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RESPUESTA DE PLANTULAS DE DOS POBLACIONES DE Pinus radiata A
CONDICIONES DE ESTRES HIDRICO Y BAJAS TEMPERATURAS
Gardenia de Jesus Reyes, M.C.

Colegio de Postgraduados, 2020.

RESUMEN
Las fluctuaciones de temperatura y humedad asociadas al cambio climatico provocan
sequias mas frecuentes e intensas, asi como heladas tempranas y tardias que pueden
afectar a las poblaciones naturales de Pinus radiata D. Don. El objetivo de este trabajo
fue determinar las diferencias en respuesta al déficit hidrico y a bajas temperaturas en
plantulas de P. radiata procedentes de isla Cedros y Guadalupe. Se establecieron dos
tratamientos de humedad [Riego (So) y Sequia (S1)], y se midio el contenido de humedad
y la distribucién de raices en varias profundidades del suelo, asi como el crecimiento en
altura y diametro y los componentes de biomasa de las plantas. Para determinar la
tolerancia a bajas temperaturas, el indice de dafio (ID) ocasionado a hojas primarias en
pruebas de congelamiento a -12 °C y su relacion con la tasa absoluta de crecimiento
(TAC) en altura de las plantas se evaluaron durante invierno y primavera. Se encontraron
diferencias significativas (p < 0.01) entre So y S1, asi como entre las poblaciones Cedros
y Guadalupe en la mayoria de las caracteristicas evaluadas. La sequia redujo
drasticamente la acumulacion de biomasa en todos los componentes de la planta,
especialmente en la raiz, ocasionando un aumento en la relacion parte aérea/raiz. La
poblacién Guadalupe mostré un mayor crecimiento y acumulacién de biomasa, pero fue
mas sensible al déficit hidrico que Cedros. En la prueba de tolerancia a bajas
temperaturas se encontraron diferencias significativas entre las poblaciones en
invernadero, con mayor ID en Guadalupe que en Cedros en invierno. Sin embargo, en
intemperie se encontré un mayor ID en Cedros que Guadalupe (64.1% vs. 36.5%) durante
el invierno. La condicién de humedad no afect6 la tolerancia a bajas temperaturas, pero
existid una interaccién significativa con las poblaciones. La poblacién de Guadalupe
presentd una TAC mayor que la poblacién Cedros en las dos condiciones. Los resultados
indican que las poblaciones islefias de Pinus radiata han desarrollado diferentes
mecanismos adaptativos en respuesta a las condiciones de humedad y temperatura en

gue han evolucionado.
Palabras clave: Isla Cedros, Isla Guadalupe, sequia, dafio por congelamiento



SEEDLING RESPONSES OF TWO POPULATIONS OF Pinus radiata TO

CONDITIONS OF WATER DEFICIT AND LOW TEMPERATURES
Gardenia de Jesus Reyes, M.C.
Colegio de Postgraduados, 2020.
ABSTRACT
Temperature and moisture fluctuations linked to climate change cause more frequent and
severe droughts and early and late frosts, which can negatively affect natural populations
of Pinus radiata D Don. The objective of this work was to determine the differences in
response to water deficit and low temperatures in P. radiata seedlings from Cedros and
Guadalupe islands. Two soil moisture regimes were established [control (So) and drought
(S1)], and moisture content and root distribution were measured at several soil depths, as
well as height and diameter growth, and biomass components of seedlings. To determine
tolerance to low temperatures, damage index caused to primary needles in freezing tests
at -12 ° C and its relationship with the absolute growth rate in total seedling height were
evaluated during winter and spring. Significant differences (p < 0.01) were found between
So and Si, as well as between Cedros and Guadalupe populations in most of the traits
evaluated. Drought drastically reduced biomass accumulation in all seedling components,
particularly in root, causing an increase in the shoot/root ratio. The Guadalupe population
showed greater seedling growth and biomass accumulation, but it was more sensitive to
water deficit than Cedros population. In the low temperatures tolerance test, significant
differences were found between populations growing in the greenhouse, with a higher
damage index in Guadalupe than in Cedros in winter. However, outside the greenhouse
a higher damage index in Cedros than in Guadalupe (64.1% vs. 36.5%) was found during
the winter. The soil water regime did not affect low temperatures tolerance, but a
significant interaction with populations was found. The Guadalupe population had greater
absolute growth rate in seedling height than Cedros population in both conditions. Results
show that island populations of radiata pine have developed different adaptive
mechanisms to cope with the moisture and temperature conditions in which they have
evolved.

Key words: Island Cedros, Island Guadalupe, drought, freezing damage
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INTRODUCCION GENERAL

El estrés por sequia y el dafio por heladas comparten caracteristicas comunes entre
si pues afectan las relaciones hidricas de la planta a nivel celular (Mahajan & Tuteja,
2005; Beck, Fettig, Knake, Hartig & Bhattarai, 2007). En algunos casos, el estrés por
sequia aumenta la resistencia a las heladas en plantas (Willemot & Pelletier, 1979).
Ambas condiciones reducen la vitalidad de los arboles, afectando la fisiologia, el
desarrollo, la competencia y la fenologia, lo que causa dafios en los ecosistemas
forestales (Bréda & Badeau, 2008). La capacidad de las plantas para ajustar su fenotipo
a estos factores de estrés es ampliamente reconocida como un mecanismo importante
para evitar su extincion, ante la inamovilidad de estos organismos (Matesanz, Gianoli &
Valladares, 2010; Nicotra et al., 2010).

La variabilidad entre y dentro de las poblaciones en su capacidad para ajustarse a las
condiciones de estrés ambiental es esencial para la supervivencia (Hamrick, 2004) y
adaptacion de una especie (Salinger, Sivakumar & Motha, 2005; Jump & Pefiuelas,
2005). Sin embargo, las especies generalmente se tratan como si los individuos de todas
las poblaciones respondieran igualmente a las presiones ambientales (Kawecki, 2008;
Banta et al., 2012). A pesar de ello, existe una amplia evidencia donde se muestra que
las poblaciones de una especie que experimentan diferentes condiciones ambientales
(como sequia y heladas) difieren en respuestas y caracteristicas fenotipicas (Moran, Bell
& Eldridge, 1988; Burdon, 2001; Sultan & Spencer, 2002; Chambel, Climent, Alia &
Valladares, 2005; Piovesan, Biondi, Filippo, Alessandrini & Maugeri, 2008; Valladares et
al., 2008; Gimeno, Camarero, Granda, Pias & Valladares, 2012; Girard et al., 2012,
Kreyling et al., 2012) incluso en estructura genética (Linhart & Grant 1996) en funcion de
la adaptacion local y el entorno local (Leimu & Fischer 2008; Savolainen et al., 2011;
Banta et al., 2012).

En zonas montafiosas, la diferenciacion de ecotipos dentro de una especie, asociada
a la latitud, la longitud y la elevacion (Charra-Vaskou et al., 2011; Lenoir & Svenning,
2013) es una expresion del importante papel que tiene la adaptacion local en la evolucion
de las especies (Morgenstern, 2011; Gratani, 2014), como se ha demostrado en Pinus

sylvestris y Pinus nigra (Marqués, Camarero, Gazol & Zavala, 2016), Quercus



aquifolioides (Li, Zhang, Liu, Luukkanen & Berninger, 2006), Pinus hartwegii (Saenz-
Romero et al., 2013), Abies alba (Toromani, Sanxhaku & Pasho 2011) y Picea abies (van
der Maaten-Theunissen, Kahle & van der Maaten, 2013).

Las cinco poblaciones nativas existentes de Pinus radiata D. Don se presentan en un
intervalo latitudinal pequefio (28° a 37° N) (Dillon et al., 2010, 2013), separadas en Afio
Nuevo, Monterey y Cambria en la costa de California (USA), y en las islas Guadalupe y
Cedros en la costa de México (Moran et al. 1988; Burdon, 2001). Sin embargo, estos
sitios difieren sustancialmente entre si con respecto al suelo, la elevacion, la temperatura,
la lluvia y los componentes asociados del ecosistema (Libby, 1997; Burdon, Libby &
Brown, 2017). En las islas de Cedros (1,194 m) y Guadalupe (1,298 m), consideradas ya
como ecorregiones diferentes por Gonzéalez-Abraham, Garcillan & Ezcurra (2010), las
poblaciones de Pinus radiata experimentan clima mediterraneo. (Rogers, Matheson,
Vargas-Hernandez & Guerra-Santos, 2006; Mead, 2013). Ambas islas tienen lluvias
predominantes en invierno-primavera (muy claro en Isla Guadalupe), temperaturas
anuales promedio de ~18.8°C (19.9°C a nivel del mar en Cedros y 17.7°C en Guadalupe)
y una precipitacién anual promedio de 130 mm para Guadalupe y 85 mm para Cedros,
ademas de un efecto determinante de las nieblas costeras que limitan a los pinos a crecer
en crestas de niebla y las laderas de barlovento (McDonald & Laacke, 1990). Estas
diferencias en las condiciones ambientales de las islas han generado diferencias en
caracteristicas de valor adaptativo entre las dos poblaciones, como las encontradas por
Boardman & McGuire (1997), Burdon, Firth, Low & Miller (1997), Hoeksema, Burdon
(2001) y Vargas-Hernandez, Rogers, Luna-Mendoza & Thompson (2012). Incluso, la
poblacion de Isla Cedro se llegd a considerar como una variedad diferente (P. radiata var.
cedrosensis) (Newcomb, 1959); sin embargo, todas las poblaciones conservan las
caracteristicas de un pino (Pinus radiata var. radiata) ancestral del cual descendieron
(Axelrod, 1980; Millar, Strauss, Conkle & Westfall, 1988).

Las poblaciones nativas de Pinus radiata sirven como una reserva importante de
recursos genéticos, ya que forman la base de los programas de mejoramiento (Owens &
Adams 1999; Rogers, 2002); sin embargo, Pinus radiata ha perdido alrededor del 50%
de su habitat natural y sus poblaciones naturales estan amenazadas por diversas

influencias antropogénicas (Rogers, Vargas-Hernandez, Matheson & Guerra, 2005).



En un nuevo estudio publicado en PNAS (Proceedings of the National Academy of
Sciences of the Unites States), agregan peso a la evidencia de que los cambios climéticos
antropogénicos ya estan influyendo en la frecuencia, magnitud y duracion de las sequias
en California (Diffenbaugh, Swain & Touma, 2015; Man & Gleik 2015). En los sitios
costeros de California se pronosticoO un aumento de 2 a 7°C (Hayhoe et al., 2004) y la
frecuencia de la niebla se redujo en un 33 % (Johnstone & Dawson, 2010). A pesar de
ello, los modelos climaticos también revelan la persistencia de frios extremos en
condiciones térmicas invernales de alta intensidad e irregulares (Kodra, Steinhaeuser &
Ganguly 2011), como el que ocurri6 durante diciembre de 1972 donde hubo un
congelamiento récord en California de duracion que no habia ocurrido durante los 40
afios anteriores. Las temperaturas bajaron a -5°C en 2 dias separados (Mooney, 1977).

Es probable que ambos factores (sequia y heladas) cambien en términos de ubicacion,
frecuencia y magnitud en un clima futuro (Schlyter, Stjernquist, Barring, Jonsson &
Nilsson, 2006) y que sus consecuencias ecoldgicas sean desproporcionadas a pesar de
que ocurran como eventos de corta duracién (Easterling et al., 2000; Jentsch, Kreyling &
Beierkuhnlein, 2007; Smith, 2011). Estos factores de estrés podrian afectar la
regeneracion natural que existe en las poblaciones naturales, aumentando el riesgo de
extincion que ya existe en ellas, especialmente en las poblaciones insulares (Rogers et
al., 2006). Ademas de sus efectos en el crecimiento y supervivencia de las plantas,
también puede tener efectos negativos importantes sobre la calidad de la madera. Pinus
radiata es una especie de gran importancia econdémica en todo el mundo,
primordialmente por su uso en plantaciones comerciales para la producciéon de madera
aserrada y papel. Actualmente, la especie crece en plantaciones comerciales que cubren
mas de 4 millones de hectareas, principalmente en Australia, Chile, Nueva Zelanda,
Espafia, Sudafrica y otros paises (Mead, 2013). Por estas razones el evaluar la respuesta
de las poblaciones insulares de la especie a condiciones de estrés por sequia y bajas
temperaturas es de gran importancia para la conservacion, domesticacion y uso de los

recursos genéticos disponibles en ella.



OBJETIVOS

General:
Determinar las diferencias en respuesta al déficit hidrico y bajas temperatura en plantas

de las poblaciones naturales de Pinus radiata D. Don de Isla Cedros e Isla Guadalupe.

Especificos

1. Evaluar el efecto de la humedad del suelo en el crecimiento de plantas de Pinus
radiata originarias de Isla Cedros e Isla Guadalupe.

