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RESUMEN

Si bien el crecimiento radial de los arboles se debe a factores climaticos, edaficos, y biologicos, las
relaciones entre rasgos subterraneos y el crecimiento ha sido poco estudiada, pese al rol de los hongos
micorrizicos arbusculares (HMA) en la nutricion de las plantas. Dado este contexto, se busca evaluar
coémo se relaciona el crecimiento radial de Fitzroya cupressoides con sus rasgos subterraneos y la quimica
del suelo en distintas condiciones de fosforo disponible en el Parque Nacional Alerce Costero. Si bien F.
cupressoides ha sido ampliamente investigada, se desconocen sus rasgos subterraneos y la relacion que
mantienen con su crecimiento radial. En este estudio se definieron zonas de baja, media, y alta
disponibilidad de fosforo, en donde se analiz6 la quimica del suelo y rasgos subterraneos tales como
nutrientes de las raices, colonizacion micorrizica, actividad enzimética, y microbioma micorrizico. Los
valores de fosforo en el suelo obtenidos configuraron un gradiente nutricional continuo entre los arboles
muestreados. Se encontrd que los arboles se desarrollan en suelos de alta acidez, abundante materia
orgénica, y restringidos por nitrégeno. El crecimiento radial de los ultimos 5 afios fue bajo en las tres
zonas de disponibilidad de P y se asocié negativamente con fosforo disponible, nitrégeno, magnesio, y
potasio del suelo, pero positivamente con el calcio en raices. Todos los arboles estuvieron colonizados
por HMA y la colonizacion se correlaciond negativamente con la relacion C:N, sugiriendo una simbiosis
limitada por nitrogeno. El P-Olsen se relaciond positivamente con la colonizacion vesicular de HMA,
confirmando que en condiciones mas ‘lujosas’ de nutrientes, esta simbiosis es menos mutualista. La
diversidad de HMA superd lo reportado previamente para la especie. En conjunto, los resultados
indicaron que el crecimiento de F. cupressoides estuvo relacionado principalmente al contexto edéfico,

mientras que el funcionamiento micorrizico estuvo condicionado por la disponibilidad de N y P.

Palabras clave: Fitzroya cupressoides, rasgos subterraneos, hongos micorrizicos arbusculares,

crecimiento radial.
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1. INTRODUCCION

1.1. Crecimiento de los arboles

El crecimiento de los arboles, componente central de la productividad, la diversidad y la estabilidad
de los ecosistemas forestales, es un proceso cuyo entendimiento resulta esencial para la ecologia, el
manejo forestal, y la conservacion (Munné-Bosch 2018). Los anillos de crecimiento del fuste de los
arboles constituyen una fuente para inferir retrospectivamente informacién sobre el crecimiento arbdreo
a lo largo de gradientes ambientales y escalas temporales, pues se ven afectados por las condiciones
climaticas de la estacion en que se formaron, pero también por atributos intrinsecos del arbol, la
composicion atmosférica y edafica, interacciones sinecoldgicas, entre otros (Fritts 1976, Babst et al.
2018, Gadermaier et al. 2024).

El estudio de los anillos de crecimiento se realiza a través de la dendrocronologia, disciplina que
relaciona sus caracteristicas con las condiciones ambientales en las que se formaron (Fritts 1976). Dado
que el clima es el factor mas importante en la variabilidad interanual del crecimiento a escala global,
evaluar las relaciones entre el crecimiento arboreo y el clima ha sido un objetivo central de muchos
estudios sobre anillos de crecimiento (Babst ef al. 2018). No obstante, también se ha estudiado como
caracteristicas del bosque, como la densidad de arboles, interacciones ecoldgicas y el manejo forestal,
influyen en el ancho de los anillos (Franco et al. 2019, Castagneri et al. 2021). Asi como también se ha
investigado el efecto de la composicidon quimica atmosférica (Pefiuelas et al. 2010), la disponibilidad de
nutrientes y agua en el suelo (Gadermaier ef al. 2024, Gonzalez-Reyes et al. 2024), y de perturbaciones
(Castagneri et al. 2021, Lara et al. 1999).

Sin embargo, los modelos de crecimiento radial que incorporan solo el clima dejan una fraccion
considerable de la varianza sin explicar, rara vez superan el 60—70 % de varianza explicada, y con mayor
frecuencia se situan en el rango de 30-50 % (Babst et al. 2018, Wilmking et al. 2020), sugiriendo que
aunque el clima es un predictor clave, no basta para describir por completo la dindmica del ancho de los
anillos de crecimiento. Incorporar predictores como procesos microbianos del suelo podria ayudar a
explicar el crecimiento, dado que han mostrado mejorar el poder explicativo en modelos de procesos
ecosistémicos, como los ciclos de nutrientes (Graham et al. 2016).

Las comunidades subterraneas son fundamentales para el funcionamiento de los ecosistemas
terrestres, ya que participan en procesos de descomposicion y mineralizacion de la materia organica del
suelo, asi como en la adquisicion de nutrientes y en el crecimiento de las plantas (Bardgett y van der
Putten 2014). Se estima que los microrganismos contribuyen hasta un 80 % a la productividad de las

plantas, ya que proveen los nutrientes necesarios para su desarrollo (van der Heijden ef al. 2015). En
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especifico, se estima que las plantas destinan entre el 10 y el 30 % de su produccion fotosintética a los
hongos micorrizicos y, a cambio, pueden llegar a cubrir hasta el 90 % de sus requerimientos nutricionales
a través de esta simbiosis (Wen et al. 2022), lo que resalta su rol en la nutricién y crecimiento vegetal

(Smith y Read 2008).

1.2. Hongos micorrizicos y su rol en el crecimiento vegetal

Un proceso microbiano que tiene gran influencia en el crecimiento de las plantas son las micorrizas
(Hoeksema et al. 2010). Las micorrizas son una asociacion simbiotica entre plantas y hongos del suelo
que se presenta en cerca del 86 % de las especies de plantas vasculares a nivel global (Meng et al. 2023).
Esta asociacion les permite a las plantas mejorar su acceso a nutrientes esenciales para su crecimiento,
asi como incrementar su tolerancia al estrés bidtico y abidtico, a cambio de entregar los carbohidratos
necesarios para el metabolismo de los hongos (Smith y Read 2008). Las micorrizas influyen fuertemente
en el rendimiento de las plantas y su biodiversidad, estructuran las comunidades vegetales, y afectan a
una escala global la biogeoquimica terrestre, principalmente por su rol en los ciclos de nutrientes (van
der Heijden et al. 2015, Crowther et al. 2019, Tedersoo et al. 2020, Meng et al. 2023).

Se han identificado cuatro tipos de micorrizas: micorrizas arbusculares, ectomicorrizas, micorrizas
ericoides, y micorrizas orquideoides (Smith y Read 2008). El tipo de asociacion micorrizica mas comun
en las plantas vasculares son los hongos micorrizicos arbusculares (HMA), con cerca del 72 % de las
especies de plantas vasculares asociadas a este tipo de hongos (Meng et al. 2023), encontrandose
presentes en casi todos los ecosistemas terrestres (Ma et al. 2023). Estos hongos pertenecen al filo

Glomeromycota, que tiene actualmente 370 especies descritas en el planeta (http://www.amf-

phylogeny.com/), de las cuales 71 estan presentes en Chile (Marin ef al. 2025, GBIF), y con una historia

evolutiva de mas de 406 millones de afios (Strullu-Derrien et al. 2018, Tedersoo et al. 2020). El nombre
“arbuscular” deriva de estructuras caracteristicas, los arblisculos, que se encuentran dentro de las células
corticales de las raices de las plantas y permiten el intercambio de nutrientes con las plantas, al igual que
las estructuras intracelulares en espiral llamadas coils (Smith y Read 2008). Los HMA también se
caracterizan por formar estructuras de almacenamiento en las células del cortex de las raices, llamadas
vesiculas (Smith y Read 2008). Los nutrientes almacenados en las vesiculas no son compartidos con las
plantas, ocupan espacio radicular, y en consecuencia han sido denominadas estructuras egoistas, ain
cuando se les asigna una funcion de reserva (Johnson et al. 2010).

El principal beneficio atribuido a la simbiosis HMA es el aumento en la nutricion mineral de las
plantas, especialmente en la adquisiciéon de fosforo (P) y nitrogeno (N), aunque también se han

demostrado beneficios en torno al contenido de potasio (K), calcio (Ca), y magnesio (Mg) (Wipf et al.
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2019, Wu et al. 2011). En particular, el P y N son requeridos en grandes cantidades por las plantas debido
a su papel en la fotosintesis, metabolismo, y sintesis de proteinas (Johnson 2010), aunque en ambientes
naturales la mayoria de las plantas enfrenta de forma constante concentraciones limitantes de ambos
nutrientes (Lambers et al. 2008, Du et al. 2020).

En el caso del P, la mayor parte se encuentra en compuestos organicos o queda inmovilizado en el
suelo por la adsorcion a minerales y arcillas, y por la formacion de fosfatos de hierro y aluminio en
condiciones acidas, y fosfatos de calcio en condiciones basicas, volviéndose inaccesible para las plantas
(Lambers et al. 2008, Wipf et al. 2019). Ademas, la absorcion de P por las raices genera zonas de
agotamiento junto a la superficie radicular, debido a la baja movilidad de este nutriente en el suelo (Wipf
et al. 2019). En cambio, los compuestos inorganicos de N en el suelo suelen ser mas solubles y moviles,
y se distribuyen de manera heterogénea en el suelo (Lambers et al. 2008). Gracias a la extensa red de
delgadas hifas, que se puede extender més de 10 cm desde la raiz y alcanzar densidades superiores a 10
m de hifa por gramo de suelo, los HMA aumentan la superficie de absorcion de las plantas, lo que les
permite superar las zonas de agotamiento en la rizosfera y acceder a voliimenes de suelo que no estarian
disponibles para plantas no colonizadas (Bennet y Grotten 2022, Cavagnaro et al. 2015).

Los HMA, al ser simbiontes obligados, dependen del C suministrado por la planta, la que invierte
en los hongos hasta el 30 % de los fotoasimilados en forma de carbohidratos y lipidos (Wen et al. 2022,
Bennet y Grotten 2022). A cambio, los HMA contribuyen sustantivamente al suministro de nutrientes,
pudiendo proveer en algunos sistemas mas del 50 % del N y hasta el 90 % del P que asimilan las plantas
(Bennet y Grotten 2022, Wipf et al. 2019, Wen et al. 2022). Adicionalmente, los HMA pueden contribuir
de manera significativa a la absorcidn de agua, estimdndose en aproximadamente un 20 % su
contribucién a la absorcion total de agua de las plantas, lo que destaca el papel de esta simbiosis en su
estado hidrico (Kakouridis et al. 2022, Ruth et al. 2011).

En la misma linea, un meta-analisis realizado por Wu et al. (2024) mostré que la inoculacion con
HMA aumenta en promedio la biomasa (47 %), la concentracién de N (16 %) y de P (27 %), y la absorcion
total de N y P de la planta (67 y 105 %, respectivamente). Ademas, se reportd que la magnitud de la
respuesta crece con la tasa de colonizacion (Wu et al. 2024). En Chile, estudios pioneros realizados en
plantulas de cuatro coniferas nativas demostraron un efecto positivo del endosimbionte micorrizico
inoculado experimentalmente, evidenciando en las plantas inoculadas aumentos en el didmetro a la altura
del cuello de la raiz, largo de tallo y raices, peso fresco y seco de ambos 6rganos, entre otros parametros
(Godoy et al. 1993).

No obstante, se ha observado que la respuesta de las plantas a la inoculacion con HMA es contexto

dependiente. Un meta-andlisis realizado por Hoeksema et al. (2010), que analiz6 la respuesta de las
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plantas a la micorrizacion en términos de biomasa, reportd que plantas de gramineas del tipo metabolico
C4 y otras plantas no fijadoras de N exhiben mayores respuestas a la inoculacion, en comparacion a
gramineas C3 y plantas fijadoras de N. También, el meta-analisis report6d que la respuesta de las plantas
fue mas alta cuando estas tenian una limitacion de P que cuando tenian una limitacion de N (Hoeksema
et al. 2010). Asi, el funcionamiento de la simbiosis micorrizica se encuentra condicionado por el contexto
biotico y abidtico, al estar mediado por factores como las caracteristicas de las plantas, las condiciones
bioticas y abidticas del suelo, entre otros (Johnson et al. 1997, Hoeksema et al. 2010).

Se ha planteado la existencia de un continuo mutualismo-parasitismo en el funcionamiento
micorrizico, donde la fertilidad del suelo es un gran determinante en el grado de mutualismo entre la
planta y el hongo micorrizico (Johnson et al. 1997). Aunque estas asociaciones suelen ser mutualistas,
también pueden darse casos de neutralismo, e incluso parasitismo nutricional cuando hay una gran
cantidad de nutrientes en el suelo, afectando negativamente el crecimiento del hospedero (Johnson et al.
1997, 2015). Johnson (2010) desarrollé un marco conceptual para comprender el funcionamiento de esta
simbiosis, proponiendo que la relacion planta-HMA se encuentra fuertemente influida por Ia
estequiometria del Py N disponible en el suelo. A su vez, la dindmica de estas asociaciones esta definida
por dos factores adicionales: los requerimientos de recursos y la capacidad de cada socio de la simbiosis
para adquirirlos (Johnson 2010). Los hongos presentan una relacion C:N menor que las plantas, lo que
incrementa su demanda de N e impulsa su inmovilizacién cuando este nutriente es limitante, en tanto que
en situaciones con suficiente disponibilidad de N existe un suministro hacia la planta, definiendo la
direccion y la intensidad de los flujos de N y P en la simbiosis (Johnson 2010). Ademas, dado que el N
es movil en la solucion del suelo, su captacion es eficiente tanto por las raices como por el micelio, en
cambio, la baja movilidad del P confiere al micelio extrarradical una ventaja en el volumen de suelo a
explorar (Johnson 2010). Asi, se distinguen cuatro escenarios en esta simbiosis (anexo 1).

En suelos deficientes tanto de N como de P, se predice que la interaccion planta-HMA es
mutuamente beneficiosa, aunque tenue (mutualismo limitado, anexo 1), ya que, si bien el intercambio de
C por P favorece a la planta, la limitacién de N en el suelo restringe la produccion de C por fotosintesis
de la planta, y, con ello, el suministro de C que sostiene al hongo. Por su parte, en situaciones en donde
el N es abundante, pero el P es limitante (mutualismo fuerte, anexo 1), se espera un mutualismo
intensificado, en donde la mayor disponibilidad de N eleva la capacidad fotosintética de la planta, lo que
permite invertir mas C en los HMA, quienes invierten en un micelio que explora con ventaja un nutriente
poco movil y fuertemente adsorbido, generando un intercambio de C por P que favorece a ambos socios

de la simbiosis (Johnson 2010).



Por otro lado, cuando existe una gran disponibilidad de P en suelo, pero el N es limitante, se predice
un comensalismo, ya que la planta deja de obtener beneficios del intercambio de C por P, y la demanda
de C por parte del hongo se mantiene controlada debido a que su crecimiento estd limitado por N
(comensalismo, anexo 1). Finalmente, en condiciones de gran disponibilidad de N y P (parasitismo,
anexo 1), los HMA se vuelven redundantes e implican un gasto de C para la planta a cambio de bajos
beneficios, ya que las plantas obtienen el P necesario practicamente sin la necesidad de HMA, y la
demanda de C del hongo, el que no se encuentra limitado por N, puede deprimir el crecimiento vegetal,
desplazando la interaccion hacia el parasitismo (Johnson 2010).

De igual forma, a nivel molecular se ha evidenciado que en situaciones de altos niveles de P las vias
metabolicas de absorcion de nutrientes a partir de los HMA son casi completamente reprimidas, y, como
consecuencia, el aporte micorrizico al P vegetal se vuelve marginal bajo esas condiciones, disminuyendo
los beneficios nutricionales de la simbiosis para la planta en esas condiciones (Nagy et al. 2008).

Por ultimo, la disponibilidad de P en el suelo es uno de los predictores mas importantes en la
distribucion de la diversidad de HMA. En un meta-analisis a escala global se encontr6 que su riqueza y
abundancia disminuy6 con el aumento del P disponible en el suelo (Ma et al. 2023), debido a que en
suelos ricos en P las plantas reducen su inversion de C en la simbiosis al poder absorber el nutriente
directamente, lo que limita el desarrollo de los HMA y resulta en una baja diversidad y abundancia de
hongos micorrizicos (Ma ef al. 2023, Johnson et al. 2015). Ademas, el mismo articulo reportdé que la
abundancia de esporas y la colonizacidon micorrizica disminuyd a mayor disponibilidad de P, pero

aumento6 con el pH del suelo (Ma et al. 2023).

1.3. Rasgos subterraneos

Un rasgo es una caracteristica cuantificable (morfoldgica, fisiologica, fenolédgica, o conductual) de
un individuo que influye en su desempeiio o éxito reproductivo en el ambiente en el que se desarrolla
(Chaudhary et al. 2022, Antunes ef al. 2025). En las plantas, los rasgos subterraneos son claves para la
adquisicion de recursos y la estabilidad ecosistémica, ademds de ser altamente plasticos en respuesta a
gradientes ambientales, lo que permite a las plantas enfrentar condiciones ambientales cambiantes,
especialmente en lo que respecta al suministro de nutrientes y agua en el suelo (Bardgett et al. 2014).
Profundizar en el conocimiento de rasgos subterraneos permite una comprension predictiva para vincular
comunidades y procesos ecosistémicos, y contribuye a explicaciones mecanicistas de procesos mediados
por microorganismos que afectan el funcionamiento de los ecosistemas (Bardgett et al. 2014, Chaudhary

et al. 2022).



Algunos de los rasgos esenciales para comprender como los procesos subterraneos se vinculan con
los ciclos de nutrientes y el crecimiento de las plantas, son aquellos que capturan tanto el estado
nutricional de las plantas como la actividad del microbioma asociado. Dado esto, los rasgos
seleccionados incluyeron la quimica de las raices, colonizacién micorrizica, actividad enzimatica y
microbioma micorrizico arbuscular, los que entregan informacion sobre el estado nutricional de la planta,
estado de la simbiosis, adquisicion de nutrientes y actividad biologica, y diversidad de HMA,

respectivamente (Antunes et al. 2025, Koerselman y Meuleman, 1996, Johnson, 2010, Frew 2025).

1.4. Fitzroya cupressoides y la relevancia de su estudio

Fitzroya cupressoides (Molina) .M. Johnst es una conifera endémica de los bosques templados del
sur de Chile y Argentina (Donoso et al. 2006). Esta especie se distingue por su tamafio, llegando a
alcanzar didmetros a la altura del pecho de 4 metros y 50 metros de altura, y por su longevidad, ya que
pueden llegar a vivir mas de 3600 afios (Lara y Villalba 1993). Estas caracteristicas le confieren la
capacidad de almacenar grandes cantidades de C incluso por milenios, por lo que estos bosques presentan
el mayor tiempo de residencia de C de la madera registrado a nivel mundial (Lara et al. 2008, Urrutia-
Jalabert et al. 2015a).

En Chile, Fitzroya cupresosides presenta una distribucion disyunta, encontrandose restringido a
poblaciones en la cordillera de los Andes y de la Costa, entre los 39°50° y 43°S, con pequeiios remanentes
presentes en la depresion intermedia en torno a los 41°S (Urrutia-Jalabert er al. 2018). La distribucion
actual ha sido moldeada por presiones antropicas historicas, en donde los bosques de la depresion
intermedia y de la cordillera de la Costa se han visto particularmente afectados por incendios y
explotacion maderera (Lara ef al. 2008). Debido a esto, F. cupressoides ha sido clasificada como “en
peligro” de acuerdo a la Lista Roja de la Union Internacional para la Conservacion de la Naturaleza
(IUCN, 2025). En la ultima década, se ha reportado la susceptibilidad de las poblaciones de la cordillera
de la Costa a las condiciones ambientales mas secas y calurosas asociadas al cambio climatico,
enfatizando la importancia de su proteccion (Urrutia-Jalabert ef al. 2015b, Pérez-Quezada et al. 2023).

Desde una perspectiva cientifica, F. cupressoides ha sido ampliamente investigado mediante la
dendrocronologia. Gracias a su longevidad, los anillos de crecimiento de esta especie han sido utilizados
para reconstruir las temperaturas de los ultimos cinco milenios (Lara ef al. 2020), y para comprender los
cambios ambientales de los ultimos siglos y milenios (Lara ef al. 1999, Lara et al. 2008, Boninsegna et
al. 2009, Bertin 2020). Asi, se ha demostrado que la temperatura es la principal variable climéatica que
controla el crecimiento de F. cupressoides, en donde condiciones célidas y secas afectan negativamente

el crecimiento de la especie (Lara et al. 2000, Urrutia-Jalabert ef al. 2015a, b, ¢). Ademas, esta especie
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ha mostrado una disminucion sostenida en su crecimiento radial en la cordillera de la Costa, que va desde
los 0.2 a los 0.5 mm/afio (Gonzalez et al. 2022, Urrutia-Jalabert et al. 2015a), principalmente desde la
década de 1970, atribuido a una combinacion de veranos mas calidos y menores precipitaciones estivales
en suelos que tienen una baja capacidad de retencion hidrica (Urrutia-Jalabert et al. 2015b).

Asimismo, la ecologia de F. cupressoides esta fuertemente condicionada por el ambiente edafico en
que se desarrolla. Esta especie crece en suelos muy restrictivos, de baja fertilidad y alta acidez, donde
pocas especies arboreas logran establecerse y crecer (Donoso et al. 2006). La persistencia de la especie
en estos ambientes marginales sugiere una fuerte dependencia de procesos bioldgicos de retencion,
absorcion y reciclaje de nutrientes y, en particular, de las asociaciones micorrizicas como via clave para
la adquisicién de nutrientes en suelos pobres (Oyarzun et al. 1998).

Los primeros estudios sobre los rasgos subterraneos de F. cupressoides caracterizaron la
morfoanatomia de sus raices micorrizicas, demostrando que se asocia a HMA (Godoy y Mayr, 1989).
Asimismo, Godoy et al. (1993) demostraron que la inoculacion con HMA aumenta el largo de tallo y
raiz, ademas del peso fresco y seco de plantulas de F. cupressoides en vivero frente al control sin
inoculacion. Mas recientemente, se estudiaron las comunidades de hongos presentes en los suelos donde
se desarrolla la especie, mediante métodos de identificacion morfoldgicos (Marin et al. 2017) y de
metabarcoding (Marin et al. 2023), encontrando seis especies de HMA y una gran diversidad y
abundancia de hongos saprotrofos, respectivamente.