2. Determinar el efecto del estrés por sequia en el incremento y distribucién de
biomasa en las plantas.

3. ldentificar el efecto que tiene la disponibilidad de humedad en el perfil del suelo
en la estructura del sistema radical, con el propésito de determinar las posibles
diferencias adaptativas entre poblaciones y subpoblaciones de las islas (Cedros y
Guadalupe).

4. Determinar las diferencias en el indice de dafio (ID) en hojas primarias de plantas
de las poblaciones de Isla Cedros e Isla Guadalupe creciendo en dos ambientes
(invernadero e intemperie), en relacién con el desarrollo del brote,

5. Evaluar el efecto de la humedad del suelo en el ID ocasionado por bajas
temperaturas.

6. Relacionar los valores del ID y la tasa absoluta de crecimiento en las plantas.

Para propositos de organizacion del trabajo de investigacion, en el capitulo 2 de este
documento se abordan los objetivos especificos 1, 2 y 3, y en el capitulo 3 se incluyen

los resultados con respecto a los objetivos especificos 4,5y 6.
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CAPITULO I. CRECIMIENTO Y DISTRIBUCION DE BIOMASA EN PLANTAS DE
Pinus radiata EN RESPUESTA A ESTRES HIDRICO

1.1. RESUMEN

Pinus radiata esta adaptada a periodos de sequia en su habitat natural, pero una sequia
severa puede afectar el crecimiento y productividad de plantas juveniles. El objetivo fue
evaluar el efecto de la disponibilidad de agua en el crecimiento y distribucion de biomasa
en plantas de Pinus radiata de Isla Cedros (C) e Isla Guadalupe (G), con el propésito de
identificar mecanismos de adaptacion a estrés hidrico en ellas. Se establecieron dos
tratamientos de humedad [Riego (So) y Sequia (S1)] durante 23 semanas y se midio la
humedad y la distribucion de raices a diferente profundidad del suelo, asi como el
crecimiento en altura y diametro y los componentes de biomasa. Se encontraron
diferencias significativas (p < 0.01) entre So y S1, asi como entre C y G en la mayoria de
las caracteristicas evaluadas. La sequia redujo drasticamente la acumulacion de biomasa
en todos los componentes de la planta, especialmente en la raiz, ocasionando un
aumento en la relacidn parte aérea/raiz. La poblacion G mostré un mayor crecimiento y
acumulacion de biomasa, pero fue mas sensible al déficit hidrico que C. La mayor relacion
parte aéreal/raiz de C en condiciones de estrés hidrico se interpreta como un mecanismo
adaptativo a las condiciones de aridez en la isla para captar mayor humedad de la niebla.
Las diferencias ecotipicas entre las poblaciones en la respuesta a S1 muestran una
diferenciacion en los mecanismos adaptativos que han resultado de los procesos
evolutivos en sus respectivos ambientes.

Palabras clave: adaptacién, déficit hidrico, Isla Cedros, Isla Guadalupe, plasticidad

fenotipica, relacion parte aérea/raiz.
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1.2. ABSTRACT

Pinus radiata is adapted to periods of drought in its natural habitat, but a severe drought
can affect the growth and productivity of juvenile plants. The objective was to evaluate the
effect of water availability on the growth and distribution of biomass in Pinus radiata plants
of Cedros island (C) and Guadalupe (G), with the purpose of identifying mechanisms to
adapt to water stress in them. Two moisture treatments [control (So) and drought (S1)]
were established for 23 weeks and humidity and root distribution were measured at
different soil depth, as well as the growth in height and diameter and the biomass
components. Significant differences (p < 0.01) were found between So and Si, as well as
between C and G in most of the characteristics evaluated. Drought drastically reduced the
accumulation of biomass in all plant components, especially at the root, causing an
increase in the shoot/root ratio. Population G showed greater growth and accumulation of
biomass, but was more sensitive to the water deficit than C. The greater ratio of shoot/root
of C under conditions of water stress is interpreted as an adaptive mechanism to arid
conditions on the island to capture more moisture from the fog. The ecotypic differences
between the populations in the response to Si show a differentiation in the adaptive
mechanisms that have resulted from the evolutionary processes in their respective
environments.

Key words: Adaptation, Cedros Island, Guadalupe Island, phenotypic plasticity,

shoot/root ratio, water deficit.
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1.3 INTRODUCCION

Pinus radiata D. Don es una especie con un area de distribuciéon natural muy
restringida, con solo cinco poblaciones nativas en todo el mundo (Rogers, 2002), tres de
ellas en California, EUA y las otras dos en las islas de Guadalupe y Cedros, en territorio
mexicano (Rogers, Vargas-Hernandez, Matheson & Guerra-Santos, 2005). Las tres
poblaciones continentales en California se encuentran dentro de la zona de niebla con un
periodo de sequia en verano (Mead, 2013). Las dos poblaciones islefias de México se
limitan a las zonas de niebla en las laderas de barlovento o de los cafiones, con climas
tipicamente mediterrdneos, pero con menos lluvia y temperaturas mas extremas en
comparacion con las continentales (McDonald & Laacke, 1990). Sin embargo, las
diferencias climaticas entre las islas, tanto en la cantidad de lluvia, predominantemente
en invierno-primavera (Guadalupe: 130 mm, Cedros: 85 mm) y la frecuencia de nieblas
costeras asociada a la topografia de ambas islas (Rogers et al., 2005) hacen que sean
consideradas como ecorregiones diferentes (Gonzélez-Abraham, Garcillan & Ezcurra,
2010).

A pesar de su habitat natural restringido, Pinus radiata ha tenido un éxito notable como
especie introducida en una amplia gama de tipos de suelo y condiciones climéticas
(Burdon, Firth, Low, & Miller, 1997; Burdon, 2001). En la actualidad existen mas de cuatro
millones de hectareas de plantaciones comerciales de la especie (Rogers, Matheson,
Vargas-Hernandez & Guerra-Santos, 2006), incluso en zonas donde es comun la
presencia de periodos de sequia y veranos relativamente secos en Australia, Chile,
Nueva Zelanda, Espafia y Sudafrica (Stone, Penman, & Turner, 2012). Aunque la especie
estd adaptada a un periodo de sequia en verano en su habitat natural (Mead, 2013), es
bien conocido que una sequia severa o un déficit de humedad en el suelo afecta
negativamente el crecimiento, productividad y supervivencia de plantas juveniles, como
en el caso de Pinus taeda L. (Lorenz et al.,, 2006; Bulfe & Fernandez, 2014), Pinus
pinceana (Martiidbn-Martinez, Vargas-Hernandez, Lépez-Upton, Gémez-Guerrero &
Vaquera-Huerta, 2010; Cérdoba-Rodriguez, Vargas-Hernandez, Lopez-Upton & Mufioz-
Orozco, 2011), Pinus halepensis (Girard, Vennetier, Guibal, Corona, Ouarmim & Herrero,
2012; Pasho, Camarero & Vicente-Serrano, 2012), Pinus sylvestris (Dobbertin et al.,

2010), Pinus sylvestris (Heres, Martinez-Vilalta & Lopez, 2012; Taeger, Fussi, Konnert, &
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Menzel, 2013), Pinus oaxacana (Valdés, Asbjornsen, Gomez-Céardenas, Juarez & Vogt,
2006) y Pinus edulis (Macalady & Bugmann, 2014). Espinoza, Magni, Martinez & Ivkovic
(2013a) y Espinoza, Magni, Martinez, Ivkovi¢, & Gapare (2013b) encontraron diferencias
importantes en altura, diametro y peso seco, por efecto del estrés hidrico en un ensayo
de progenies de Pinus radiata. De Diego (2012) encontrd diferencias importantes en el
potencial hidrico entre ecotipos de Pinus radiata al exponerse a déficit de agua, lo cual
muestra que hay una amplia variacion en la respuesta de la especie al efecto del estrés
hidrico.

Los efectos del estrés hidrico pueden ser parte de un mecanismo de adaptacion
ecofisiolégica (Klein, Cohen & Yakir, 2011), que puede conducir al cambio evolutivo,
cambios en el area de distribucion geografica de la especie, o incluso su extincion (Reich
et al., 2003; Nicotra et al., 2010). El papel de estos mecanismos es bastante complejo y
depende de cdmo la especie y las poblaciones se adapten a través de la seleccién natural
0 cdmo ajusten su estructura y funcion, en lo que se conoce como plasticidad fenotipica
(Ramirez-Valiente et al., 2009; Kremer, Potts, & Delzon, 2014; Lopez, Cano, Choat,
Cochard & Gil, 2016).

Los modelos de cambio climatico proyectan una disminucion de la precipitacion media
anual y el aumento de la temperatura (IPCC, 2013). A medida que aumenta la
temperatura, las condiciones de sequia se vuelven cada vez mas frecuentes y severas
(He, Cui, Wang & Chen, 2014) volviendo a los bosques mas vulnerables, con mayores
tasas de mortalidad (Allen et al., 2010). Se pronostica que en los sitios costeros de
California habra un aumento de 2 a 4°C de temperatura en invierno y de 2 a 7°C en
verano (Hayhoe et al., 2004) y que la frecuencia de la niebla se ha reducido en 33 %
desde principios del siglo XX (Johnstone & Dawson, 2010). Debido a ello, en sitios de
menor elevacion (sin un goteo de niebla) se esperan efectos negativos de sequias
severas que podrian aumentar la mortalidad de plantas juveniles de pinos, reduciendo su
area de distribucion local (Fischer, Still & Williams, 2009). En este escenario, el destino
de las poblaciones naturales de Pinus radiata dependera de la capacidad de adaptacion
gue muestren a las condiciones de sequia, o de su plasticidad fenotipica para ajustar sus

caracteristicas morfoldgicas funcionales ante las condiciones de estrés hidrico.
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Los objetivos de este capitulo fueron 1) evaluar el efecto de la humedad del suelo en
el crecimiento de plantas de Pinus radiata originarias de Isla Cedros e Isla Guadalupe, 2)
determinar el efecto del estrés por sequia en el incremento y distribucion de biomasa en
las plantas, y 3) identificar el efecto que tiene la disponibilidad de humedad en el perfil
del suelo en la estructura del sistema radical, con el proposito de determinar las posibles
diferencias adaptativas entre poblaciones y subpoblaciones de Pinus radiata de estas

islas.
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1.4. MATERIALES Y METODOS

1.4.1. Seleccién del germoplasma

Se utiliz6 semilla de dos poblaciones de Pinus radiata que representan un gradiente
geografico en la distribucion natural de la especie. De cada poblacion se incluyo semilla
de dos subpoblaciones, separadas espacialmente por latitud y altitud, representadas por
dos rodales aislados en Isla Cedros y por distancia a lo largo del gradiente altitudinal en
Isla Guadalupe (Cuadro 1). La semilla de las cuatro sub-poblaciones se sembrd en
contenedores de 200 mL, en un sustrato a base de corteza, perlita y tepezil (50:30:10) y
5 gL* de fertilizante de liberacién controlada (Multicote®) con riego a capacidad de campo
(CC). A los seis meses se seleccionaron las plantas mas homogéneas en tamafio de

cada una de las sub-poblaciones para establecer el experimento.

Cuadro 1. Ubicacion geografica de los sitios de colecta de las poblaciones y
subpoblaciones de Pinus radiata (fuente de semilla), incluidas en el estudio y
temperatura y precipitacion media anual en las islas.

Poblacién TMAl  PMA? Sub- ] Latitud Longitud Altitud
(°C) (mm) poblacién (N) (O) (msnm)
Isla Cedros 19.9 85 Ci1 28°10.741" 115°12.570 519
© ' C: 28°15.314 115°12.883' 496
Isla Guadalupe 17.7 130 Gi1 29° 09.357" 118°18.387 988
(G) G2 29° 09.600" 118°17.527 710

ITMA: Temperatura media anual; 2PMA: Precipitacién media anual, correspondientes al centro
geogréfico de la procedencia (Gonzalez-Abraham et al., 2010).

1.4.2. Establecimiento del experimento

El experimento se establecio en el invernadero del vivero del Posgrado en Ciencias
Forestales, en Montecillo, Edo. de México, en contenedores individuales. El 26 de octubre
de 2018 se trasplantaron 96 plantas de cada sub-poblacion a tubos de PVC de 10 cm de
diametro y 100 cm de longitud, en un sustrato a base de tierra agricola, arena y tepezil
en proporcion 50:30:20 en volumen. Se establecieron dos tratamientos de humedad (So
y Si) con base en la curva de retencion de humedad del substrato. En el nivel So el
contenido de humedad se mantuvo entre 65 % y 100 % de su capacidad de campo con
un 40-47 % de contenido de humedad, mientras que en el nivel Si el contenido de

humedad se mantuvo entre 10 % y 25 % de la humedad aprovechable, cercano al punto
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de marchitez permanente (PMP). Se utiliz6 un disefio factorial 2 x 4 en parcelas divididas.
En las parcelas grandes se establecieron los tratamientos de humedad (Soy S1) y en las
parcelas pequefias las subpoblaciones, con cuatro repeticiones. Cada unidad

experimental estuvo representada por 12 plantas.