Boninsegna et al. (2009) identificaron que el primer componente principal de una red de cronologias
de F. cupressoides se asociaba primordialmente al clima regional, el cual explicaba un 42.2 % de la
variabilidad comun. Esto indica que una fraccion considerable del crecimiento de esta especie no se
atribuye a variables climaticas, lo que pone de relieve la importancia de considerar como otras
dimensiones del entorno, como el suelo y sus componentes bioldgicos, podrian contribuir a este proceso.
A pesar de la evidencia de que las comunidades de HMA modulan la adquisicion de recursos en funcion
de la disponibilidad de N y P en el suelo, lo que puede traducirse en variacion del crecimiento, se
desconoce como los rasgos subterraneos de F. cupressoides se relacionan con su crecimiento en distintas

condiciones de disponibilidad de nutrientes en el suelo.

1.5. Objetivos
A partir de este contexto, y de la existencia de sectores cercanos con distinta disponibilidad de P
disponible en el suelo del Parque Nacional Alerce Costero (Truong et al. 2025; In rev.), este trabajo

plantea la siguiente pregunta de investigacion:



(Como es la relacion entre el crecimiento radial de F. cupressoides y sus rasgos subterraneos bajo
distintas concentraciones de fosforo disponible en el suelo del Parque Nacional Alerce Costero?
Para responderla, se establece como objetivo general “evaluar las relaciones entre el crecimiento
radial de F. cupressoides y sus rasgos subterraneos bajo distintas concentraciones de fosforo disponible
en el suelo en el Parque Nacional Alerce Costero”. Los objetivos especificos son los siguientes:
1. Caracterizar las propiedades quimicas del suelo de F. cupressoides en los sectores con distintas
concentraciones de fosforo disponible en el suelo.

2. Determinar los rasgos subterraneos de F cupressoides en los sectores con distintas
concentraciones de fosforo disponible en el suelo.

3. Examinar las relaciones entre el crecimiento de F. cupressoides, sus rasgos subterraneos, y la

quimica del suelo en las distintas condiciones de fosforo disponible en el suelo.

2. METODOS

2.1. Area de estudio
El area de estudio corresponde a un bosque de Fitzroya cupressoides en el sector sur (Mirador) del
Parque Nacional Alerce Costero (PNAC), el cual se ubica en la regioén de Los Rios, entre las comunas de

La Union y Corral (40°11° S 73°26° W, 886 — 900 m.s.n.m.) (figura 1).
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Figura 1. Area de estudio en el Parque Nacional Alerce Costero, region de Los Rios, Chile.

El sitio de estudio presenta un clima templado lluvioso con una significativa influencia mediterranea
(Gonzalez et al. 2022). La precipitacion media anual alcanza los 4500 mm (Urrutia-Jalabert ef al. 2015a),
y se distribuye a lo largo de todo el afio, con aproximadamente un 9 % ocurriendo durante el verano
(Urrutia-Jalabert ef al. 2018), mientras que presenta una temperatura media anual de 7.5 °C (Urrutia-
Jalabert et al. 2015a).

Los suelos en la cordillera de la Costa estan altamente meteorizados y se originaron mediante
procesos in situ, a partir de la meteorizacion del material parental, que corresponde a micaesquisto, una
roca metamorfica proveniente del Precambrico al Paleozoico (Veblen y Ashton 1982). En las zonas altas
de la cordillera, los bosques de F. cupressoides se encuentran asociados a suelos delgados y con drenaje
pobre debido a la roca no meteorizada en profundidad, presentando procesos de podzolizacion (Veblen
y Ashton 1982). Respecto a sus propiedades quimicas, estos suelos presentan pH 4cido y son pobres en
nutrientes por el constante proceso de lixiviacion, ademas de presentar altos niveles de aluminio (Urrutia-
Jalabert et al. 2015a). No obstante, los suelos de la zona varian considerablemente en distancias cortas y
a una elevacion constante, por ejemplo, en cuanto a la concentracion de N y sus tasas de mineralizacién
de la MOS (Matus y Lusk 2000). Asimismo, de acuerdo con estudios realizados en la zona (Truong et al.
In rev.), se han encontrado sectores con distintas concentraciones de P-Olsen (4 a 24.5 ppm) en cortos

rangos de distancia (<250 m) y a elevaciones similares (menos de 10 m de diferencia).



En cuanto a la vegetacion, conforme con estudios realizados en el mismo sitio (Lara et al. 1999),
estd dominada por F. cupressoides, con una alta densidad de arboles (2550 individuos/ha), los cuales
forman un dosel cerrado. Debido a las dificiles condiciones ambientales, esta especie crece mayormente
en rodales puros o acompafiado en menor proporcion por Nothofagus nitida (Phil.) Krasser, Drimys
winteri J.R. Forst. & G. Forst. Var. (dc.) A. Gray, Saxegothaea conspicua Lindl. y Weinmannia
trichosperma (cav.) Kuntze (Lara et al. 1999, Gonzalez et al. 2022).

Respecto a la diversidad presente en el suelo, los bosques de F. cupressoides en la cordillera de la
Costa presentan una alta dominancia micorrizica de HMA, reportandose seis especies clasificadas a
través de métodos morfologicos, que pertenecen a los géneros Acaulospora, Claroideoglomus, y
Scutellospora (Marin et al. 2017). Ademas, mediante métodos de metabarcoding se han registrado entre
486 y 560 especies de hongos pertenecientes a todos los gremios funcionales en los suelos de estos

bosques, con una marcada dominancia de hongos sapréfitos (Marin et al. 2023).

2.2. Definicion de los sectores con distinta disponibilidad de fosforo en el suelo

En junio de 2024 se realizé un muestreo inicial en el sendero que lleva al Alerce Milenario, en donde
se seleccionaron 100 arboles maduros coetaneos (25-45 cm de diametro a la altura del pecho, DAP) de
F cupressoides para la recoleccion de muestras compuestas de suelo, tomadas a 15 cm de profundidad
en la base de cada arbol. Ademas, se registro la ubicacion geografica y el DAP de cada individuo. Las
muestras de suelo fueron analizadas en el Laboratorio de Suelos Forestales de la Universidad Austral de
Chile, para determinar fésforo disponible (método P-Olsen) y nitrogeno total (Nt; digestion Kjeldahl).

El anélisis de P-Olsen evidencid un rango entre 9.4 y 44.6 mg/kg, lo que permiti6 identificar sectores
con distinta disponibilidad de P. Con base en estos valores extremos se establecieron tres zonas con 12
arboles cada una, de disponibilidad baja, media, y alta de P, denominadas P1, P4, y P5, respectivamente
(cuadro 1 y anexo 2). Estas zonas definieron los sectores de muestreo empleados en los andlisis

posteriores.

Cuadro 1. Valores de P disponible (mg/kg) para cada parcela definida en el bosque de F. cupressoides en

el Parque Nacional Alerce Costero.

Media =+ DE Rango

P1 13.8+2.4 94-164
P4 243+4.9 14.6 - 28.8
PS5 356 £6.8 24.8 - 46.6
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En septiembre de 2024 se realiz6 un segundo muestreo con el fin de colectar el material necesario

para las mediciones relacionadas a la quimica del suelo, rasgos subterraneos, y crecimiento de las plantas.

2.3. Quimica del suelo

Se colectaron nuevamente muestras compuestas de suelo rizosférico de 300 gr cada una, a una
profundidad de 0-15 cm en la base de cada uno de los 36 arboles seleccionados para su analisis quimico,
el cual fue realizado en el Laboratorio de Suelos Forestales de la Universidad Austral de Chile. Los
analisis realizados incluyen el pH en agua (relacion suelo:solucion = 1:2.5), el P disponible a través del
método Olsen, la fraccion extraible de Na, K, Ca, y Mg mediante extraccion con Acetato de Amonio a
pH 7, el C total (Ct) por oxidacién con Dicromato de Potasio y Acido Sulfiirico, y N total con el método

de digestion de Kjeldahl, de acuerdo a lo sefialado en Sadzawka et al. (2006).

2.4. Mediciones de los rasgos subterraneos
En cada uno de los 36 arboles seleccionados se recolecté material radical fino (< 2 mm, 300 gr de

peso fresco) y suelo rizosférico con el fin de medir distintos rasgos subterraneos en cada individuo.

2.4.1. Quimica de raices

La quimica de raices es un rasgo fisiologico usado como indicador del estado nutricional de las
plantas. Es de especial relevancia la estequiometria de N y P, dado que se ha propuesto como un indicador
importante sobre la limitacion de nutrientes de las plantas (Koerselman y Meuleman 1996, Johnson
2010). Se cuantifico la concentracion de elementos (N, P, K, Ca, Mg) segiin Sadzawka ef al. (2007). En
el caso del N, este fue obtenido a partir del método de extraccion Kjeldahl. Para los demas
macronutrientes, se utilizé el método de calcinacion a 500° C durante 7 horas y posterior extraccion con
HCI al 10%. Estos andlisis fueron realizados en el Laboratorio de Suelos Forestales de la Universidad

Austral de Chile.

2.4.2. Colonizacidén micorrizica

La colonizacién micorrizica es un rasgo morfologico de la simbiosis (Chaudhary et al. 2022), que
ofrece un indicador para inferir los resultados funcionales de esta interaccion (Frew 2025). Para
evaluarla, se siguio la metodologia de tincion descrita por la Coleccioén Internacional de Cultivos de
Glomeromycota (CICG, https://sites.google.com/view/cicg-furb-english). Se seleccionaron raices finas
de los 36 arboles, las cuales fueron sumergidas en una soluciéon de hidroxido de potasio (KOH) al 10%

en bafio maria a 90°C durante 60 minutos, para asi eliminar el contenido citoplasmatico de las células de
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las raices. Posteriormente, se retird el KOH y las raices se lavaron con agua para adicionarles perdxido
de hidrégeno (H202) al 3 % por 10 minutos a temperatura ambiente para blanquear el tejido. Una vez
transcurrido ese tiempo, se retird el HoO» y las raices se cubrieron con acido clorhidrico (HCI) al 1 % , el
cual fue retirado al cabo de 10 minutos. Este paso se realizd con el fin de neutralizar residuos alcalinos
del KOH y acondicionar el tejido para el tefiido posterior. Finalmente, se afiadio a las raices una solucion
de glicerol con azul de metileno al 0.05 % durante 50 minutos a 90° C. La cuantificacion de la
colonizacidn se realizd mediante el método de interseccion de lineas de cuadricula (Giovannetti y Mosse,
1980). Especificamente, las raices se colocaron aleatoriamente sobre placas Petri con lineas de cuadricula
de 1 cm?, donde se cuantificé la colonizacion de raices por HMA y sus estructuras (arbuisculos, vesiculas
y coils). Se cuantificaron 100 intersecciones por cada nuestra de raices de cada individuo (arbol), de

acuerdo a lo recomendado por Giovannetti y Mosse (1980).

2.4.3. Actividad enzimatica

En ecologia de micorrizas, la actividad enzimatica se entiende como un rasgo fisiologico relacionado
con la adquisicion de nutrientes y la actividad bioldgica (Chaudhary et al. 2022, Antunes et al. 2025).
Ademés, es considerada como un indicador preciso sobre las dindmicas bioldgicas en el suelo, ya que
integran informacion sobre el estado y condiciones fisicoquimicas del suelo (Paul 2007). Bacterias y
hongos sintetizan y liberan enzimas extracelulares, tales como ureasas, proteasas, esterasas, fosfatasas,
entre otras, catalizando las reacciones para la descomposicion de la MOS y los ciclos de nutrientes en los
ecosistemas terrestres (Paul 2007).

A partir de las muestras de suelo rizosférico colectadas se determiné la actividad ureasa y fosfatasa
acida, enzimas que son esenciales en la transformacion de urea en el suelo a amonio y didxido de carbono,
y en la hidrolizacion del fosforo organico presente en el suelo, respectivamente. Los analisis se llevaron
a cabo por el Centro BIOREN de la Universidad de La Frontera. En el caso de la fosfatasa 4cida, esta se
evalud mediante el método colorimétrico descrito por Tabatabai y Bremner (1969). Se midi6 la
absorbancia a 400 nm, correspondiente a la cantidad de p-nitrofenol liberado, por lo que se ocupo la

siguiente formula para obtener la actividad fosfatasa 4cida [1]:

Fosfatasa acida ( #IPNP ) = IMI-(eIBDIXVFD

txXmxe

[1]

gsueloxh

Donde “M” corresponde a la absorbancia de la muestra, “C” a la absorbancia del control, “B” a la
absorbancia del blanco, “V” al volumen del extracto incubado, “FD” al factor de dilucion, “t” al tiempo

[{P4)

de incubaciodn, “m” al valor real de lo masado en gramos, y “€” al coeficiente de la curva de calibracion.
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La actividad ureasa se determin6 incubando el suelo con una solucion de urea a 79 mM, y luego
cuantificando el amonio liberado mediante una reaccion colorimétrica con salicilato de sodio y

dicloroisocianurato. La absorbancia se midié a 690 nm y se calcul6 la actividad ureasa con la formula

[2]:

ugN—NH4) _ (M-B)XVXFD

Actividad ureasa (
gsueloxh

2]

mxt

Donde “M” es la cantidad de N-NH4/mL en la muestra obtenida mediante la ecuacion de la recta de la
curva de calibracion, “B” es la cantidad de N-NH4/mL en el blanco, “V” es el volumen total del extracto
incubado, “FD” es el factor de dilucion, “m” el valor real de lo masado en gramos, y “t” el tiempo de

incubacion.

2.4.4. Microbioma micorrizico arbuscular

Se analizaron las comunidades de HMA asociadas a las raices y al suelo rizosférico de cada
individuo de F. cupressoides seleccionado mediante técnicas de metabarcoding. Este analisis fue
realizado en el laboratorio Austral-Omics de la Universidad Austral de Chile. Para ello, se amplificaron
regiones marcadoras (WANDA-AML?2) del ADN ribosomal SSU (Opik et al. 2010), con el fin de
caracterizar la diversidad y composicion de las comunidades de HMA presentes.

En una primera etapa se procedio con la extraccion de ADN. Para las raices se utiliz6 el kit comercial
Quick-DNA™ Fecal/Soil Microbe Miniprep Kit de Zymo, y para el suelo el kit DNeasy PowerSoil Pro-
Kit de QIAGEN. La concentracion de ADN fue cuantificada por fluorimetria en un equipo Qubit 4.0,
empleando el kit Qubit dsDNA HS Assay Kit. La muestra de raices perteneciente al arbol P5.T19 fue
eliminada debido a que no se observo una correcta amplificacion de los fragmentos de interés en todas
las muestras, la cual arrojé bandas tenues para los tres marcadores moleculares. Posteriormente, la
preparacion de las bibliotecas de amplicones se realizo6 siguiendo el protocolo /llumina 16S Metagenomic
Sequencing Library Preparation. Para la amplificacion se utilizo la region del gen SSU, con los primers
WANDA-AML2 (WANDA F: CAGCCGCGGTAATTCCAGCT y AML2 R:
GAACCCAAACACTTTGGTTTCC) (Lee et al. 2008, Dumbrell ef al. 2011). La secuenciacion se llevo a
cabo en un equipo /llumina NextSeq 1000.

Las lecturas obtenidas fueron procesadas mediante la plataforma QIIME2 (Bolyen ef al. 2018). Dada
la adecuada calidad de las secuencias crudas, no fue necesario aplicar recortes ni pasos de depuracion
adicionales. Se empled el método DADA?2 (Callahan ef al. 2016) para generar variantes de secuencia de

amplicon (ASV, por sus siglas en inglés Amplicon Variant Sequence), que corrige errores de
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secuenciacion y permite obtener secuencias unicas de alta resolucion. Este proceso resulto en un total de
2332 ASV en las muestras de raices, y 2202 para las muestras de suelo. Se utilizd la herramienta
VSEARCH para la asignacion taxondmica, herramienta que compara las ASV obtenidas con la base de
datos MaarjAM (Opik et al. 2010). Se empled un umbral de similitud de 97 %, pudiendo clasificar las

secuencias hasta el nivel de taxén virtual (VTX, por sus siglas en inglés Virtual Taxa).

2.5. Cuantificacion del crecimiento de F. cupressoides

Esta actividad se realizdé como parte de una tesis complementaria que fue desarrollada en paralelo
(Acevedo, 2025). Para este proposito, se colectaron dos tarugos a la altura del DAP por cada individuo
de F. cupressoides selecciones mediante barrenos de incremento de 5 mm de didmetro. Las muestras
colectadas fueron montadas y analizadas como se detalla en Acevedo (2025) y en Urrutia-Jalabert et al.
(2015a). Se midio el ancho de anillos de los ultimos cinco afios para los 36 arboles utilizando el programa
CooRecorder 9.5 (Cybis Elektronik & Data AB), y se calcul6 el promedio del crecimiento para esos

ultimos cinco afos por arbol.

2.6. Analisis estadistico

Se realiz6 un analisis estadistico descriptivo con medidas de posicion central y dispersion (media,
desviacion estandar, y coeficiente de variacion). Se exploraron las relaciones entre el crecimiento medio,
la quimica del suelo, y rasgos subterraneos de los individuos seleccionados de F. cupressoides mediante
el coeficiente de correlacion por rangos de Spearman (rs), ya que los datos no presentaron una
distribucion normal bivariada (Johson y Kuby 2012).

Para describir los patrones de diversidad de HMA se calcularon indices de diversidad que consideran
diversidad alfa, dominancia y equitatividad (Riqueza, S; Abundancia; indice de Shannon, H"; indice de
diversidad de Simpson, 1-DI; indice de dominancia de Berger Parker, BP), a partir de la funcion
diversityresult del paquete BiodiversityR (Kindt y Coe, 2005). Ademas, se identificaron las variables
edaficas que predicen la estructura de las comunidades de HMA mediante un analisis candnico de
correspondencia (CCA) utilizando la funcion cca del paquete vegan (Oksanen ef al. 2022). Las variables
se seleccionaron utilizando la funcion ordistep del mismo paquete. Previo al analisis, se prepararon las
matrices comunitarias de acuerdo a Bakker (2024).

En todas las pruebas estadisticas se consider6 un nivel de significancia del 95 %. El procesamiento
de la base de datos y andlisis estadistico fueron realizados utilizando el soffware RStudio version 4.4.1

(R core team 2024), que incluy¢ la carga de las siguientes librerias: “readx]” (Wickham et al. 2019a),
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“dplyr” (Wickham et al. 2019b), “ggplot2” (Wickham 2011), “corrplot” (Wei y Simko 2024), y
“BiodiversityR” (Kindt y Coe, 2005).

3. RESULTADOS

3.1. Quimica del suelo

En el segundo muestreo (septiembre de 2024), los valores de P disponible oscilaron en un orden de
magnitud, entre 5.4 a 47.2 mg/kg, lo que permitid cubrir un amplio rango de valores. A pesar de que las
concentraciones medias aumentaron de P1 a P5 (cuadro 2), la variabilidad dentro de las parcelas produjo
un solapamiento entre ellas (anexo 3). De esta forma, el P disponible se comporta como una variable
continua que describe un gradiente nutricional de P a una escala de sitio, mas que como niveles discretos
por parcelas, representando la variabilidad natural del sistema.

El pH del suelo en las 36 muestras present6é una media de 3.8 y una desviacion estandar de 0.2, lo
que indica que todos los arboles crecen en un ambiente marcadamente 4cido. En cuanto a las demas
variables (cationes, N1, Ct, y MOS), los resultados revelaron una gran dispersion dentro de cada parcela,
pese a una tendencia creciente de P1 a P5 (cuadro 2). La relacion C:N mantuvo una baja variacion en el

total del sitio de estudio, observandose valores que oscilaron entre 34 a 90.

Cuadro 2. Anélisis quimicos de suelo por parcela y total (media + DE) en el bosque de F. cupressoides.

en el Parque Nacional Alerce Costero.

pH P Na K Ca Mg Ct MO Nt C/N
(al agua) (mg/kg) (mg/kg) (mg/kg) (mg/kg) (mg/kg) (%) (%) (%)
P1 3.9+0.2 102+5 40.3+£22.1 195+ 1347  871.4+787.1 203+ 115.4 17.5+10.3 30.3+17.9 0.4+0.2 48.8+9.4
P4 3.7+0.2 22.6+9.4 99.2+51.5 504.9+238.9  9104+532  593.2+263.9 39.1+13.7 67.4+23.6 0.7+0.2 57.4+11.6
P5 3.8+0.2 29.8+10.8 125.8 + 47.4 697.3+283  1326.8+576.6  640.3 +248.3 443+ 10 76.4+17.3 0.8+0.2 56.5+ 8.4
TOTAL  3.8+0.2 209+11.8 88.4 +54.8 465.7+304.7 1036.2+657.1 478.8+291.5 33.6+16.2 58+27.9 0.6+0.3 542+10.4
cv 5% 57% 62% 65% 63% 61% 48% 48% 43% 19%
RANGO 3.5-42 5.4-472 17-218 78 - 1141 307 - 2644 62 - 1000 5.8 -60.5 10 - 104 0.15 - 1.02 34-90

Se observaron fuertes correlaciones positivas y significativas entre el P disponible y la mayoria de
las variables edaficas medidas (K, Na, N1, Mg, Cr, y MO, figura 2). El Ca mostr6 una correlacion mas
baja con el P disponible, en comparacion con los demaés cationes (rs = 0.52, p-valor <.001). De la misma
forma, la relacion C:N mostr6 una correlacion moderada con el P disponible, aunque esta no fue
significativa (rs = 0.28, p-valor = 0.104). Por otro lado, el pH solo se correlacion¢ significativamente con

el Ca, mostrando una correlacion positiva y fuerte (rs = 0.6, p-valor < 0.001).
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Figura 2. Correlaciones entre las variables quimicas del suelo en el bosque de en bosque de F
cupressoides, Parque Nacional Alerce Costero. Las correlaciones se estimaron mediante el coeficiente
de correlacion por rangos de Spearman (r5). Se indican con asterisco (*) aquellas correlaciones

estadisticamente significativas (p-valor < 0.05).