1.4.3. Contenido de humedad

Para determinar el momento oportuno del riego en cada uno de los envases, el
contenido de humedad del suelo se monitore6 en una muestra de seis plantas por unidad
experimental, con el TDR (Time Domain Reflectometry) en tres puntos a lo largo del tubo
(10, 40 y 70 cm desde la parte superior), que fue perforado previamente (5 mm de
diametro) para permitir la entrada de los sensores del TDR. Para la calibracion del TDR
se utilizd un muestreo gravimétrico midiendo el porcentaje de humedad en el agua
contenida en un vaso de precipitado (100 %) y en una muestra de sustrato humedecido
a un porcentaje conocido. Se obtuvo una ecuacion de regresion de los valores de
humedad gravimétrica en las muestras con las lecturas obtenidas del TDR para
determinar la cantidad de agua a aplicar a los envases en cada tratamiento de humedad.
El primer riego se hizo al momento del trasplante, para asegurar la supervivencia, y
posteriormente cada quince dias. El agua se repuso cuando se alcanz6 el minimo de

humedad permitido para cada tratamiento, después de hacer la medicion con el TDR.

1.4.4. Variables evaluadas

Los tratamientos de humedad iniciaron 4 semanas después del trasplante a los tubos
de PVC. Al inicio (26 de octubre) y final (ocho de mayo) del experimento se determingd la
altura total (cm) y el didmetro (mm) en la base del tallo de todas las plantas, con el
propésito de obtener la tasa relativa de crecimiento durante el periodo de evaluacion,
debido a que al momento del trasplante ya habia ligeras diferencias entre las dos
poblaciones en la altura y diametro de la planta. La tasa relativa de crecimiento (TRC)
para cada planta se obtuvo de acuerdo a la ecuacion de Arias et al. (2019):

TRC=(InX5-InX1)I(T>-T4)

donde InXz1 y InX2 son el logaritmo natural de la variable de crecimiento de la planta al

inicio (T1) y al final (T2) del periodo de evaluacion, respectivamente. La diferencia entre
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los valores iniciales y finales de las variables de crecimiento se consideré el incremento
absoluto en cada una de ellas.

Al final del experimento se hizo un muestreo destructivo en una muestra de seis
plantas por unidad experimental. En cada planta se separ6 la parte aérea y la parte
radical. En la parte aérea se contd el nUmero de ramas superiores e inferiores (con
relacion al punto medio del tallo), para identificar posibles diferencias en el patrén de
ramificacion de las poblaciones. La parte radical fue lavada cuidadosamente después de
separar el tubo en dos mitades longitudinales para facilitar la extraccion y asegurar la
obtencién del sistema radical intacto. El cepellon se separ6 en tres secciones a lo largo
del tubo, con el punto medio de cada seccion en el sitio de medicion del contenido de
humedad. En cada seccion se contd el nimero de raices en crecimiento (raices con
puntas blancas) y se midié el volumen del sistema radical con base en el principio de
Arguimedes, usando un vaso de precipitado con agua. Posteriormente, la parte aérea y
la raiz se secaron en un horno (Marca Terlab) a 70 °C por 72 h para obtener el peso seco
de hojas, tallo y ramas y de cada seccion de raiz en una balanza analitica, con precision
a 0.1 mg (marca Chyo Balance Corp). Con los datos de peso seco se obtuvo la biomasa
total de la parte aérea y de la raiz de cada planta, asi como la biomasa total y las
relaciones de asignacion de biomasa ramas/tallo principal y parte aérea/raiz.

1.4.5. Anélisis estadistico

El analisis de varianza para TRC y biomasa se realiz6 con el procedimiento MIXED
de SAS (2003), con los datos promedio por parcela, utilizando el siguiente modelo lineal:
Yik= g+ Bi + Sj + Bi*Sj + Pk + Sj*Pk + Subi(P«)+ Sj*Subi(Pk)+eiiki (Ec. 1)
donde Yi es el valor de la variable observada en la ijkl-ésima unidad experimental; p es
la media poblacional; Bi es el efecto aleatorio del i-ésimo bloque; S; es el efecto fijo del j-
ésimo nivel de sequia; Bi*Sj es el efecto aleatorio de la interaccion del i-ésimo bloque
con el j-ésimo nivel de sequia (error de parcela grande); P« es el efecto fijo de la k-ésima
poblacion; Si*Pk es el efecto fijo de la interaccion del j-ésimo nivel de sequia con la k-
ésima poblacion; Subi(Px) es el efecto fijo de la I-ésima subpoblacion dentro de la k-ésima
poblacion; Sj*Subi(Px) es el efecto fijo de la interaccion entre el j-ésimo nivel de sequia

con la |-ésima subpoblacion; y eiik es el error experimental.
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Para el andlisis de varianza del nUmero de raices en crecimiento, volumen y peso
seco de raiz, asi como del contenido de humedad en el suelo en cada fecha de
evaluacion, se utilizé un modelo estadistico similar, pero incluyendo el efecto de la
profundidad del suelo como un factor de medidas repetidas:

Yikm= H+ Bi + Sj + B*Sj + Pk + Sj*Pk + Subi(Px)+ Sj*Subi(Pk)+ Dm + Si*Dm + Px*Dm +
Subi(Px)*Dm + Sj*Pk*Dm + Sj*Subi(Pk)*Dm + €ijkim (Ec. 2)

Donde p+ Bi + Sj + Bi*Sj + Pk + Sj*Pk + Subi(Pk)+ Sj*Subi(P«) representan los efectos
entre sujetos (unidades experimentales) asociados a los factores descritos para la Ec. 1
Yy Dm + Sj*Dm + P«*Dm + Subi(Pk)*Dm + Sj*P«*Dm + Sj*Subi(Pk)*Dm representan los efectos
dentro de sujetos asociados con la profundidad del suelo (D) y sus interacciones con los
otros factores; y eikim €s el error experimental.

En aquellas variables en las que se encontré el efecto significativo (p < 0.05) de un factor,

se realizo la comparacion de medias con la prueba de Tukey (p = 0.05).
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1.5. RESULTADOS Y DISCUSION

1.5.1. Dindmica de la humedad del suelo

Se encontr6 un efecto significativo de los tratamientos de riego y de la profundidad, asi
como de la interaccion entre ellos en la dinamica de humedad del suelo durante el estudio
(Cuadro 2). En todos los niveles de profundidad muestreados el tratamiento So mantuvo
el mayor contenido de humedad (Figura 1). De la misma manera, se observo un gradiente
de humedad en el perfil del suelo, con mayor humedad en la parte inferior del perfil (a los
70 cm), pero mayor en So. Las diferencias de humedad entre So y S1 fueron generalmente
mayores en la seccion inferior del suelo, aunque en los Ultimos dos meses aumentaron
en todo el perfil del suelo (Figura 1). Con excepcion del periodo entre los 21 y 59 dias
después de iniciados los tratamientos (DDT), no hubo diferencias en el contenido de

humedad del suelo entre las poblaciones ni subpoblaciones.

Cuadro 2. Nivel de significancia del contenido de humedad en diferentes profundidades
del suelo en dos poblaciones de Pinus radiata sometidas a dos tratamientos
de disponibilidad de agua, en diferentes fechas después de iniciados los
tratamientos (0 a 162 DDT).

Fact Gl DDT
actor 0 8 21 59 73 91 104 162
Tratamiento (T) 1 0.001 0.001 0.001 0.075 0.001 0.001 0.001 0.001
Poblacion (P) 1 0752 0177 0006 0019 0141 0482 0151 0.084
T+p 1 0.156 0.896 0411 0217 0238 0505 0.311 0.686
Subp(Pob) (Sp) 2 0.673 0.249 0411 0.627 0.711 0.929 0.900 0.901
T*Sp 2 0182 0202 0259 0511 0.794 0.858 0.582 0.541
Profundidad(Profy 2 0.001 0.001 0.001 0.001 0.001 0.001 0.001 0.001
Prof *T 2 0001 0.001 0001 0.001 0774 0.001 0.017 0.001
Profp 2 0612 0599 0487 0543 0.870 0558 0.905 0.257
Prof*Sp 4 0144 0187 0751 0.721 0.139 0.919 0.712 0.491
Prof*T*p 2 0582 0539 0274 0594 0.762 0.817 0.889 0.877

Prof*T*Sp* 4 0.521 0.598 0.781 0.367 0.222 0.964 0.936 0.939
gl=grados de libertad. DDT dias despues de iniciados los tratamientos

Estos datos muestran que hubo un control efectivo de las condiciones de humedad del
suelo en los dos tratamientos, conforme a lo esperado, y que las dos poblaciones se

expusieron a niveles similares de déficit hidrico, a pesar de sus diferencias intrinsecas en
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crecimiento y area foliar, que implican una dinamica distinta en el consumo potencial de
agua, como se ha demostrado en poblaciones de Pinus leiophylla (Martinez-Trinidad,
Vargas-Hernandez, Mufoz-Orozco & Lopez-Upton, 2012). En este sentido, si existen
diferencias entre las poblaciones de Pinus radiata en el crecimiento y distribucion de
biomasa de las plantas, seran el reflejo de diferencias en los mecanismos adaptativos
gue se han desarrollado en ellas como resultado de los procesos evolutivos en su
ambiente de origen que difiere en cuanto a la disponibilidad de agua de lluvia y en forma
de niebla (Gonzélez-Abraham et al., 2010).

30 r
Sgeeetheen Superior - - Media —@— Inferior

Sptye Superior - - Media —O— Inferior

N
(6]
T

N
o
i

(I
a1
—

Contenido de humedad (%)
=
o

al

0 20 40 60 80 100 120 140 160 180
Dias despues del inicio de los tratamientos

Figura 1. Dindmica del contenido de humedad del suelo a 10 cm (superior), 40 cm
(medio) y 70 cm (inferior) de profundidad en el perfil del suelo en las dos
condiciones de disponibilidad de agua (So y S1) a que fueron sometidas las
plantas de Pinus radiata durante el periodo de estudio. So: entre 65 % y 100
% de su capacidad de campo; Si, entre 10 % y 25 % de la humedad
aprovechable. Las barras verticales indican error estandar.

Por otro lado, la dinamica de humedad en el perfil del suelo también se comporto de
manera logica, pues en la parte superior del suelo es donde ocurre una mayor pérdida
de humedad por el efecto combinado de la absorcion, la evaporacion y el movimiento

gravitacional del agua (Morales, Osorio, Hernandez & Sanchez, 2013). Debido a ello, y a
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la aplicacién mas frecuente y en mayor volumen de agua en So, es normal que en la parte
inferior del suelo se tenga un mayor contraste en las condiciones de humedad entre los
dos tratamientos.
1.5.2. Crecimiento en altura y formacion de ramas

La disponibilidad de agua afect6 de manera significativa (p<0.05) el crecimiento en
altura y didmetro y la acumulacion de biomasa en las ramas, con excepcion de las ramas
en la parte inferior del tallo (Cuadro 3). A nivel de poblaciones y subpoblaciones también
se encontraron diferencias significativas en la TRC en altura y en la acumulacion de
biomasa, pero no en la TRC en diametro ni en el nimero de ramas. Sin embargo, también
se encontrd un efecto significativo de la interaccion de los tratamientos de humedad con
las poblaciones en la TRC en altura y diametro, asi como con las subpoblaciones en la
TRC en altura (Cuadro 3), lo cual indica una respuesta diferencial de las poblaciones y
subpoblaciones en el crecimiento en altura a las condiciones de disponibilidad de agua,

pero no en la ramificacion.

Cuadro 3. Nivel de significancia de la tasa relativa de crecimiento (TRC) en altura y
diametro, el numero y acumulacion de biomasa en ramas de las plantas en
dos poblaciones de Pinus radiata sometidas a dos condiciones de
disponibilidad de agua en el suelo, durante un periodo de 23 semanas.

TRC No. ramas Biomasa
Factor gl altura  didametro  infer super infer Super
Tratamiento (Trat) 1 0.001 0.001 0.402 0.012 0.450 0.028
Poblacion (Pob) 1 0.001 0.871 0.639 0.184 0.001 0.040
Trat*Pob 1 0.001 0.004 0.455 0.206 0.189 0.064
Subp(Pob) 2 0.004 0.856 0.512 0.093 0.036 0.258
Trat* Subp(Pob) 2 0.007 0.374 0.066 0.500 0.555 0.456

gl=grados de libertad; infer=ramas inferiores; super=ramas superiores.

El crecimiento fue menor en las plantas con menor disponibilidad de agua en el suelo
(Cuadro 4). La TRC en altura y diametro fue 30 % y 45 % menor en Sique en So, con
valores promedio de 0.096 cm cm™ mes? y 0.071 mm mm* mes™, respectivamente, en
condiciones de estrés hidrico. De la misma manera, en Si1 disminuyé la formacion de
ramas en la parte superior de la planta (75 %) y la acumulacion de biomasa en ellas (86

%), pero no en las ramas inferiores (Cuadro 4). Rubilar et al. (2013) encontraron que la
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mayor disponibilidad de agua aumenté la longitud y el nimero de fasciculos en Pinus
radiata, lo cual explica la mayor tasa de crecimiento en altura y la mayor formacion y

acumulacion de biomasa en ramas.

Cuadro 4. Valores promedio (+ error estandar) de la tasa relativa de crecimiento (TRC)
en altura y diametro, y la formacién de ramas de las plantas, por condicion de
humedad en el suelo, por poblacién y por la combinacién de los dos factores.

TRC (mm mm=* mes™?) numero de ramas Biomasa (g)

Factor — : ,
altura diametro infer super infer Super

Condicién de humedad en el suelo:
So 0.138+0.003a 0.130+0.002a 4.6+0.3a 1.2+0.2a 0.90+0.05a 0.29+0.06a
S1 0.096+0.003b 0.071+0.002b 4.8+0.3a 0.3+0.2b 0.85+0.05a 0.04+0.06b
S1/So 0.70 0.55 1.04 0.25 0.94 0.14

Poblaciones:
C 0.110+0.002b 0.101+0.002a 4.7+0.3a 1.0+0.2a 1.08+0.05a 0.24+0.052
G 0.124+0.002a 0.101+0.002a 4.6+0.3a 0.5+0.2a 0.66+0.05b 0.09+0.05b
G/C 1.31 1.00 0.97 0.5 0.61 0.38

Poblacion de Isla Cedros (C):
So 0.125+0.003a 0.127+0.003a 4.5+0.4a 1.6+0.3a 1.15+0.07a 0.43+0.082
S1 0.095+0.003b 0.074+0.003b 4.9+0.4a 0.3+0.3a 1.01+0.07a 0.05%+0.08b
S1/So 0.76 0.58 1.09 0.19 0.88 0.12

Poblacién de Isla Guadalupe (G):
So 0.151+0.003a 0.134+0.003a 4.6+0.4a 0.8+0.3a 0.64+0.07a 0.15%0.08a
S1 0.098+0.003b 0.068+0.003b 4.6+0.4a 0.3+0.3a 0.68+0.07a 0.03+0.082
S1/So 0.65 0.51 1.00 0.38 1.06 0.20

So=riego; Si=sequia; C=isla Cedros; G=isla Guadalupe; infer=ramas inferiores; super=ramas
superiores.

La reduccién en el crecimiento en altura y diametro por efecto de la sequia en estas
plantas fue mayor que la que se ha registrado en otros estudios para la misma especie.
Por ejemplo, Espinoza et al. (2013a, 2013b) menciona una reduccion de 13% y 27%,
respectivamente, en plantas de Pinus radiata de cinco meses de edad a 40% de su
capacidad de campo. Nanayakkara et al. (2014) reporté una reduccién de 23% y 13% en
plantas de nueve meses y Waghorn, Whitehead, Watt, Mason & Harrington (2015) de
24.7% y 33.1% en plantas de dos afios de edad. Esto demuestra que Pinus radiata es

una especie de crecimiento policiclico que se adapta a crecer si el clima es adecuado
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(Mead, 2013), pero también que es muy sensible a los cambios en la humedad del suelo.
El hecho de que las ramas inferiores no fueron afectadas por el estrés hidrico se debe a
que éstas se formaron antes de iniciar los tratamientos de humedad en el suelo y
generalmente las ramas inferiores tienen menor prioridad que las ramas superiores en
cuanto a distribucion de fotosintatos.

En general, las plantas de Isla Guadalupe presentaron mayor crecimiento de la parte
aérea, con una TRC en altura 11% mayor, pero con una TRC en diametro similar y menor
formacion y acumulacion de biomasa en ramas que en las plantas de Isla Cedros, lo que
genero diferencias entre ellas en el patron de distribucién de biomasa a ramas vy tallo
(Cuadro 4). Al parecer, las plantas de Isla Cedros muestran como mecanismo de
adaptacion a su ambiente un menor desarrollo en altura y una mayor ramificacién que las
de Isla Guadalupe. Sin embargo, estas diferencias entre las poblaciones pueden estar
asociados a las condiciones particulares del estudio, ya que Hoeksema, Vargas-
Hernandez, Rogers, Luna-Mendoza & Thompson (2012) sefialan que la poblacién de Isla
Cedros presentd mayor TRC en altura que las plantas de Isla Guadalupe durante un
periodo de doce semanas al crecer en suelo de Isla Guadalupe, pero no hubo diferencias
en TRC entre ellas cuando crecieron en suelo de Isla Cedros.

Por otro lado, la poblacién de Isla Guadalupe mostré mayor plasticidad en la respuesta
a la humedad del suelo, con una mayor reduccién en la tasa de crecimiento por efecto de
la restriccion de humedad comparada con la poblacion de Cedros, excepto en la
formacién y acumulacién de biomasa en las ramas superiores, donde ocurrié lo contrario
(Cuadro 4). A pesar de la mayor reduccion en el crecimiento por efecto de la sequia, las
plantas de Isla Guadalupe tuvieron TRC en altura y didmetro similares que las de Isla
Cedros en condiciones de sequia (Cuadro 4).

Unicamente en Isla Cedros se presentaron diferencias entre las subpoblaciones, con
una menor TRC en altura en C2 (Figura 2). En condiciones favorables de humedad (So)
esta subpoblacion fue la que presentd menor potencial de crecimiento en altura con
respecto a las otras subpoblaciones, mientras que en condiciones de sequia no hubo
diferencias entre ellas en la TRC. Debido a ello, la subpoblaciéon C2, con menor potencial
de crecimiento en altura, fue la menos afectada por la sequia en cuanto a su tasa de

crecimiento (Figura 2). Hoeksema et al. (2012) también encontraron diferencias en la tasa
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de crecimiento en altura entre las subpoblaciones de Isla Cedros, con una TRC menor

en la subpoblacion originaria de mas al norte.
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Figura 2.Tasa relativa de crecimiento (TCR) en altura en las subpoblaciones de Isla
Cedros (C1y C2) e Isla Guadalupe (G1 y G2) en condiciones de disponibilidad
de agua (So y S1) a que fueron sometidas las plantas de Pinus radiata durante
el periodo de estudio. So: entre 65 % y 100 % de su capacidad de campo; Sz,
entre 10 % y 25 % de la humedad aprovechable. Las barras indican error
estandar.

1.5.3. Acumulacion y distribucion de biomasa

La disponibilidad de agua en el suelo afect6 de manera significativa (p<0.05) la
acumulacion y distribucion de biomasa en todos los componentes de la planta (Cuadro
5). A nivel de poblaciones y subpoblaciones también se encontraron diferencias en la
acumulacion de biomasa en todos los componentes de las plantas, excepto en el caso
de la relacibn parte aérealraiz, y del tallo y la relacibn ramas/tallo a nivel de
subpoblaciones. Ademas, se encontré un efecto significativo de la interacciéon de los
tratamientos de humedad con las poblaciones en la acumulacién de biomasa de las
componentes de las plantas y en la relacion parte aérealraiz. En el caso de las
subpoblaciones la interaccion con el tratamiento de humedad solo fue significativa en la

biomasa de hojas, aérea y total (Cuadro 5).
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Cuadro 5. Nivel de significancia de la acumulacion y distribuciéon de biomasa en los
diferentes componentes de las plantas, en dos poblaciones de Pinus radiata
sometidas a dos condiciones de disponibilidad de agua en el suelo, durante
un periodo de 23 semanas.

Acumulacién de biomasa Rrt  Rpar
g tallo hojas raiz aérea total
Tratamiento (Trat) 1 0.001 0.001 0.001 0.001 0.001 0.016 0.001
Poblacion (Pob) 1 0.001 0.001 0.001 0.001 0.001 0.001 0.602
1
2

Factor

Trat*Pob 0.001 0.032 0.000 0.001 0.001 0.835 0.037
Subp(Pob) 0.090 0.007 0.049 0.015 0.017 0.338 0.264
Trat* Subp(Pob) 2 0.071 0.034 0.102 0.008 0.012 0.977 0.479
gl=grados de libertad; Rrt=relacién ramas/tallo; Rpar=relacion parte aérea/raiz.

La mayor reduccién en la acumulacion de biomasa en el tallo con respecto a las ramas
en Si, también ocasion6 un aumento (39 %) en la relacién ramas/tallo. La disminucién
del agua en el suelo en S1 también redujo drasticamente la acumulacion de biomasa en
todos los componentes de la planta, especialmente en el tallo y la raiz, donde la reduccion
fue mayor de 50 % (Cuadro 6). Aunque también ocasioné una reduccion en la
acumulacion de biomasa aérea y total, la reduccion fue mayor en la raiz, por lo que la
relacion parte aéreal/raiz aumentd en condiciones de sequia (Cuadro 6), lo mismo
encontraron Alva-Rodriguez, Lopez-Upton, Jesus Vargas-Hernandez, & del Mar Ruiz-

Posadas, (2020) en un estudio de Pinus cembroides y P. orizabensis.

El principal efecto acumulado del estrés hidrico es la reduccion en la acumulacién de
biomasa y la modificacién en su patron de distribucion (Inclan, Gimeno, Dizengremel &
Sanchez, 2005; Basu, Ramegowda, Kumar & Pereira, 2016). Sin embargo, en la mayoria
de las especies forestales es comun que en condiciones de estrés hidrico se reduzca la
relacion parte aéreal/raiz (Sanquetta, Corte & da Silva, 2011), lo cual se ha interpretado
como un mecanismo adaptativo para mantener un mayor balance hidrico en la planta. La
relacion parte aéreal/raiz permite caracterizar el equilibrio funcional de la planta en sus
intercambios con el ambiente aéreo y subterraneo (Kang & van lersel, 2004), asi si
disminuye la asignacion de carbono a la parte aérea, ese mismo carbono se asigna a la
raiz (Di Benedetto & Tognetti, 2016). Sin embargo, en las condiciones ambientales de
aridez en que se han desarrollado estas poblaciones la presencia de niebla es una fuente

importante de humedad, por lo que el mantener una mayor asignacion relativa de
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biomasa a la parte aérea, y en especial a las ramas, en condiciones de sequia, puede
ser parte de un mecanismo adaptativo para permitir la captura y condensacion de niebla,
como lo han sefialado Hoeksema et al. (2012).

Cuadro 6. Valores promedio (+ error estandar) de las variables de acumulacion y
distribucién de biomasa en los diferentes componentes de las plantas por
condicion de humedad en el suelo, por poblacion y por la combinacién de los
dos factores.

Biomasa (g)
tallo hojas raiz aérea total

Factor Rrt Rpar

Condicién de humedad en el suelo:

So 7.5+0.2a 8.3+0.2a 10.56+0.18a 16.95+0.30a 27.52+0.45a 0.23+0.02b 1.65+0.03b
S1 3.320.2b 5.8+0.2b 4.93+0.18b 9.99+0.30b 14.92+0.45b 0.32+0.02a 2.07+0.03a

S1/So 0.44 0.70 0.47 0.59 0.54 1.39 1.25
Poblaciones:

C 3.7x0.2b 6.3+0.2b  6.56+0.2b 11.31+0.26b 17.88+0.40b 0.42+0.03a 1.87+0.03a
G 7.1+0.2a 7.8+0.2a  8.93+0.2a 15.62+0.26a 24.56+0.40a 0.13+0.03b 1.85+0.03a

G/C 1.92 1.24 1.36 1.38 1.37 0.31 0.99

Poblacién de Isla Cedros (C):

So 4.9+0.2a 7.3x0.2a 8.93+0.24a 13.84+0.37a 22.77+0.55a 0.37+0.03a 1.61+0.05a
S1  24+0.2b 5.3+02b 4.19+0.24b 8.80+0.37b 12.99+0.55b 0.46+0.03a 2.14+0.05a

S1/So 0.49 0.73 0.47 0.64 0.57 1.24 1.33

Poblacién de Isla Guadalupe (G):

So 10.0+0.2a 9.3+0.2a 12.20+0.24a 20.07+0.37a 32.27+0.55a 0.08+0.03a 1.69+0.05a
S1 4.2+0.2b 6.3+0.2b 5.68+0.24b 11.17+0.37b 16.85+0.55b 0.18+0.03a 2.01+0.05a

S1/So 0.42 0.68 0.47 0.56 0.52 2.25 1.19

So=riego; Si=sequia; C=lsla Cedros; G=lIsla Guadalupe; Rrt=relaciéon ramas/tallo; Rpar=relacién
parte aéreal/raiz.