3.2. Rasgos subterraneos
3.2.1. Quimica de raices

En cuanto a la quimica de raices, el N presentd un valor medio de 0.54 % para el total del sitio de
estudio, mientras que el P mantuvo una media de 0.04 % (cuadro 3). Ambos nutrientes exhibieron una
baja variacion en el total del sitio de estudio (24 y 20 %, respectivamente; cuadro 3). La relaciéon N/P
tuvo un valor medio de 12.5 y una baja dispersion (17 %), sin embargo, esta relacion presentd un rango
entre 7.6 y 18.2. Por otro lado, el K, Ca y Mg presentaron valores medios de 0.19, 0.52, y 0.12 %,
respectivamente, y se observaron variaciones mas altas en comparacion al N y P, siendo el K el nutriente
que presento la menor dispersion (28 %). Para el Ca, se pudo observar una tendencia decreciente de P1

a P5.

Cuadro 3. Analisis quimicos del tejido radicular por parcela y total (media + DE), en el bosque de F

cupressoides, Parque Nacional Alerce Costero
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P N N/P K Ca Mg
(%) (%) (%) (%) (%)

P1 0.04 £ 0.01 0.51+£0.16 12.56 £2.17 0.17+£0.03 0.75+£0.34 0.09 £ 0.03
P4 0.05+0.01 0.57 £ 0.09 12.39+2.3 0.22 +£0.08 0.41+0.2 0.13 £ 0.07
PS5 0.04 +0.01 0.53+0.12 12.55 +2.01 0.19 £0.03 0.4+0.19 0.12+£0.03
TOTAL  0.04+0.01 0.54+0.13 12.5+2.1 0.19 +£0.05 0.52+0.3 0.12 +£0.05
Ccv 20% 24% 17% 28% 57% 42%
RANGO (.03 -0.07 0.33-0.91 7.6-18.2 0.13-0.37 0.2-1.35 0.06 - 0.31

Las correlaciones entre nutrientes en raices y suelo mostraron patrones diferenciados segun el
elemento. En el caso de N y P en las raices, estos nutrientes no se correlacionaron significativamente con
sus respectivas concentraciones edaficas (figura 3), pero se observé una fuerte correlacion significativa
entre estos nutrientes, lo que indica que tienden a acumularse conjuntamente en el tejido radical (rs =
0.75, p-valor <.001, figura 3).

Respecto los cationes (figura 3), el K en las raices mostré una correlacion significativa con su
concentracion en el suelo, teniendo una correlacion positiva pero moderada (rs = 0.36, p-valor = 0.029,
figuras 3 y 4a), lo que sugiere una correspondencia entre la disponibilidad edéafica de este nutriente y su
acumulacion en el tejido radical. Asimismo, el Mg en el tejido radical mostr6 una correlacion positiva y
fuerte con su disponibilidad en el suelo (rs= 0.54, p-valor <.001, figuras 3 y 4b), indicando que a mayor
disponibilidad edafica hay una mayor acumulacion en las raices. No se encontr6 una correlacion entre el
Ca en raices y su respectivo contenido edafico.

Por otro lado, la relacion N/P mostrd una fuerte correlacion significativa unicamente con el
contenido de N en el tejido radical (rs= 0.53, p-valor <.001), mientras que se observé una correlacion
negativa no significativa entre la relacion N/P y el contenido de P en raices (rs = -0.14, p-valor = 0.432,
figura 3). En contraste, no se observaron correlaciones significativas entre la relacion N/P y los valores
edaficos de Nt ni de P disponible (figura 3).

En general, se observaron correlaciones positivas entre los distintos nutrientes en las raices, a

excepcion del Ca, el que se correlaciond negativamente con todos los demds nutrientes (figura 3).
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Figura 3. Correlaciones entre quimica de raices y de suelo (variables seguidas de _s), para F. cupressoides

en el Parque Nacional Alerce Costero. Las correlaciones se estimaron mediante el coeficiente de

correlacion por rangos de Spearman (rs). Se indican con asterisco (*) aquellas correlaciones

estadisticamente significativas (p-valor < 0.05).

Tanto para K como para Mg radiculares y sus homologos en el suelo, se observa un patrén de

agrupacion de los arboles por parcela, donde P1 concentra los valores mas bajos, mientras que P4 y P5

se ubican en rangos intermedios y altos (figura 4).
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Figura 4. (a) Relacion entre el contenido de K en el suelo y su respectiva concentracion en raices. (b)

Relacion entre el contenido de Mg en el suelo y su respectiva concentracion en raices, en el bosque de F.

cupressoides en el Parque Nacional Alerce Costero.
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3.2.2. Colonizacién micorrizica

En cuanto a la colonizacion de raices por HMA, se registro una media de 44.5 % para la colonizacion
total, considerando todos los arboles muestreados (cuadro 4). Se observaron valores medios mas bajos
para colonizacion de cada estructura frente a la colonizacion total, y la colonizacion por coils presento la
media mas alta entre las estructuras (14.08 %), ademas del rango mas amplio (anexo 4).

La colonizacion total present6 un coeficiente de variacion de 59 % a lo largo del rango de valores de
P-Olsen. Las estructuras individuales (arbtsculos, vesiculas y coil) exhiben coeficientes de variacion
mas altos (> 80 %) y no se encontraron presentes en todos los arboles muestreados, lo que indica una
gran heterogeneidad entre muestras. Por otro lado, la presencia de estructuras como los coils sugiere que
los HMA colonizadores corresponden al tipo morfolégico Paris, caracterizado por una colonizacion
intracelular en forma de espiral (anexo 5c; Kroon y Visser 2003).

Adicionalmente, se contabiliz6 la presencia de estructuras fungicas no micorrizicas, es decir,
endofitos septados oscuros (DSE, por sus siglas en inglés Dark Septate Endophyte), ya que se
encontraron frecuentemente. Se observd que estas estructuras no estan presentes en todos los arboles
muestreados y que al igual que las estructuras micorrizicas, su colonizacion de las raices varia en gran

medida entre las muestras analizadas (109 %), registrandose un rango desde 0 a 35 % de colonizacion.

Cuadro 4. Colonizacion por HMA y sus estructuras, por parcela y total (media + DE), de F. cupressoides

en el Parque Nacional Alerce Costero.

Total Arbusculos Vesiculas Coil DSE
(%) (%) (%) (%) (%)
P1 49.42 +18.12 3.33+£3.92 3.37 £4.07 15.92 £ 12.49 10.06 + 8.35
P4 43.42 +27.15 0.5+0.67 3.8 +£4.07 11.83+11.4 5.89 +7.99
P5 40.67 £ 32.63 2.42 +£4.03 4.76 + 4.64 14.5+13.77 8.55+10.45
TOTAL  44.5+26.14 2.08 +£3.39 3.98 £4.19 14.08 = 12.35 8.17 +£8.91
CvV 59% 163% 105% 88% 109%
RANGO 1-82 0-14 0-14 0-41 0-35

El andlisis de correlacion reveld asociaciones significativas entre las distintas estructuras
micorrizicas observadas (figura 5a). La colonizacion total se correlacion6 de la misma forma con la
presencia de arbusculos y vesiculas (rs = 0.4, p-valor = 0.017, y rs = 0.4, p-valor = 0.015,
respectivamente), lo que indica que existe una tendencia al aumento de la colonizacion de cada una de
estas estructuras cuando la colonizacion general es mayor. En el caso de los coils, estos se correlacionaron

fuertemente con la colonizacion total (rs = 0.74, p-valor < 0.001). Las correlaciones entre arbusculos,
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vesiculas y coils fueron significativas (rs arb-coits = 0.36, p-valor = 0.034, 15 arb-ves = 0.35, p-valor = 0.039,
1S coils-ves = 0.37, p-valor = 0.025).

La unica estructura micorrizica que mostr6 una correlacion significativa con la disponibilidad de
nutrientes en el suelo fueron las vesiculas, asociada positivamente con el P disponible (rs= 0.4, p-valor
=0.015; figura 5a). No obstante, no se observa un patron claro por parcela (figura 6a). La colonizacion
por coils mostrd una correlacion negativa con la relacion C:N, aunque esta no fue no significativa (rs = -
0.3, p-valor = 0.078).

En cuanto a las correlaciones con nutrientes en raices (figura 5b), se identificaron algunas tendencias
positivas entre la colonizacion total, arbusculos y coils, con N y P de las raices (rs = 0.28, p-valor > 0.05),
sugiriendo una relacion entre la colonizacién por HMA y la nutricién de N y P. Sin embargo, estas
correlaciones no fueron significativas. Respecto a los deméas nutrientes, solo se observo una correlacion
significativa entre la colonizacion total y el Ca (rs = -0.51, p-valor < .001), lo que indica que a mayor
colonizacidon, hubo una menor concentracion de este nutriente en las raices (figura 6b). Ademas, se
observd una correlacion positiva entre la colonizacion total y el contenido de K, la que no fue significativa

(rs= 0.3, p-valor = 0.074).
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Figura 5. Correlaciones entre la colonizacion por HMA y variables del suelo (a), y nutrientes en las raices
(b), para F. cupressoides en el Parque Nacional Alerce Costero. Las correlaciones se estimaron mediante
el coeficiente de correlaciébn por rangos de Spearman (r5). Se indica con asterisco (*) aquellas

correlaciones estadisticamente significativas (p < 0.05).
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Figura 6. (a) Relacion entre la colonizacion por vesiculas y P-Olsen. (b) Relacion entre el contenido de

Ca en raices y la colonizacion total, de F. cupressoides en el Parque Nacional Alerce Costero.

3.2.3. Actividad enzimatica

Al considerar todos los arboles muestreados, la actividad de la fosfatasa acida presentd una media
de 130.02 pg p-NF g ' h*, con valores que oscilaron entre 34.62 y 200.08 pug p-NF g h™' y un coeficiente
de variacion de 34.62 % (cuadro 5). En el caso de la ureasa, se registr6 una media de 43.66 ug N-

NHa g h™', y un coeficiente de variacién menor a la actividad fosfatasa (16.32 %) (cuadro 5).

Cuadro 5. Actividad enzimatica por parcela y total (media + DE), en el suelo del bosque de F.

cupressoides, Parque Nacional Alerce Costero.