El efecto de la sequia afecto las hojas con una disminucién del 30% en S1. En caso de
la parte aéreal/raiz de las plantas, pues existio un aumento de 20%, que a su vez pudo
deberse al escaso crecimiento de raiz en Si1, pues tuvo una disminucion de 53%.
Generalmente los arboles adaptados a condiciones secas tienden a invertir mas biomasa
en los 6rganos radiculares de mayor duracion (Kozlowski & Pallardy, 2002; Hartmann,
Ziegler, Kolle & Trumbore, 2011), pero en este estudio paso lo contrario. Poorter et al.
(2012) hablan del concepto de "equilibrio funcional” para la asignacion de biomasa. Es
decir, las plantas asignaran relativamente mas biomasa a las raices si el factor limitante

para el crecimiento esta bajo tierra, mientras que asignaran relativamente mas biomasa
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a los brotes si el factor limitante esta por encima del suelo. En este caso las distribuciones
originales de las dos islas (Cedros y Guadalupe) estan estrechamente correlacionadas
con la ocurrencia local de niebla de verano, por lo tanto, debe haber una mayor
asignacion de biomasa a la parte aérea para que asi la humedad de la niebla se condense
en las agujas de pino y gotee al suelo.

La poblacién de Isla Guadalupe presentdé en promedio 27% mas biomasa en los
diferentes componentes de la planta, excepto en las ramas, que la poblacion de Isla
Cedros, lo que generd diferencias entre ellas en el patréon de distribucion de biomasa a
ramas y tallo, ya que las plantas de Isla Guadalupe tienen una relacion ramas/tallo 69%
menor (Cuadro 6). A pesar de ello, las dos poblaciones tienen un patrén similar de
asignacion de biomasa a parte aérea y raiz (Cuadro 6). Sin embargo, la poblacion de Isla
Cedros fue menos afectada por el tratamiento de sequia que la poblacion de Isla
Guadalupe en la acumulacion de biomasa, especialmente en la parte aérea, lo que
ocasiond que en esta poblacion aumente en mayor grado la relacion parte aéreal/raiz en
condiciones de sequia (Cuadro 6). Hoeksema et al. (2012) también encontré que las
plantas de Isla Cedros tuvieron menor acumulacién de biomasa y mayor asignacion
relativa a la parte aérea que las de Isla Guadalupe. Aunque en ambas islas (Cedros y
Guadalupe) el efecto de las nieblas costeras es vital para el desarrollo de las plantas, Isla
Cedros presenta un mayor grado de aridez (Burdon, Libby & Brown, 2017), por lo que
Pinus radiata en esa isla depende en mayor grado de la captura de niebla. En ese
sentido, mantener una mayor relacién parte aérea/raiz en condiciones de sequia puede
ser parte de un mecanismo de adaptacién para capturar la humedad de la niebla en el
follaje en ese clima extremadamente arido (Hoeksema et al., 2012).

Al igual gue en el caso de la TRC en altura, Unicamente en las subpoblaciones de Isla
Cedros se encontraron diferencias significativas en la acumulacion de biomasa en tallo,
parte aérea y total (Figura 3). La subpoblacién C2z present6 menor acumulacién de
biomasa en condiciones favorables de humedad y también fue la menos afectada (con
menor reduccién en la acumulacion de biomasa) por las condiciones de sequia (Figura
3). En cambio, en Isla Guadalupe ambas subpoblaciones tuvieron un comportamiento
similar. Al parecer, la separacion por distancia entre las dos subpoblaciones de Isla

Cedros es suficiente para evitar el flujo génico y permitir la diferenciacion genética entre
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ellas. El menor potencial de crecimiento de la subpoblacién nortefia podria interpretarse
en términos de una mayor presion de seleccién asociada a mayor estrés por hidrico y
térmico en su ambiente de origen. El estrés hidrico es causado por el dafio a la cuticula
de los arboles debido a las rafagas de viento y bajas temperaturas durante el invierno (Li,
Liu & Berninger, 2004). Se ha demostrado también que en suelos frios se reduce la
absorcion de agua del sistema radicular y se induce estrés hidrico (Magnani & Borghetti
1995).
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Figura 3. Acumulacién de biomasa del tallo (a), parte aérea (b) y total (c), en las
subpoblaciones de Isla Cedros (C1 y C2) e Isla Guadalupe (G1 y G2) en las
dos condiciones de disponibilidad de agua (So y S1) a que fueron sometidas las
plantas de Pinus radiata durante el periodo de estudio. So: 65 % y 100 % de su
capacidad de campo; S, entre 10 % y 25 % de la humedad aprovechable.

1.5.4. Crecimiento y distribucion de las raices en el perfil del suelo

La condicion de humedad en el suelo afecté de manera significativa (p<0.05) el
crecimiento y distribucién de las raices en el perfil del suelo (Cuadro 7). A nivel de
poblaciones y subpoblaciones también se encontraron diferencias en el volumen y
biomasa de raices. La interaccion tratamiento de humedad x poblacion afecté de manera
significativa unicamente la biomasa de raices (Cuadro 7). Debido a las diferencias en el
contenido de humedad que se generaron en el perfil del suelo en los dos tratamientos
(Figura 1), el nUmero de raices en crecimiento, asi como el volumen y biomasa de raices

se modificé con la profundidad del suelo (Cuadro 7). El efecto de la profundidad sobre el
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crecimiento de las raices difirid entre tratamientos y poblaciones (Cuadro 7), indicando
un comportamiento distinto de las poblaciones al modificarse la disponibilidad de agua
en el perfil del suelo.

Cuadro 7. Nivel de significancia del nimero de raices en crecimiento, volumen y biomasa
en raices en diferentes profundidades del suelo en dos poblaciones de Pinus
radiata sometidas a dos tratamientos de disponibilidad de agua.

NUm de raices en

Factor gl . Volumen Biomasa
crecimiento
Tratamiento 1 0.013 0.001 0.001
Poblacién 1 0.136 0.001 0.001
Tratamiento*Poblacion 1 0.322 0.363 0.001
Subp(Pob) 2 0.199 0.057 0.042
T* Subp(Pob)Sp 2 0.173 0.042 0.091
Profundidad (Prof) 2 0.029 0.001 0.001
Prof *Tratamiento 2 0.045 0.001 0.001
Prof*Poblacion 2 0.277 0.001 0.001
Prof* Subp(Pob) 4 0.897 0.057 0.030
Prof*T*Poblacion 2 0.349 0.567 0.043
Prof*T* Subp(Pob) 4 0.971 0.153 0.285

La restriccion de humedad provoco una disminucién de un 90% en el nimero de raices
en crecimiento, 44% en el volumen y 53% en la biomasa de raiz (Cuadro 8). La reduccién
en el crecimiento de las raices también es un efecto comun del estrés hidrico, que se
manifiesta en mayor grado en la cantidad de raices en crecimiento (Eldhuset et al., 2013;
Zang et al., 2014), debido a la menor disponibilidad de fotosintatos (Le Thiec, Dixon &
Garrec, 1994). También puede deberse a una reduccion en la vida media de las raices
finas, con un aumento en el recambio de las raices finas. Como ocurrié en plantas de
Fagus sylvatica L. de un afio (Ruhr et al., 2009) y cuatro afilos de edad (Meier, &
Leuschner 2008).
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Cuadro 8. Valores promedio (z+ error estandar) de las variables raices en crecimiento,
volumen y biomasa total de raiz de las plantas por condicion de humedad en
el suelo, por poblacion y por la combinacion de los dos factores.

Raices en crecimiento Volumen Biomasa de raiz
(numero) (cm?) (9)
Condicion de humedad en el suelo:
So 13.84+1.81a 14.63+0.49a 3.52+0.062
S1 1.44+1.81b 8.26%0.49b 1.64+0.06b
S1/So 0.10 0.56 0.47
Poblaciones:
C 6.85+1.42b 10.67+0.45b 2.19+0.06b
G 8.43+1.42a 12.23+0.45a 2.98+0.062
G/C 1.23 1.15 1.36
Poblacion de Isla Cedros (C):
So 12.54+1.94a 13.69+0.54a 2.98+0.082
S1 1.16+1.94b 7.64+0.54b 1.40+0.08b
S1/So 0.09 0.56 0.47
Poblacion de Isla Guadalupe (G):
So 15.15+1.94a 15.57+0.54a 4.07+0.082
S1 1.72+1.94b 8.88+0.54b 1.89+0.08b
S1/So 0.11 0.57 0.47

A pesar de que las dos poblaciones se mantuvieron en condiciones similares de
humedad del suelo (Cuadro 2), y no hubo diferencias significativas entre ellas en el
namero de raices en crecimiento, las plantas de Isla Guadalupe presentaron mayor
volumen y biomasa de raiz, en promedio de los dos tratamientos de humedad. Ademas,
aunqgue en términos relativos el crecimiento de la raiz fue afectado de manera similar por
el estrés hidrico en las dos poblaciones, las plantas de Isla Guadalupe presentaron una
mayor reduccién en términos absolutos, especialmente en la biomasa de raiz (Cuadro 8).
Estos resultados corroboran el mayor potencial de crecimiento y la mayor sensibilidad al
estrés hidrico de la poblacién de Isla Guadalupe con respecto a la de | Cedros. En Pinus
ponderosa, Zhang, Feng, Cregg & Schumann (1997) encontraron que las plantulas de
una poblacion altamente tolerante a la sequia eran mas sensibles a la disponibilidad de
agua que las de otras poblaciones. Las plantas usaban el agua rapidamente cuando
estaba disponible, pero cerraron mas rapidamente sus estomas en respuesta al estrés

hidrico. Los autores concluyeron que el mecanismo para evitar el estrés hidrico en Pinus
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ponderosa es mas importante para la supervivencia y el crecimiento en ambientes aridos
que la eficiencia en el uso del agua.

En el perfil del suelo, el mayor nimero de raices en crecimiento, en promedio de las
dos condiciones de humedad, se encontrd en el estrato inferior (Figura 4), debido a que
en dicho estrato se conservo el mayor contenido de humedad (Figura 1). Sin embargo,
como es natural, el mayor volumen y biomasa total de raiz se concentré en el tercio
superior del perfil del suelo y se redujo gradualmente conforme aumenté la profundidad
(Figura 4). Ademas, el efecto de los tratamientos de humedad sobre las caracteristicas
de la raiz fue mayor en el tercio superior del perfil del suelo (Figura 4). Este diferente
patron de comportamiento fue mas notorio en el nimero de raices en crecimiento, ya que
en condiciones favorables de humedad (So) el nimero de raices en crecimiento no se
modificé con la profundidad del suelo, pero en Si el nUmero de raices en crecimiento
aumentd en el tercio inferior del suelo, debido precisamente a que en esa seccion se

mantuvo mayor humedad (Figura 1).
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Figura 4. Numero de raices en crecimiento (a), volumen (b) y biomasa total de raiz (c)
en el perfil del suelo (superior, medio e inferior) en las poblaciones de Isla
Cedros (C) e Isla Guadalupe (G) en las dos condiciones de disponibilidad de
agua (So y S1) a que fueron sometidas las plantas de Pinus radiata durante el
periodo de estudio. So: entre 65 % y 100 % de su capacidad de campo; Su,
entre 10 %y 25 % de la humedad aprovechable. La barra indica error estandar.

31



A nivel de poblaciones, las plantas de Isla Guadalupe presentaron mayor volumeny
biomasa total de raiz que las de Isla Cedros en el tercio superior del suelo, pero no en el
tercio inferior (Figura 4). De la misma manera, las diferencias entre las poblaciones en
respuesta al estrés hidrico fueron mas evidentes en la parte superior del suelo. Esto pudo
deberse a que en este estrato se encontraban mas raices de segundo y tercer orden que
agotaron mas rapidamente la humedad del suelo e hicieron que se manifestaran mas
rapidamente los mecanismos adaptativos de las poblaciones.