Fosfatasa Acida Ureasa
(g p-NF g suelo himedo h) (g N-NH g suelo hiamedo™ h™)
P1 89.22 £ 31.79 3598 +13.8
P4 157.98 +33.49 46.71 £ 13.19
P5 142.86 + 41.37 48.28 + 10.59
TOTAL 130.02 + 45.86 43.66 = 13.44
Ccv 34.62% 16.32%
RANGO 34.62 - 200.08 16.32 - 71.61

El andlisis de correlacion entre la actividad fosfatasa 4cida y variables del suelo como P disponible
y Nrt, mostraron asociaciones positivas (rs = 0.72, p-valor < .001, rs = 0.75, p-valor < .001,
respectivamente; figura 7), asi como con el Cr (rs= 0.76, p-valor <.001). Del mismo modo, la actividad

de ureasa se correlacion6 moderadamente y de forma positiva con Nt (rs= 0.47, p-valor = 0.004) y C (rs
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= 0.46, p-valor = 0.005). La actividad ureasa disminuy6 en condiciones de pH acido (rs = 0.34, p-valor
=0.042), lo que es consistente con una mayor actividad de la enzima en condiciones menos acidas. En
cuanto a la relacion C:N, se encontrdé que solo se encuentra correlacionada con la actividad fosfatasa,

observandose una correlacion positiva, aunque esta no fue significativa (rs = 0.33, p-valor = 0.051).
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Figura 7. Correlaciones entre variables del suelo y actividad enzimatica, para el bosque de F. cupressoides
en el Parque Nacional Alerce Costero. Las correlaciones se estimaron mediante el coeficiente de

correlacion por rangos de Spearman (rs). Se indican con asterisco (*) aquellas correlaciones

estadisticamente significativas (p < 0.05).
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Figura 8. (a) Relacion entre actividad fosfatasa acida y P-Olsen. (b) Relacion entre actividad ureasa y

nitrégeno total, en el suelo del bosque de F. cupressoides en el Parque Nacional Alerce Costero.
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3.2.4. Microbioma micorrizico arbuscular

En el suelo, se detectaron ocho géneros de HMA: Glomus, Paraglomus, Claroideoglomus,
Archaeospora, Acaulospora, Gigaspora, Otospora, y Scutellospora (figura 9a-b). La méxima cantidad
de géneros detectados por muestra fue de cinco géneros (arbol P4.T16, figura 9a), y tres arboles no
registraron lecturas de HMA (P1.T15, P4.T7, P5.T17). Se observd que el género Glomus fue el mas
abundante (abundancia relativa media = 72.7 %; figura 9b), ausente solo en el arbol P5.T19. Se observo
que la abundancia relativa de los géneros Archaeospora y Paraglomus aument6 desde valores bajos de
P-Olsen (P1) hacia sitios con mayor disponibilidad de P-Olsen (P5), y Paraglomus solo se detectd hasta
niveles intermedios del gradiente (P4) y no estuvo presente en los valores més altos de P-Olsen (figura
9b). Ademas, se observd mayor niimero de géneros en los arboles con menor disponibilidad de P-Olsen
(P1), con una marcada dominancia del género Acaulospora cuando se encontrd presente (figura 9b). Los
géneros Gigaspora 'y Otospora solo se registraron en un arbol (P4.T16 y P1.T14, respectivamente).

En las raices, a pesar de que todos los individuos se encontraron colonizados por HMA (cuadro 4),
no se registraron lecturas para 10 arboles (P1.T18, P1.T14, P4.T3, P5.TS, P5.T3, P4.T7, P4.T11, P5.T1,
P5.T6 y P5.T17; figura 9¢c-d). En los arboles restantes se registraron seis géneros (Glomus, Paraglomus,
Diversispora, Claroideoglomus, Archaeospora, y Scutellospora), con un bajo nimero de géneros por
arbol y comunidades fuertemente dominadas por el género Glomus (abundancia relativa media = 77.4
%, figura 8d), el cual solo se encontr6 ausente en el arbol P5.T6. La presencia de otros géneros rara vez
se tradujo en aportes sustantivos de abundancia (abundancia relativa media = 22.6 %; figura 9d). Sin
embargo, se puede apreciar un mayor aporte del género Diversispora a la abundancia total a mayores
valores de P-Olsen (P5; abundancia relativa = 71.4 % y 58.1 %, para los arboles P5.T12 y P5.T3,
respectivamente; figura 9d), mientras que Claroideoglomus y Scutellospora se restringieron a la parcela
de baja disponibilidad de P (P1), y Archaeospora se encontr6 principalmente en valores bajos y medios

de P-Olsen (P1-P4, figura 9c-d).
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Figura 9. Abundancia y riqueza de géneros de HMA. (a) Numero proporcional de VTX por cada género
en el suelo, (b) Abundancia proporcional (nimero de VTX) de cada género en el suelo, (c) Numero
proporcional de VTX por cada género en raices, (d) Abundancia proporcional (nimero de VTX) de cada

género raices, en el bosque de F. cupressoides en el Parque Nacional Alerce Costero.

El anélisis de correspondencia canénica (CCA) demostrd que las comunidades de HMA en el suelo
se estructuran principalmente por la acidez del suelo (pH) y el K (figura 10a). Si bien a nivel de parcela
no hay una separacion clara, se observan tendencias en donde los arboles pertenecientes a PS5 se
concentran mayormente en sectores de K relativamente alto, mientras que los arboles pertenecientes a
P4 ocupan posiciones intermedias, con algunos sitios proyectandose hacia K, y los arboles de P1
muestran una distribucion mas heterogénea en el espacio canénico, solapandose con las demas parcelas.

En el caso de las raices, el analisis de ordenacion reveld que el P-Olsen y el Na fueron las variables
del suelo que afectaron la estructura de las comunidades de HMA asociadas a las raices F. cupressoides
(figura 10b). Asi, se observaron cambios en las comunidades a lo largo de gradientes de P-Olsen y Na,
en donde comunidades de la parcela con disponibilidad media de P-Olsen (P4) se encuentran asociadas
a mayor disponibilidad de P, las comunidades de P5 a un Na elevado, y las de P1 a condiciones con

menor disponibilidad de P-Olsen y Na, indicando reemplazo de taxones a lo largo de ambos gradientes.
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Figura 10. Analisis de correspondencia canénica (CCA) para la comunidad de HMA del suelo y raices
(ANOVA para CCA, 1000 permutaciones; el orden de las variables quimicas del suelo se eligié mediante
seleccion de modelos en ambas direcciones; varianza explicada entre paréntesis), para los 36 arboles de
F. cupressoides en el Parque Nacional Alerce Costero. (a) CCA para comunidades en el suelo (modelo:
~pH + K; F =3.357, p-valor = 0.0169). (b) CCA para comunidades de las raices (modelo: ~ P-Olsen +
Na; F =4.838, p-valor = 0.0229).

Los indices de diversidad micorrizica en el suelo y raices considerando las muestras de las tres
parcelas (P1, P4 y P5), no mostraron diferencias significativas (figura 11). Las comunidades presentaron
una riqueza y diversidad moderada (Sx= 1.67, H’x= 0.59, 1-D1x=0.33, y S¥=1.14, H’x= 0.5, 1-D1x=
0.29, para suelo y raices, respectivamente), pero los elevados coeficientes de variacion indican que la
diversidad tuvo una gran variacion a lo largo de los sitios de muestreo, evidenciando una marcada
heterogeneidad en la composicion de las comunidades de HMA entre las muestras analizadas (anexo 5y
6). El indice de dominancia de Berger Parker presentd un valor promedio alto y una moderada dispersion
(BPx=0.75, CV =33 %, y BPx= 0.77, CV = 28 %, para suelo y raices, respectivamente), indicando
comunidades fuertemente dominadas por uno o pocos géneros, principalmente Glomus (figura 9). El
valor méximo observado del indice (= 1) confirma que hay comunidades monodominantes tanto en el

suelo como en las raices (anexo 6 y 7).
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Figura 11. Indices de diversidad de HMA en el bosque de F. cupressoides en el Parque Nacional Alerce
Costero. Se incluyen los valores de riqueza (S), abundancia, indice de Shannon (H'), diversidad de
Simpson (1-D1), y dominancia de Berger—Parker (BP). Las letras indican las diferencias significativas

(p-valor < 0.05).

En cuanto a los andlisis de correlacion, en el suelo se observd que los indices de Shannon (H) y
Simpson (1-D1) se correlacionaron positivamente con el P-Olsen (rs u* = 0.38, p-valor = 0.03, rs 1.p1 =
0.38, p-valor = 0.029; figura 12a). En cambio, el indice de Berger Parker (BP) presentd una correlacion
negativa con el P-Olsen (rs = -0.38, p-valor = 0.03). Estos resultados indican un patrén moderado de
aumento de la diversidad de HMA a mayor disponibilidad de P en el suelo, y un aumento de la dominancia
en condiciones con menor disponibilidad. De esta forma, en la parcela de baja disponibilidad de P (P1)
se tiende a una mayor dominancia y menor diversidad, mientras P4—P5 ocupan valores de P mas altos
con menor BP y mayor equitatividad (anexo 8). En relacion con las otras variables del suelo (Nt y pH),
las correlaciones no fueron significativas.

Para la diversidad de HMA en raices (figura 12b), solamente se detect6 una correlacion significativa

entre N total y riqueza (S), que fue negativa y de magnitud moderada (rs = -0.37, p-valor = 0.028).
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Aunque no fueron significativas, la abundancia y los indices de Shannon (H') y Simpson (1-D1) también
mostraron correlaciones negativas con N total (rs w = -0.37, p-valor = 0.071, rs 1-p1 = -0.32, p-valor =
0.131), sugiriendo que existe una tendencia moderada de una mayor diversidad cuando hay menores
niveles del nutriente en el suelo. De la misma forma, las correlaciones con P disponible indican una
menor diversidad a mayor disponibilidad de P, aunque estas tampoco fueron significativas (rs u» = -0.28,

p-valor = 0.175, rs 1.1 = -0.25, p-valor = 0.224).
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Figura 12. Correlaciones entre los indices de diversidad de HMA en el suelo y variables edaficas (a), e
indices de diversidad de HMA en raices y variables edaficas (b), para el bosque de F. cupressoides del
Parque Nacional Alerce Costero estudiado. Las correlaciones se estimaron mediante el coeficiente de
correlacion por rangos de Spearman (rs). Se incluyen los valores de riqueza (S), abundancia, indice de
Shannon (H'), diversidad de Simpson (1-D1), y dominancia de Berger—Parker (BP). Se indican con

asterisco (*) aquellas correlaciones estadisticamente significativas (p < 0.05).

3.3. Crecimiento

A partir de los anillos de crecimiento de los 36 arboles se estimo6 un crecimiento radial anual medio
de los ultimos cinco afos de 0.389 mm, con una alta variacion a lo largo del gradiente nutricional de P-
Olsen (CV =59 %; cuadro 6). La desviacion estandar fue de 0.231 mm, reflejando la heterogeneidad del

crecimiento a lo largo de los sitios de muestreo.
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Cuadro 6. Crecimiento radial medio (mm) de los ultimos cinco afios (media + DE) para los arboles de

F. cupressoides estudiados en el Parque Nacional Alerce Costero.

Crecimiento medio

(mm)
Pl 0.601 % 0.237
P4 0.281 % 0.176
P5 0.285+0.115
TOTAL 0.389 + 0.231
cv 59%
RANGO 0.045 - 0.968

3.4. Relaciones entre crecimiento radial, quimica del suelo, microbioma, y rasgos subterraneos
El crecimiento radial medio mostrd correlaciones negativas con la concentracion de P-Olsen, Na,
K, Mg, Ci, y N;del suelo, mientras que el Ca y la relaciéon C/N no se relacionaron con el crecimiento
(cuadro 7). La asociacion mas fuerte se observé con el N (rs = -0.65, p-valor <.001). En conjunto, estos
resultados indican que un mayor crecimiento radial medio estd asociado a menores concentraciones de
estos nutrientes en el suelo, de forma tal, que en la parcela con baja disponibilidad de P-Olsen (P1) se
encuentran los arboles con mayor crecimiento medio, y en la parcela con mediana y alta disponibilidad

de P-Olsen, estan los arboles con menor crecimiento (P4 y P5; figura 13a).

Cuadro 7. Correlaciones entre crecimiento medio y variables medidas respecto a quimica del suelo para
los arboles de F. cupressoides del Parque Nacional Alerce Costero. Las correlaciones se estimaron
mediante el coeficiente de correlacion por rangos de Spearman (rs). El asterisco (*) indica aquellas

correlaciones estadisticamente significativas (p < 0.05).

pH p Na K Ca Mg Ct Nt C/N
rs 0.19 -0.59% -0.6* -0.61% -0.1 -0.63* -0.62* -0.65% -0.04
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Figura 13. (a) Relacion entre crecimiento medio anual y P-Olsen. (b) Relacion entre crecimiento medio

anual y N, en el bosque de F. cupressoides en el Parque Nacional Alerce Costero.