La diferenciacion ecotipica entre las poblaciones de Isla Cedros e Isla Guadalupe
se evidencié por el hecho que existié una disminucion en el volumen y biomasa de la raiz
en todos los estratos. Por lo tanto, en respuesta al tratamiento de sequia, la poblacion de
Isla Cedros originaria de un sitio mas seco y menos precipitacion, invirti6 menos biomasa
que la poblacién de Isla Guadalupe. Pero la poblacion de Isla Guadalupe tiene mayor
plasticidad fenotipica debido a su ajuste de crecimiento ante la reduccion de humedad en
el suelo. Esta diferenciacién ecotipica también se observd en las caracteristicas
fenotipicas de poblaciones en Quercus coccifera (Balaguer et al., 2001) y Quercus ilex
(Gratani, Meneghini, Pesoli & Crescente, 2003). Las respuestas plasticas a la
disponibilidad de recursos variables tienen la hipétesis de proporcionar una ventaja
competitiva y aumentar la aptitud (crecimiento, supervivencia, reproducciéon) (Meier &
Leuschner, 2008) y actuar como un amortiguador contra el cambio climatico rapido
(Valladares, Gianoli & Gomez, 2007; Nicotra et al., 2010) para producir una raza mas

resistente a la sequia (Esponiza et al., 2014).
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1.6. CONCLUSIONES

Los resultados muestran que las poblaciones de Pinus radiata de isla Cedros y
Guadalupe difieren en la capacidad de crecimiento y acumulacion de biomasa en
respuesta al déficit hidrico. La poblacién de Isla Guadalupe presenté un mayor potencial
de crecimiento en altura, didmetro y acumulacion de biomasa que la de Isla Cedros, pero
también fue mas sensible a la reduccion en la humedad del suelo. La poblacion de Isla
Cedros present6 una mayor asignacion relativa de biomasa a la parte aérea y en especial
a la formacion de ramas. La relacion parte aérea/raiz aumento en condiciones de sequia,
especialmente en la poblacién de Cedros. Las subpoblaciones de Isla Cedros también
mostraron un mayor grado de diferenciacion genética en su respuesta a las condiciones
de humedad del suelo que las de Guadalupe. Estas diferencias en los mecanismos
adaptativos y grado de plasticidad fenotipica de las poblaciones islefias de Pinus radiata
en respuesta al déficit de humedad del suelo son importantes desde el punto de vista de
conservacion y utilizacién de los recursos genéticos de dichas poblaciones en el contexto

de cambio climatico.
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CAPITULO II. POBLACIONES DE Pinus radiata DIFIEREN EN LA TOLERANCIA A
BAJAS TEMPERATURAS Y TASA DE CRECIMIENTO

2.1. RESUMEN

Pinus radiata D. Don es uno de los pinos mas plantados, sin embargo, las heladas
tempranas y tardias dafian en la etapa de brinzal a las plantaciones. El objetivo fue
determinar las diferencias en crecimiento y tolerancia a bajas temperaturas de dos
poblaciones [islas Guadalupe y Cedros], creciendo en dos condiciones de humedad y en
invernadero e intemperie. La tolerancia a bajas temperaturas se determiné evaluando el
indice de dafio (ID) ocasionado en pruebas de congelamiento a -12 °C durante 4 horas,
con el método de conductividad eléctrica en hojas primarias durante el invierno y
primavera. Se midi6 la tasa absoluta de crecimiento (TAC) en altura total. Se encontraron
diferencias significativas entre las poblaciones en invernadero, con mayor ID en
Guadalupe que en Cedros en invierno. En intemperie se encontré un mayor ID en Cedros
gue Guadalupe (64.1% vs. 36.5%) solo durante el invierno. La condicion de humedad no
afecto la tolerancia a bajas temperaturas, pero existié una interaccion significativa con las
poblaciones. Las plantas en condiciones favorables de humedad tuvieron una TAC mayor
que en sequia, con dinamica de crecimiento distinta en los dos ambientes. La poblacion
de Guadalupe presentd una TAC mayor que Cedros en las dos condiciones. En
conclusién, la poblacién de isla Guadalupe resultdé menos tolerante a bajas temperaturas
con mayor variacion en el ID debido a la sensibilidad en su dinAmica de crecimiento en
los dos ambientes de evaluacion.

Palabras clave: Dafio por congelamiento, estrés hidrico, hojas primarias Isla Cedros, Isla

Guadalupe, tasa absoluta de crecimiento.
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2.2. ABSTRACT
Pinus radiata D. Don is one of the most planted pine species, however early and late
frosts damage plantations at seedling stage. The objective was to determine differences
in growth rate and low-temperature tolerance in two populations (Guadalupe and Cedros
islands) growing in two soil moisture conditions inside and outside a greenhouse. Low-
temperature tolerance was determined by measuring the damage index caused to primary
needles in freezing tests at -12°C for 4 hours, with the electrical conductivity method,
during winter and spring time. The absolute growth rate in height was also measured.
Significant differences (p<0.05) between populations were found in damage index in the
greenhouse, with higher damage index in Guadalupe than in Cedros during winter time.
Outside the greenhouse, damage index was higher in Cedros than in Guadalupe (64.1%
vs. 36.5%) in winter time. Soil moisture condition did not affect low-temperature tolerance
but a significant interaction with populations was found. Seedlings under favorable soil
moisture conditions had higher absolute growth rate than under drought, with a distinct
shoot growth dynamic inside and outside the greenhouse. Guadalupe population showed
higher absolute growth rate than Cedros in both environmental conditions. In conclusion
Guadalupe Island population was less low-temperature tolerant, with higher variation in
the damage index, due to its sensibility in growth dynamics in both growing environments.
Key words: Absolute growth rate, Cedros Island, freezing damage, Guadalupe Island,

primary needles, water stress.
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2.3. INTRODUCCION

Las bajas temperaturas y la sequia representan las restricciones ambientales més
importantes que limitan la distribucion de las plantas (Box, 1995) y su productividad
(Anjum et al., 2011). Ambos factores varian con la altitud (Viveros-Viveros et al., 2009),
la latitud, longitud (Robson, Rasztovits, Aphalo, Alia & Aranda, 2013) y con la época del
ano (Charra-Vaskou, Charrier, Wortemann & Beikircher, 2012), promoviendo la
adaptacion evolutiva (Blodner, Skroppa, Johnsen & Polle, 2005; Palacio, Milla &
Montserrat-Marti, 2005) y la diferenciacion de poblaciones (Sakai & Larcher, 1987).

Las cinco poblaciones nativas de Pinus radiata D. Don se localizan en un area
geografica reducida, con clima influenciado por las corrientes frias del océano Pacifico
(McDonald & Laacke, 1990). Tres de ellas estan en la costa oeste de California
(Hoeksema, Vargas-Hernandez, Rogers, Luna-Mendoza & Thompson, 2012) y las otras
dos en las islas mexicanas, Guadalupe y Cedros (Rogers, 2002). Estas dos poblaciones
crecen en clima mediterraneo, con temperaturas extremas, por su altitud superior a los
290 m (Rogers, Vargas-Hernandez, Matheson & Guerra, 2005), aunque Su origen es
drasticamente diferente. Isla Cedros tiene un origen continental, geol6gicamente similar
a la Sierra Vizcaino (Rogers et al., 2005), e Isla Guadalupe es parte de un archipiélago
de origen volcénico, formado hace siete millones de afios, y nunca ha tenido contacto
con el continente (Ledig, Vargas-Herndndez & Johnsen, 1998). Esto hace que las
poblaciones difieran entre si en varias caracteristicas adaptativas (Moran, Bell & Eldridge,
1988; Millar, 1999), como la tasa de crecimiento y la tolerancia a la salinidad (Burdon,
2001), pero no se conoce su nivel de tolerancia al frio (Mead, 2013).

Pinus radiata tiene una gran importancia econémica global, ya que es uno de los
pinos mas plantados (4.1 millones de ha aprox.), principalmente en el hemisferio sur
(Nueva Zelanda, Chile, Australia, Argentina y Sudafrica), pero también en el hemisferio
norte (Rogers, Matheson, Vargas-Hernandez & Guerra-Santos, 2006). Las heladas
tempranas (en otofio) y tardias (en primavera) dafian a brinzales en las plantaciones
(Greer, Robinson, Hall, Klages & Donnison 1998). En estos periodos se producen
cambios en la resistencia a bajas temperaturas por la variacion fenoldgica del crecimiento
(Neuner, 2014). Bachofen, Wohlgemuth, Ghazoul & Moser (2016) encontraron que en

Pinus sylvestris, P. nigra y P. halepensis la resistencia al frio no difirié entre poblaciones
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de cada especie, pero si disminuy6 de invierno a primavera (febrero-mayo). Ademas, las
poblaciones adaptadas a la sequia de las dos primeras especies resistieron a las heladas
durante la fase mas sensible, en primavera.

A pesar del aumento de temperatura previsto en las proximas décadas (IPCC,
2013), los modelos climéticos revelan la persistencia de frios extremos irregulares en
invierno (Kodra, Steinhaeuser & Ganguly, 2011). Estos cambios bruscos en temperatura
con frecuencia rebasan el umbral de tolerancia, induciendo dafios a corto y a largo plazo
(Williams, Henry & Sinclair 2015). Las plantas son mas propensas a sufrir dafios por
congelamiento con estas fluctuaciones inesperadas (Kalcsits Silim & Tanino, 2009), por
la asincronia fenolégica con el ambiente (Ensminger, Hiiner & Busch, 2009). Las
fluctuaciones inusuales en temperatura y humedad pueden generar condiciones severas
de estrés, a las que no estan adaptadas las poblaciones naturales, ocasionando efectos
negativos en crecimiento y supervivencia. Los objetivos de este capitulo fueron (1)
determinar las diferencias en el indice de dafio en hojas primarias de plantas de Pinus
radiata de Isla Cedros e Isla Guadalupe creciendo en dos ambientes (invernadero e
intemperie), en relacion con el desarrollo del brote, (2) evaluar el efecto de la humedad
del suelo en el indice de dafio ocasionado por bajas temperaturas, y (3) relacionar los
valores del indice de dafio y la tasa absoluta de crecimiento de las plantas.
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2.4. MATERIALES Y METODOS

2.4.1. Seleccién del germoplasma

Se utiliz6 germoplasma de las dos poblaciones islefias de Pinus radiata. De cada
poblacién se incluyeron dos subpoblaciones, separadas espacialmente por latitud y
altitud; representadas por dos rodales aislados en Isla Cedros y por distancia a lo largo
del gradiente altitudinal en Isla Guadalupe (Cuadro 9).

Cuadro 9. Ubicacién geogréfica de las fuentes de semilla de Pinus radiata en el estudio
y temperatura (TMA) y precipitacion (PMA) media anual en las islas.

» TMA? PMA? Sub- _ _ Altitud
Poblacion . Latitud (N) Longitud (O)
(°C) (mm) poblacion (msnm)
Ci 28°10.741'  115°12.570' 519
Isla Cedros 19.9 85
© C> 28°15.314  115°12.883' 496
Isla Guadalupe 177 130 G1 29°09.357 118°18.387 988
G) G2 29°09.600"  118°17.527 710

1Gonzalez-Abraham, Garcillan & Ezcurra (2010).

La semilla se sembr6 en contenedores de 200 ml, en un sustrato de corteza, perlita y
tepezil (50:30:10) y 5 gL de fertilizante de liberacién controlada (Multicote®) con riego a
capacidad de campo. A los seis meses se seleccionaron plantas de tamafio homogéneo

de cada una de las sub-poblaciones para el experimento.

3.2.2. Establecimiento del experimento

El experimento se establecié en el vivero del posgrado en Ciencias Forestales
(Montecillo, México), en dos ambientes de crecimiento: contenedores individuales
(invernadero) y camas de crecimiento (intemperie). En el invernadero, 96 plantas de cada
sub-poblacion se trasplantaron el 26 octubre de 2018 a tubos de PVC de 10 cm de
diametro y 100 cm de longitud, en un sustrato de suelo agricola local, arena y tepezil en
proporcién 50:30:20 (vol.). Fuera del invernadero, 80 plantas de cada subpoblacién se
trasplantaron el 22 noviembre de 2018 a camas de crecimiento con suelo agricola local,
distribuidas 20 cm x 15 cm entre hileras y plantas. En cada ambiente se definieron dos
tratamientos de humedad (So y S1) con base en la curva de retencion de los substratos.
En el nivel So el contenido de humedad se mantuvo entre 65% y 100% de su capacidad
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de campo (40-47% en contenedores y 26-30% en camas de crecimiento), mientras que
en el nivel S1 el contenido de humedad en los contenedores se mantuvo entre 10% y
25% de la humedad aprovechable, y sin riego en las camas de crecimiento, evitando el
ingreso de agua durante la temporada de lluvias. En cada ambiente se utilizé un disefio
factorial 2x4 en parcelas divididas. En las parcelas grandes se establecieron los
tratamientos de humedad (So y S1) y en las pequefias las subpoblaciones, con cuarto
repeticiones. Cada unidad experimental estuvo representada por 12 plantas en

invernadero y 10 plantas en las camas de crecimiento.

2.4.3. Evaluacion del dafio por temperatura

Con base en pruebas preliminares (enero 2019) para determinar el tipo de hoja y su
posicion en el tallo se decidié utilizar muestras de tres hojas primarias cercanas al apice
por planta en una muestra de seis plantas elegidas al azar por unidad experimental. En
todas las pruebas se utilizaron las mismas plantas. Las aciculas se lavaron con agua
destilada y se cortaron en secciones de 10 mm de largo, descartando la punta y la base.
Cada muestra se separ6 en dos partes con un peso fresco similar, medido en una balanza
analitica (Chyo Balance Corp, precision 0.1 mg), una para someterla a congelamiento (F)
y otra como referencia o control (Fc), y se colocaron en tubos de ensayo.

Se realizaron dos pruebas de exposicion al frio, una durante el invierno (6 de febrero
2019) y otra en primavera (24 de abril 2019). En cada ocasion, los tubos con la fraccién
Ft se colocaron en gradillas dentro de una cadmara de congelamiento modelo M1212
(Manufacturas Ind. Universo, México, 2013), con control automatico de temperatura, y los
tubos con la fraccion Fc se mantuvieron a temperatura ambiente (22-23°C). Las
fracciones Ft se sometieron a una rutina de descenso gradual de temperatura en la
camara, iniciando con una estabilizacion a 4°C durante una hora, y después un descenso
de 2°C por hora durante 8 horas hasta alcanzar la temperatura de -12°C. Las muestras
se mantuvieron a esta temperatura durante cuatro horas y posteriormente se dejaron
reposar hasta alcanzar nuevamente la temperatura de 4°C, para iniciar la evaluacion.

El dafio ocasionado a las hojas se determin6 con la conductividad eléctrica, que
mide la concentracion de electrolitos liberados por los tejidos vegetales después de
exponerse a temperaturas de congelamiento (Climent, Costa e Silva, Chambel, Pardos
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& Almeida, 2009). Después de someter la fraccibn F: al congelamiento, a ambas
fracciones Fty Fc se les agregaron 10 ml de agua des-ionizada y se dejaron reposar
durante 24 horas a temperatura ambiente. Se midio la conductividad eléctrica (C1) con un
conductimetro LAQUAtwin modelo EC-33. Seguidamente, las muestras se sometieron en
autoclave a 120°C durante 15 minutos, para matar el tejido y medir la conductividad
eléctrica total (C2) 12 horas después. A cada muestra se le realizaron tres lecturas de
conductividad, cada 20 min, en cada ocasion y se utilizé el promedio de ellas en los
calculos del dafio ocasionado. Con los datos de conductividad eléctrica estandarizados a
una masa de 100 mg de tejido, se calcul6 la conductividad relativa (R = 100 « C1/C>) de
cada fraccion, resultando en Rty Rc. El indice de dafio celular (ID) para cada muestra se
calculé como ID =100 * (Rt — Rc) / (100 — Rc).

2.4.4. Evaluacion del crecimiento del brote terminal

Para obtener la tasa absoluta de crecimiento (TAC, mm d1) del brote terminal de las
plantas, se midio la altura total de ellas cada dos semanas, a partir del 26 de octubre en
el invernadero y del 22 de noviembre en las camas de crecimiento, hasta el 8 de mayo.
Se calculd la TAC para cada planta (Arias et al., 2019), con la formula TAC = (A2-A1)/(T2-
T1), donde A1y Az altura de la planta (mm) al inicio (T1) y al final (T2) de cada periodo de

medicion.

2.4.5. Andlisis estadistico

Los datos se sometieron a un andlisis de varianza con el procedimiento Mixed en SAS
9.0 (SAS Institute, 2003), para evaluar los efectos del tratamiento de humedad y de las

poblaciones y subpoblaciones en cada ambiente por separado, con el modelo estadistico:
Yik= U+ Bi + Sj + Bi*Sj + Pk + Sj*P«k + Subi(P«)+ Sj*Subi(Pk)+Eiii

Donde Yij es el valor de la ijkl-ésima observacion; y es la media general; Bi es el efecto
del bloque; S;j es el efecto del tratamiento de humedad; Bi*S; es el efecto de la interaccion
blogue x tratamiento de humedad, P« es el efecto de poblacion; Si*P«x es el efecto de la

interaccion tratamiento de humedad x poblacion; Subi(Pk) es el efecto de subpoblacion
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dentro de poblacion; Sj*Subi(Px) es el efecto de la interaccién tratamiento de humedad x

subpoblacién dentro de poblacién; y Eiik es el error experimental.

Se estimo la correlacion de Pearson entre ID y TAC con los valores promedio de ID
por subpoblacion en cada tratamiento de humedad (n=8) y prueba de congelacién por
cada ambiente, y sus datos promedio de TAC durante los periodos de medicidén en que
se hicieron las pruebas. También se hizo un andlisis de correlacion entre ID y TAC con
los valores promedio por subpoblacion, incluyendo los dos ambientes de crecimiento y

las dos pruebas de congelacién, para cada tratamiento de humedad por separado (n=16).
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2.5. RESULTADOS Y DISCUSION

2.5.1. Dafio por bajas temperaturas

En invierno se obtuvo un ID promedio de 50%, mientras que en primavera el ID
promedio fue 64%. El tratamiento de humedad no afecté de manera significativa el ID en
los tejidos ocasionado por las bajas temperaturas. Sin embargo, entre poblaciones si se
encontraron diferencias significativas (p<0.05) en ID, excepto en primavera para las
plantas creciendo en intemperie. A nivel de subpoblaciones dentro de poblaciones no
hubo diferencias significativas, excepto en la prueba realizada en invierno para las
plantas en intemperie (p<0.01). De la misma manera, la interaccion tratamiento de
humedad x poblacién fue significativa solo en primavera dentro del invernadero (p=0.02).

En condiciones naturales, las poblaciones de Pinus radiata estan expuestas a
temperaturas minimas extremas de -5 °C, con 300 dias sin heladas al afio (McDonald &
Laacke, 1990). Sin embargo, en plantaciones, las plantulas menores de 2 afios presentan
dafios por temperaturas entre -3°C y -6°C en verano y entre -12°C y -14°C en invierno
(Burdon, 2001). En nuestro estudio encontramos un ID de 50 a 64 % en hojas primarias
durante el invierno y primavera, respectivamente, con temperaturas de -12°C. con una
temperatura letal (TLso) cercana a -12°C. Climent et al. (2009) sefiala una TLso entre -9y

-12°C al evaluar el indice de dafo en plantas de 18 meses de edad de la especie.

2.5.1.1. Diferencias entre poblaciones y subpoblaciones
En el invernadero la poblacion de Isla Guadalupe (G) presentdé mayor ID en invierno (59.9
%) y primavera (75.0 %) que la de Isla Cedros (C) en los mismos periodos (41.4y 37.5
%) (Figura 5). Sin embargo, en intemperie se encontré mayor ID en C que en G (64.1 vs.
36.53 %) en invierno, pero no en primavera, cuando ambas presentaron un ID similar
(Figura 5). En las dos condiciones (dentro y fuera del invernadero), el ID cambio mas en
G que en C de invierno a primavera (Figura 5), lo cual implica una mayor sensibilidad

estacional o fenologica a las bajas temperaturas en la poblacién de Isla Guadalupe.
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Figura 5. Valores promedio (+ error estandar) por poblacion del indice de dafio (ID)
ocasionado por bajas temperaturas en invierno y primavera en hojas primarias
de plantas de Isla Cedros (C) e Isla Guadalupe (G) creciendo en invernadero
e intemperie. Barras con letra diferente en cada par de barras indica
diferencias significativas entre poblaciones (p = 0.05).

Larcher (2005) sefiala que las diferencias en ID entre ecotipos y entre periodos de
evaluacion se deben a diferencias en la capacidad fisiolégica de aclimatacion al frio; es
decir, a diferencias en el metabolismo de los carbohidratos, las caracteristicas de las
membranas y las proteinas especificas de congelacion (Pearce, 2001; Roden, Canny,
Huang & Ball, 2009). Se ha demostrado que el origen geografico influye en la fenologia
de las plantas, afectando su condicion fisiolégica (Aldrete, Mexal & Burr, 2008; Kreyling
et al., 2012). Varios estudios muestran que las dos islas difieren en condiciones
ecoldgicas y son consideradas ecorregiones distintas (Gonzalez-Abraham et al., 2010).
En general, el ambiente en Isla Guadalupe es mas favorable en humedad relativa por la
abundancia de niebla (Oberbauer, 2006; Perry, 2009), nivel de aridez y frecuencia de
temperaturas extremas (Hoeksema et al.,, 2012). Estas condiciones, ademas del
aislamiento geogréfico, han diferenciado las poblaciones, al grado de considerarse
variedades distintas (Ledig et al., 1998; Rogers et al., 2006). En ensayos de campo, la
poblacién de Guadalupe presenta mayor crecimiento y productividad que la de Cedros
(Burdon, Bannister & Low, 1992).

Las subpoblaciones mostraron un comportamiento similar en cada poblacién en las
pruebas realizadas, con excepcion de G2 fuera del invernadero, que presentd un menor

ID que la otra subpoblacion en invierno (Cuadro 10). En general, no hay evidencias de
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una diferenciacién adaptativa entre las subpoblaciones muestreadas en cada isla, a pesar
de las diferencias en elevacion, quizas debido a que todavia existe suficiente flujo
genético entre ellas (Moran et al., 1988; Rogers, 2004). Estos resultados contrastan con
los descritos por Viveros-Viveros et al. (2009) en Pinus hartwegii y Sdenz-Romero &
Tapia-Olivares, (2008) en Pinus devoniana en los que se encontraron diferencias en 1D

asociadas a la elevacion del sitio de origen.

Cuadro 10. indice de dafio ocasionado por baja temperatura (-12°C, 4 h) en hojas
primarias de plantas de dos subpoblaciones de Isla Cedros y dos de Isla
Guadalupe creciendo en invernadero e intemperie, en invierno y primavera.

. Subpobla- Invernadero Intemperie
Poblacién v, , - , -
cion Invierno Primavera Invierno Primavera

C1 37.3+8.5a 30.6x52a 648+x47a 70.0+£9.7 4q|
Cedros

C2 456 + 8.7a 447+42a 635+x48a 73.3+88 a

G1 57.5 + 8.6a 80.6+6.8a 498+50a 78.3+96 a
Guadalupe

G2 62.3 £ 9.0a 68.9+76a 243+43b 719+10.3a

Promedio * error estandar por columna y poblacion seguidos con letra diferente indica
diferencias significativas entre subpoblaciones (p = 0.05).

2.5.1.2. Efecto de la humedad del suelo
El tratamiento de humedad del suelo afect6 la tolerancia al dafio por bajas temperaturas
entre las poblaciones en primavera cuando las plantas crecieron en invernadero, pero no
en intemperie (Figura 6). En invernadero, la restriccion de humedad aumento ligeramente
el ID en primavera en G, pero lo redujo en C. Es decir, mientras que en el invierno las
diferencias entre las poblaciones en ID fueron similares en los dos tratamientos de
humedad, en la primavera las diferencias entre ellas fueron mas evidentes en sequia que
en condiciones favorables de humedad (Figura 2). En las plantas en intemperie, las
diferencias entre poblaciones en ID durante el invierno fueron similares,
independientemente del tratamiento de humedad, y durante la primavera no hubo

diferencias significativas entre ellas en las dos condiciones de humedad (Figura 2).
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Figura 6. Efecto del tratamiento de humedad del suelo (So y S1) en el indice de dafio (ID,
%) promedio de las poblaciones en invierno ( ) y primavera (- - -) en
plantas de Isla Cedros (O ) e Isla Guadalupe ( A ), creciendo en invernadero
y en intemperie. So: entre 65% y 100% de capacidad de campo (40-47% en
contenedores y 26-30% en camas de crecimiento); Si: el entre 10% y 25% de
la humedad aprovechable

La tolerancia a heladas y a sequia tienen mucho en comun, ya que en ambas la
base de la tolerancia radica en la capacidad del protoplasma para resistir el efecto
deshidratante de la privacion directa o indirecta de agua (Lacher, 2000) Es concebible
que dichos mecanismos se activen por la exposicion a sequias severas de corta duracion;
por lo tanto, una sequia previa a la temporada de heladas podria desencadenar los
mecanismos de adaptacion a bajas temperaturas, con un menor dafio (Kreyling et al.,
2012; Walter, Jentsch, Beierkuhnlein & Kreyling, 2013), como ocurrié en las dos
poblaciones en invernadero y en la de G en intemperie, en invierno. Sin embargo, en
primavera ocurrié lo contrario en la poblacién de G en invernadero, ya que la menor
humedad aumenté ID. Estudios en Quercus robur (Cehulié et al., 2019) y en Quercus
petraea y Q. robur (Thomas & Ahlers, 1999) sefialan que la sequia puede aumentar la

susceptibilidad a heladas al modificar la dinamica de crecimiento.

2.5.2. Tasa absoluta de crecimiento
Se encontraron diferencias significativas (p<0.05) entre tratamientos, entre
poblaciones y en la interaccion de estos factores en las dos condiciones ambientales, en

la mayoria de los intervalos de medicion (Cuadro 11). Entre subpoblaciones también se

51



encontraron diferencias durante algunos periodos de crecimiento en invernadero, pero

no en intemperie (Cuadro 10).