El crecimiento radial medio presentd correlaciones negativas con las concentraciones radicales de
Ky Mg (rs=-0.3, p-valor = 0.08, rs=-0.37, p-valor = 0.024, respectivamente; cuadro 8). Estos resultados
indican que un mayor crecimiento radial esta vinculado de forma moderada a menores concentraciones
de estos nutrientes en los tejidos radicales. En cambio, el Ca mostr6 una correlacion positiva (rs= 0.36,
p-valor = 0.031), al igual que la relacion N/P, aunque esta ltima no es significativa (rs= 0.26, p-valor =
0.19; cuadro 8).

En el caso de la relacion con Ca, las raices de los arboles de P1 concentran valores de Ca
relativamente altos y crecimientos mayores, mientras que los arboles de P4 y P5 se ubican en rangos mas
bajos (figura 14a). Para Mg en raices, no se aprecia un patron claro de separacion por parcela, ya que los
tres sitios se superponen a lo largo del eje de Mg (figura 14b).

Respecto a la actividad enzimatica, el crecimiento radial medio presentd una correlacion negativa 'y
significativa con la actividad de la fosfatasa 4cida (rs=-0.58, p-valor < .001; cuadro 8), lo que indica que
los arboles con mayor crecimiento estuvieron asociados a una menor actividad fosfatasa en el suelo
(figura 14c). De esta forma, los arboles que presentaron una menor actividad enzimatica y con un mayor
crecimiento medio anual se encuentran ubicados en P1, es decir, la parcela de baja disponibilidad de P-

Olsen (figura 14c).

Cuadro 8. Correlaciones entre el crecimiento radial medio y las concentraciones de nutrientes en raices,

asi como la actividad enzimadtica en el suelo, en el bosque de F. cupressoides estudiado en el Parque
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Nacional Alerce Costero. Las correlaciones se estimaron mediante el coeficiente de correlacion por
rangos de Spearman. El asterisco (*) indica aquellas correlaciones estadisticamente significativas (p <

0.05).

Quimica de raices Act. Enzimatica
P N N/P K Ca Mg Fosfatasa Acida Ureasa
Ig -0.23 -0.07 0.26 -0.3 0.36* -0.37* -0.58%* -0.26

1001 1 87036, pvalor =0.031 1001 s 85037 prvalor = 0024 1004 87 -058 pvakr <0001

Cracimiento madio anual (mm}
‘ \\
.
-
Cracimianio medio anual (mm)
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Figura 14. (a) Relacion entre crecimiento medio anual y Ca en raices. (b) Relacion entre crecimiento

medio anual y Mg en raices. (c¢) Relacion entre crecimiento medio anual y actividad fosfatasa acida.

No se encontraron correlaciones significativas entre el crecimiento radial medio y la colonizacion
por HMA, sus estructuras, ni por DSE (cuadro 9). No obstante, se observaron algunas relaciones
moderadamente positivas, como en el caso de arbusculos y DSE (rs= 0.23, p-valor = 0.19, rs = 0.23, p-

valor = 0.174).

Cuadro 9. Correlaciones entre el crecimiento radial medio y colonizacion de raices de F. cupressoides eb
el Parque Nacional Alerce Costero. Las correlaciones se estimaron mediante el coeficiente de correlacion
por rangos de Spearman. El asterisco (*) indica aquellas correlaciones estadisticamente significativas (p

<0.05).

Total Arbusculos Vesiculas Coil DSE
Ig 0.06 0.23 -0.07 0.1 0.23

Si bien no se encontraron correlaciones significativas entre crecimiento radial medio y los indices
de diversidad en raices, se observaron correlaciones positivas (rs u> = 0.3, p-valor = 0.147; cuadro 10)
que indican una tendencia a un mayor crecimiento en arboles asociados a comunidades mas diversas de

HMA. En contraste, el indice de Berger—Parker (BP) mostr6 una correlacion negativa (rs u» = -0.25, p-
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valor = 0.23), indicando una tendencia a un mayor crecimiento en comunidades con menor dominancia
de un solo género (cuadro 10).
Por ultimo, no se observaron correlaciones entre el crecimiento radial medio y la diversidad en el

suelo de HMA de F. cupressoides.

Cuadro 10. Correlaciones entre el crecimiento radial medio e indices de diversidad en raices y suelo de
HMA de F. cupressoides en el Parque Nacional Alerce Costero. Las correlaciones se estimaron mediante
el coeficiente de correlacion por rangos de Spearman. El asterisco (*) indica aquellas correlaciones

estadisticamente significativas (p < 0.05).

Ru(]:)e “ Abundancia Sh(a;?)on Szlln[]))S(;n Berger (BP)
~1

IS (raiz) 0.25 0.192 0.3 0.27 -0.25

IS (suelo) -0.04 0.139 -0.05 -0.09 0.14

4. DISCUSION

La comprension de los factores que regulan el crecimiento arboreo es fundamental para la dindmica
y la ecologia de los ecosistemas forestales. Si bien los estudios se han centrado histéricamente en
variables climaticas, variables bioldgicas de suelo no son consideradas a pasar de su influencia en
procesos ecosistémicos. Debido a esto, en el presente estudio se analizaron los rasgos subterraneos de
Fitzroya cupressoides, y como se relacionan a su crecimiento radial medio en distintas condiciones de

disponibilidad de P en el suelo del Parque Nacional Alerce Costero.

4.1. Quimica del suelo

El sitio de estudio se caracteriza por una marcada heterogeneidad edafica a microescala (<150 m),
expresada en un amplio rango de disponibilidad de P dentro de un mismo bosque, con valores entre 5.4
y 47.2 mg/kg. Gradientes de fertilidad del suelo a escalas espaciales tan finas han sido documentados
con anterioridad en la cordillera de la Costa y en el mismo sitio de estudio, donde la profundidad del
suelo, el contenido de N y otros atributos edaficos varian considerablemente a distancias cortas (Lusk y
Matus 2000, Lusk 1996). Por otro lado, los maximos valores de P disponible en el suelo registrados
superan a los reportados por Troung et al. (In rev.), lo que permite extender el rango de disponibilidad de

P descrito previamente para estos bosques.
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Los resultados obtenidos sobre la quimica del suelo indican que el bosque de F. cupressoides
analizado se desarrolla en un contexto edafico que impone restricciones significativas, ya que los arboles
estudiados se desarrollan sobre suelos muy acidos, ricos en MO (Thiers et al. 2014), y una elevada
relacion C:N. Estas caracteristicas son consistentes con descripciones de suelos de la cordillera de la
Costa (Urrutia-Jalabert et al. 2015a, Marin et al. 2017), e indican una baja tasa de descomposicion que
conduce a la acumulacion C y a una fuerte inmovilizaciéon de N por parte de la microbiota edafica,
estimulada a su vez por suelos ricos en C (Weil y Brady 2017, Paul 2007).

En la cordillera de la Costa, los suelos pobres en nutrientes se relacionan con la antigiiedad del
material parental metamorfico, sometido a un proceso persistente de lixiviacion de nutrientes bajo un
régimen de precipitaciones muy alto (Veblen y Ashton 1982). En este contexto edafico empobrecido, la
dindmica de nutrientes se ve limitada por aportes atmosféricos (por ej. N), de modo que los ciclos
biogeoquimicos dependen fuertemente de la circulacién interna de nutrientes, de las tasas de
descomposicion y de la mineralizacion de la MOS, configurando una economia de nutrientes altamente
conservativa (Oyarzun et al. 1998). Ademas, los balances lluvia—escorrentia muestran ingresos de
cationes via precipitacion atmosférica y bajos niveles de exportacion via escorrentia, mientras que la
deposicion y fijacion bioldgica de N es reducida, lo que favorece la recirculacion interna de nutrientes
(Oyarzin et al. 1998). Asi, dada la escasa contribucion de nutrientes desde fuentes geologicas y/o
atmosféricas, los procesos bioldgicos de retencion, absorcion y reciclaje de nutrientes son de importancia
critica para la sostenibilidad del ecosistema estudiado (Oyarzan ef al. 1998).

En cuanto a las demas variables edaficas analizadas, las fuertes correlaciones positivas entre P
disponible, N1, C, MO y bases intercambiables (K, Mg, Na, Ca), indican una mayor disponibilidad de
estos minerales cuando se detecté mayor disponibilidad de P en el suelo. Este patron es coherente con la
dindmica de nutrientes en los bosques de la cordillera de la Costa de procesos de retencion biologica
(Oyarzin et al. 1998). Por otro lado, la lenta descomposicion y la alta acumulacion de MOS en suelos de
bosques antiguos tiende a mejorar la capacidad de intercambio cationico (CIC) del suelo, lo que
contribuye a una mayor retencion de nutrientes (Armesto et al. 2009). Asi, los sitios con mayor MOS y
nutrientes (parcela P5) podrian reflejar una descomposicion de la MOS mads intensa, donde la
descomposicion y mineralizacion elevan el P, y la MO incrementa la CIC que retiene Ca, Mg, K y Na
(Weil y Brady 2017). En conjunto, la co-acumulacion de P, N1, MO y bases, sugiere posiciones de sitio
mas estables y fértiles por efecto de la biogeoquimica de la MOS, mas que por aportes externos,
reforzando la importancia de los procesos biologicos en la economia de nutrientes del ecosistema.

Adicionalmente, es importante considerar que la quimica atmosférica del sitio tiene aportes significativos
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desde el Océano Pacifico en la region montafiosa de la Cordillera de la Costa, donde cumple un rol
subsidiario aportando hasta el 90% de Ca (Godoy et al. 2025).

Por otro lado, si bien no fue analizado el contenido de aluminio (Al), su alta concentracion es
esperable en suelos fuertemente acidos (Weil y Brady 2017), como los estudiados. Ademas, es comun en
suelos de la zona sur de Chile, de origen volcéanico y derivados de esquistos metamorficos muy lixiviados
(Thiers et al. 2014), y estudios realizados la cordillera de la Costa han reportado un alto contenido de AL
en estos suelos (Urrutia-Jalabert et al. 2015a). Esta caracteristica de los suelos indica una alta toxicidad
para las raices y por ende dificulta el desarrollo radical, donde el alto contenido de aluminio hace que los

nutrientes limitados sean aun menos disponibles para las plantas (Weil y Brady 2017, Thiers et al. 2017).

4.2. Rasgos subterraneos
4.2.1. Nutrientes

A escala global, el N en raices varia entre 0.5-3.5 %, con una media cercana a 1.0-1.1 %, mientras
que el P varia entre 0.06-0.14 %, con una media de 0.08—0.09 % (Gordon y Jackson 2000, Freschet et
al. 2021). En bosques templados lluviosos de Nueva Zelanda, Holdaway et al. (2011) reportaron para
cinco especies de coniferas concentraciones medias de nutrientes en raices cercanas a 0.76 % de N y
0.048 % de P. En comparacion con estos valores de referencia, F. cupressoides presenta concentraciones
radiculares medias de N y P (0.54 y 0.04 %, respectivamente) mas bajas que la media global y que los
valores para coniferas de zonas templadas, situando a esta especie en el extremo inferior del rango de N
y P radiculares, sugiriendo una condicion nutricional empobrecida.