Cuadro 11. Nivel de significancia de la tasa absoluta de crecimiento (mm dia-1) en
longitud del tallo en cada intervalo de medicién (In) en dos poblaciones de Pinus
radiata sometidas a dos tratamientos de humedad, en dos ambientes
(invernadero e intemperie).

Ambiente Factor G.L. DF I1 I I3 l4 Is le I7 Is lo  lio |1

Tl 1 3 * *% nS nS * *% *% * ns * *
PZ 1 18 *% *% *% *% *% *% * * *% * *
Invernadero TxP 1 18 * * * ns ** * * * ns  ** *
Spd 2 18 ns ns ns * * pns % * ns ns %
TxSp 2 18 nNns nNns NS nNnsS NS NS NS nsS ns * ns
T 1 3 - - * * * *% *% *% *% *% *
P 1 18 - - *% * * *% *% *% * * *
Intemperie  TxP 1 18 - - ns ns * * * * * * *
Sp 2 18 - - NS NS ns * NS NS NS NS ns
TXSp 2 18 - - NS NS NS NS NS ns * ns ns

T=tratamiento de humedad, ?P=poblacion, 3Sp=Subpoblacién dentro de poblacion; I,=Intervalo
de dos semanas a partir del 26 de octubre 2018 al 08 de mayo 2019; *significativo con P=0.05
**significativo con P=0.01; ns=no significativo.

En ambos ambientes, las plantas en So mantuvieron una TAC mayor que en Si, pero
la dinAmica de crecimiento fue distinta en ellos (Figura 7). En invernadero, se presentaron
varios ciclos de crecimiento; a partir del dia 82 después del trasplante (DDT) se nota el
efecto de la humedad, con un crecimiento acelerado en So. En Si1 se suspende el
crecimiento y se reactiva hasta después de 112 DDT; a los 142 DDT alcanza una TAC
similar a la de So (2.5 mm dia!) y nuevamente desciende a valores de 0.5 mm dia* a los
164 DDT (Figura 7). En intemperie, las plantas en Si mantuvieron una fase de
crecimiento lento (TAC<1.0 mm dia!) todo el experimento, mientras que en So
presentaron una TAC baja solo la primera parte del invierno; a los 89 DDT reactivaron el

crecimiento hasta alcanzar una TAC maxima de 2.5 mm diat a los 133 DDT (Figura 7).
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Figura 7. Tasa absoluta de crecimiento (TAC, mm dial) en longitud del tallo en
invernadero e intemperie por tratamiento de humedad. So: riego; Si: Sequia;
DDT: Dias después del trasplante en invernadero; las flechas indican las
fechas en que se midié ID. So: entre 65% y 100% de capacidad de campo (40-
47% en contenedores y 26-30% en camas de crecimiento); Si: el entre 10% y
25% de la humedad aprovechable

Pinus radiata es una especie policiclica y en la etapa juvenil estd adaptada para
crecer todo el afio si el clima es adecuado (Mead, 2013), pero su dinamica de crecimiento
es muy sensible a los cambios en humedad del suelo y temperatura del aire (Figura 7).
En invernadero, el crecimiento del brote nunca ceso6 y no se observo la formacion de una
yema terminal, como ocurre en la mayoria de las especies de pino de clima frio (Jansons,
Matisons, Libiete-Zalite, Baders & Rieksts-Riekstin§, 2013; Mead, 2013).

La diferente dinamica de crecimiento del brote en las plantas dentro y fuera del
invernadero muestra esta sensibilidad al cambio de las condiciones ambientales. Las
plantas en intemperie estuvieron mas expuestas a bajas temperaturas durante el invierno.
Esta variabilidad fenolégica en el patron de crecimiento del brote ante los cambios en
humedad y temperatura muestran la complejidad en la tolerancia al frio de Pinus radiata,
en comparacion con otros pinos con crecimiento monociclico, como P. pseudostrobus, P.
montezumae y P. hartwegii (Viveros-Viveros, Sdenz-Romero, Lopez-Upton & Vargas-
Hernandez, 2007). Climent et al. (2009) y Bachofen et al. (2016) mencionan que es mas
complejo interpretar el dafio por heladas en pinos de clima mediterraneo costero que en

especies de origen continental alpino.
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La poblacién de Guadalupe presentd una TAC mayor que la de Cedros en los dos
ambientes, pero las diferencias y los picos maximos (2.6 y 3.2 mm dia! respectivamente)
fueron mayores en invernadero (Figura 8a y 8b). Solo en las subpoblaciones de Cedros
se encontraron diferencias en TAC, especialmente en invernadero (Figura 8c y 8d), ya
gue en las de Guadalupe la TAC fue similar en ellas, en los dos ambientes (Figura 8e y
8f). Las diferencias en TAC entre poblaciones pueden atribuirse a diferencias genéticas
asociadas a las condiciones ecoldgicas de las islas, mencionadas anteriormente. Burdon
et al. (1992) sefiala que en ensayos de campo la poblacion de Cedros presentd menor

tasa de crecimiento en altura que la de Guadalupe, a los 12 afios de edad.
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8. Tasa absoluta de crecimiento (TAC) (mm dia?) en longitud del tallo en

invernadero (a, c, e) e intemperie (b, d, f) de las poblaciones (a, b) y
subpoblaciones (c, d, e, f) de isla Cedros (C) y Guadalupe (G). DDT: Dias
después del trasplante en invernadero; las flechas indican los momentos de

evaluacion de ID.

2.5.3. Relacién entre IDy TAC

La correlacion de ID con TAC fue positiva, pero relativamente baja en general

(r<0.50).

Las correlaciones mas altas se obtuvieron en

invierno  (r=0.46),

independientemente del ambiente de crecimiento (Figura 9a, 9b); en cambio en

primavera, la correlacion fue mas baja (0.25 <r< 0.28) (Figura 9c, 9d). A pesar de que

TAC no tuvo una influencia clara en ID, el signo positivo de la correlacion indica que las
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plantas con mayor actividad meristematica son mas susceptibles a dafios por bajas
temperaturas, como se ha demostrado en otras coniferas (Sogaard, Granhus & Johnsen,
2009; Flgistad & Granhus, 2010). La relacion positiva entre ID y TAC es mas evidente en

condiciones favorables de humedad que en condiciones de sequia (Figura 9).
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Figura 9. Correlacion entre el indice de dafio (ID) en hojas primarias y la tasa absoluta
de crecimiento (TAC) en invierno (a, b) y primavera (c, d) en plantas de Pinus
radiata de Isla Cedros (triangulos) e Isla Guadalupe (circulos) con humedad
del suelo favorable (negro) y sequia (blanco), en condiciones de invernadero
(a,c) e intemperie (b,d).

Cuando el andlisis de correlacion se hizo por cada tratamiento de humedad (n=16),
en So la correlacion fue mayor que en Sz (Figura 10). Si se excluyen los datos de las dos
subpoblaciones de Cedros en invierno (n=14) o solo se incluyen los datos de las
subpoblaciones de Guadalupe (n=8) la correlacion aumenta (r=0.77). La sequia redujo
drasticamente TAC y alter6 la relacién entre indice de dafio y tasa absoluta de

crecimiento. Esto explica en parte las diferencias en ID observadas entre las poblaciones
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Cedros y Guadalupe, que difieren notoriamente en la tasa y dinAmica estacional de
crecimiento del brote dentro y fuera del invernadero. La poblacion Cedros tiene una tasa
absoluta de crecimiento intrinseca menor que Guadalupe y también muestra una mayor
tolerancia a dafos por heladas, resultados que coinciden con informacion previa (Mead,
2013). La mayor sensibilidad de Guadalupe al efecto de la humedad del suelo en ID
(Figura 210) y en la dindmica de crecimiento del brote (Figura 10) implica que hay
diferencias importantes entre poblaciones en los mecanismos de respuesta y adaptacion
al estrés hidrico, como resultado de los procesos de adaptacion local en las islas donde

han evolucionado.

90 90

©) A o ® A (b)
75 ° B ©
A A o ©
60 | A A ~ 60 | 8%
< Y ® > (0)
S5 | N o459
30 30 t
° AéA
15 r=0.41 15 r=-0.27
O 1 1 1 1 1 O 1 1 1 1 1
0 0.5 1 1.5 2 2.5 3 0.0 0.5 1.0 1.5 2.0 2.5 3.0
TAC (mm dial) TAC (mm dial)

Figura 10. Correlacion entre el indice de dafio (ID) en hojas primarias y la tasa absoluta
de crecimiento (TAC) en plantas de Pinus radiata de Isla Cedros (triangulos)
e Isla Guadalupe (circulos) con humedad del suelo favorable (a) y sequia (b).
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2.6. CONCLUSIONES

Las poblaciones de Isla Cedros e Isla Guadalupe difieren notoriamente en la tolerancia a
bajas temperaturas y en la tasa y dinamica de crecimiento del brote dentro y fuera del
invernadero. Guadalupe es menos tolerante y mas sensible en el indice de dafio en
funcién del ambiente de crecimiento, debido a los cambios en su dinadmica de crecimiento
al modificarse las condiciones ambientales. La poblacion de Isla Cedros tuvo menor tasa
de crecimiento y menor indice de dafio, relacionado con su adaptacion al ambiente mas
adverso en Isla Cedros. Existe una relacion positiva entre indice de dafio y tasa absoluta

de crecimiento, especialmente en condiciones favorables de humedad.
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DISCUSION Y CONCLUSIONES GENERALES

Aunque las poblaciones de Pinus radiata D. Don de Islaisla Cedros e Islaisla
Guadalupe estan adaptadas a periodos de sequia en verano en su habitat natural, las
fluctuaciones ambientales que actualmente se presentan asociadas al cambio climético,
como sequias severas o descensos drasticas de temperatura, hace que las plantas
tengan que soportar con mayor frecuencia periodos mas prolongados en condiciones
desfavorables a lo largo de su ciclo de vida. Estas condiciones de estrés alteran los
procesos fisioldgicos provocando cambios en el crecimiento de la planta. En este estudio
se evaluaron plantulas de las dos poblaciones naturales islefias de Pinus radiata (Isla
Cedros e Isla Guadalupe), bajo condiciones de déficit hidrico con el fin de determinar la
respuesta al déficit hidrico, sus mecanismos de adaptacion y grado de plasticidad

fenotipica, y su relacion con la tolerancia a las temperaturas bajas.

Los resultados del estudio muestran que las poblaciones de Pinus radiata de sla
Cedros e isla Guadalupe difieren en la capacidad de respuesta al déficit hidrico. Las
plantas de la poblacion de Guadalupe presentaron mayor potencial de crecimiento en
altura, diametro y acumulacion de biomasa que las de Cedros, pero también fueron mas
sensibles a la reduccion en la humedad del suelo y al nivel de dafio ocasionado por
temperaturas bajas. Por lo tanto, las plantas de Isla Guadalupe fueron menos tolerantes
a sequia y temperaturas bajas, pero mostraron mayor plasticidad en las caracteristicas

de crecimiento evaluadas al modificarse las condiciones ambientales.

Las plantas de la poblacion de Isla Cedros mostraron mayor asignacion relativa de
biomasa a la parte aérea y en especial a la formacion de ramas que las de Isla Guadalupe.
Las condiciones de sequia ocasionaron un aumento en la relacion parte aérea/raiz de las
plantas de las dos poblaciones, pero el aumento fue mayor en la poblacién de Isla Cedros,
por lo que esta caracteristica parece ser el resultado de un mecanismo adaptativo
importante a las condiciones de aridez en la isla para favorecer la captacion de humedad
atmosférica en forma de niebla. Las plantas de Isla Cedros también presentaron una
mayor tolerancia a temperaturas bajas, con menor indice de dafio en las hojas primarias,

lo cual se puede deber a su menor tasa absoluta y relativa de crecimiento, como un
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mecanismo de adaptacion a las condiciones ambientales mas restrictivas que existen en
esa isla.

Dentro de las poblaciones, en las subpoblaciones de Isla Cedros se observé un mayor
grado de diferenciacion genética en su respuesta a las condiciones de humedad del suelo
que en las de Guadalupe, como resultado de un mayor gradiente de aridez y aislamiento
genético entre las subpoblaciones de esa isla. Sin embargo, en cuanto a la tolerancia a
temperaturas bajas las subpoblaciones mostraron un comportamiento similar en las dos
poblaciones.

Las diferencias ecotipicas entre las poblaciones islefias de Pinus radiata en la
respuesta al déficit hidrico y a las temperaturas bajas indican que en ellas existe una
diferenciacion en los mecanismos adaptativos que han resultado de los procesos
evolutivos en sus respectivos ambientes. Esta diferenciacion adaptativa es importante
desde el punto de vista de conservacion y utilizacion de los recursos genéticos de dichas
poblaciones en el contexto de cambio climatico. Igualmente, dadas las diferencias de
adaptacion entre las poblaciones de P. radiata no debiera intercambiarse germoplasma

entre las islas.
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