Ademas, el N y P en raices mostraron una baja variacion al considerar todos los arboles de F.
cupressoides analizados, y no se observaron correlaciones entre estos nutrientes en las raices y sus
respectivos contenidos edaficos. Diehl et al. (2003) identificaron las estrategias de conservacion de
nutrientes en distintos grupos funcionales de plantas en el norte de la Patagonia Argentina, reportando
que F. cupressoides, al igual que las demds coniferas estudiadas, muestra bajas concentraciones de
nutrientes foliares pero una proficiencia en la resorcion de N y P, reabsorbiendo entre el 40 a 50 % del N
de las hojas senescentes y alrededor del 60 % del P. En conjunto, estas estrategias conservativas
desacoplan parcialmente la demanda de nutrientes de la oferta del suelo, amortiguando el efecto del
gradiente y de las restricciones edaficas. Dado esto, el patron observado en este estudio, de bajo contenido
de nutrientes y desacople de la oferta edafica, es coherente con las estrategias de conservaciéon de N y P
descritas para la especie.

Por otra parte, a escala global el K radicular varia entre 0.04—0.54 %, con una media de 0.28 %,

mientras que el Ca alcanza una media de 0.5 % y el Mg de 0.16 % en raices finas (Gordon y Jackson,
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2000, Freschet et al. 2021). De forma similar, las coniferas analizadas por Holdaway et al. (2011)
presentan contenidos radiculares de 0.43 % de K, 0.97 % de Ca'y 0.16 % de Mg. En relacion con estos
valores, F. cupressoides se sitia en el extremo bajo del espectro de coniferas templadas para los tres
cationes, especialmente para K. En el caso del Ca y Mg, los que exhibieron coeficientes de variacion
altos (57 y 42 %), algunos arboles superaron los valores reportados por Holdaway et al. (2011) y las
medias globales, lo que lo que pone de manifiesto una marcada heterogeneidad en la adquisicion y
almacenamiento de Ca y Mg a escala de arbol, probablemente asociada a diferencias finas en la fertilidad
del suelo o en la eficiencia de la simbiosis micorrizica.

Sin embargo, no se observo una correlacion entre el Ca y su respectivo contenido edéfico, sugiriendo
un desacople suelo—raiz. Ademas, el Ca radicular se asoci6 negativamente con todos los nutrientes en las
raices, los que tendieron a la co-acumulacién. El K y Mg radiculares si siguieron la oferta edafica,
mostrando una correlacion positiva con P-Olsen, Nt y sus homologos del suelo. En suelos 4cidos como
los estudiados, el aumento de H" y la presencia de Al desplazan al Ca de la superficie externa de la
membrana de las células de la raiz, reduciendo la actividad de Ca en la interfase suelo—raiz, y como
resultado, aumenta el requerimiento externo de Ca y se limita su ingreso a la raiz, incluso cuando el
contenido total de Ca en el suelo es alto (Marschner 2012). Asi, el patrén observado en el estudio sugiere
que rasgos como K y Mg estan gobernados por la disponibilidad del suelo, mientras que el Ca depende
mas del ambiente i0nico local que de la disponibilidad de Ca en el suelo (Marschner 2012).

Asimismo, la correlacion positiva entre pH y Ca en el suelo sugiere que, en suelos menos acidos, la
menor actividad de H* en la interfase suelo—raiz reduce la competencia ionica por los sitios de absorcion,
lo que facilita el ingreso de Ca y podria favorecer su acumulacion en las raices (Marschner 2012). Esto
ayuda a explicar por qué se observa un aumento en el Ca en los tejidos radiculares aun cuando su
contenido en el suelo no muestra una relacion con el Ca de raices.

Respecto a la estequiometria de nutrientes, Koerselman y Meuleman (1996) sefialan que valores de
N:P menores que 14 indican limitacion por N, mayores que 16 para indican limitacion por P, y una co-
limitacion por N y P para valores entre 14 y 16. En los andlisis realizados en el presente estudio, se
observo una N:P media de 12.5 y una baja variacion a lo largo del gradiente, indicando que las plantas
estudiadas se encuentran limitadas por N. Este patrén resulta esperable, particularmente dado el contexto
de fuerte inmovilizacidon microbiana de N y suelos ricos en C, lo que provoca que las plantas sufran una
deficiencia de N (Weil y Brady 2017). Por otro lado, la relacién N:P no se correlaciond significativamente
con los contenidos edaficos de N y P, lo que podria estar relacionado a las estrategias conservativas de
nutrientes de la especie (Diehl ef al. 2003). Estos mecanismos desacoplan parcialmente la estequiometria

radicular de la oferta edafica, aunque se sostiene un régimen dominado por la limitacién por N.
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4.2.2. Colonizacién micorrizica

Se registré que todos los arboles estudiados se encontraron colonizados por HMA, con una
colonizacion total media de 44.5 % pero un amplio rango (1-82 %). Dadas las condiciones restrictivas
del suelo en la cordillera de la Costa, se ha senalado una gran dependencia hacia los HMA para poner a
disposicion del bosque los compuestos de N y P (Oyarzin et al. 1998). Sin embargo, la media registrada
en el presente estudio es menor que los valores reportados para F. cupressoides en bosques maduros sobre
suelos volcanicos (80 %, Diehl ef al. 2008), aunque algunos arboles alcanzaron un porcentaje
colonizacion similares a los reportados por Diehl et al. (2008). Esta variacion en la colonizacion sugiere
que la intensidad de la simbiosis puede responder a la heterogeneidad local de recursos. Ademas, el
andlisis de correlacion indicd que una mayor colonizacidn total se asoci6é a una mayor colonizacidon por
estructuras micorricicas, que tienden a formarse en conjunto. Si bien todos los arboles presentaron
colonizacion, los HMA no se encontrarian funcionalmente activos en todos ellos, dado que no se
observaron estructuras en todos los arboles analizados (Kakouridis et al. 2022).

En relacion a las estructuras observadas, la baja frecuencia de arbusculos detectada en este estudio
podria explicarse por la predominancia del tipo morfoldgico Paris de los HMA colonizadores de las raices
de F. cupressoides (Smith y Read 2008). En este morfotipo, las hifas crecen principalmente de forma
intracelular y la transferencia de recursos puede ocurrir de manera eficiente tanto a través de los
arbusculos como de los coils, por lo que una baja proporcion de arbusculos no implica menor
funcionalidad de la simbiosis (Kroon y Visser 2003, Smith y Read 2008). Ademas, los arblisculos son
estructuras de corta vida (Smith y Read 2008, Antunes et al. 2025), por lo que su frecuencia puede
subestimarse en muestreos puntuales.

Johnson (2010) resalto la importancia de los requerimientos de recursos de cada socio de la simbiosis
sobre el funcionamiento de esta. En los suelos estudiados, donde hay una inmovilizacion de N por parte
de la microbiota edafica, los HMA pueden verse limitados por este nutriente ain mas que las plantas,
debido a su menor relacion C:N, lo que incrementa su demanda de N (Johnson 2010). De acuerdo a los
resultados observados, la colonizacion total presentd una correlacion negativa no significativa con la
relacion C:N del suelo, sugiriendo que hubo una mayor colonizacién cuando el N fue menos limitante.
La colonizacion por coils se correlaciond de la misma forma con ese parametro edafico. Este patron
sugiere que la capacidad del hongo para colonizar la raiz y suministrar nutrientes se ve facilitada por una
menor restriccion de N en el suelo. Asi, un ambiente edafico menos restrictivo para el hongo facilitaria

su capacidad para colonizar las raices de F. cupressoides y transferir nutrientes.
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Adicionalmente, se encontr6 una correlacién positiva y significativa entre la colonizacion por
vesiculas y el P-Olsen. Dado que las vesiculas son estructuras de almacenamiento, esta relacion sugiere
que, ante una mayor disponibilidad de P en el suelo, el hongo incrementa su capacidad de reserva dentro
de la raiz (Smith y Read 2008). Diversos estudios han mostrado una relacion negativa entre la proporcion
de arbusculos y el crecimiento de las plantas (Johnson et al. 1997, 2010, Remke et al. 2022), en este
trabajo, dicha relacion también fue negativa aunque no significativa, pero el crecimiento radial si se
relacion6d negativa y significativamente con el P-Olsen. En conjunto, los resultados sugieren una
simbiosis probablemente ajustada por la disponibilidad relativa de N y P, en la que los HMA ajustan su
inversion en biomasa y en estructuras intrarradicales de almacenamiento, es decir, las vesiculas, para
optimizar la asimilacion de C en los sitios con menor restriccion de N y P.

Por otra parte, se observo que la colonizacion total presentd correlaciones positivas no significativas
con los contenidos de N, P, Mg, y K en las raices de los arboles analizados, sugiriendo una mejora en la
nutricion de los arboles de F. cupressoides micorrizados. Esta relacion funcional se observé al nivel de
las estructuras de intercambio, dado que la colonizacion por coils y por arblsculos también mostraron
correlaciones positivas, aunque no significativas, con el contenido de nutrientes en las raices,
especificamente de N y P. Esta evidencia refuerza la hipdtesis de que, en condiciones donde el HMA
puede establecer una mayor biomasa y estructuras de intercambio, la planta hospedera se beneficia
directamente, promoviendo el establecimiento de una simbiosis mutualista (Johnson 2010). No obstante,
la relacion N:P no se correlacion6 con la colonizacion total ni por estructuras, sugiriendo que si bien hay
un aumento en la nutricion de las plantas, el suministro de N es insuficiente para superar la limitacion
por N de las plantas, en coherencia con una elevada demanda y retencién microbiana de N que sostiene
la limitacion por este nutriente.

En cuanto al Ca en raices, la colonizacion total se correlaciond negativamente con este rasgo. A su
vez, el Ca radicular mostré correlaciones negativas con N, P, K y Mg, lo que indica que mayores
contenidos de Ca no reflejan un mejor estado nutricional general de las raices, sino una composicion mas
rica en un nutriente principalmente estructural y pobre en elementos asociados al metabolismo
(Marschner 2012). Estas correlaciones sugieren que los niveles mas altos de colonizacion se asocian a
raices con una composicion quimica mas acorde con funciones de adquisicion de recursos que con el
refuerzo estructural.

Ademas, fue detectada la presencia de DSE en las raices de F. cupressoides. Los DSE constituyen
un grupo diverso y ubicuo de endofitos radiculares ascomicetos, los que se pueden encontrar en todo el
mundo (Malicka et al. 2022). Algunos autores afirman que, al igual que los hongos micorrizicos, los DSE

pueden formar una red de hifas que ayuda a las plantas a interactuar con la rizésfera y les permite acceder
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al agua y los nutrientes mas alla de la zona de agotamiento (Liu y Wei 2019, Malicka et al. 2022). Sin
embargo, no se observaron correlaciones entre DSE y nutrientes en las raices, por lo que no fue posible

evidenciar un beneficio nutricional directo de los DSE para F. cupressoides en el sitio de estudio.

4.2.3. Actividad enzimatica

Respecto a la actividad de las enzimas medidas, la actividad ureasa presentd una baja variacion en
el area de estudio, lo que indica un potencial de liberacion de amonio (NH4") uniforme entre parcelas. De
acuerdo a valores estimados en otros ecosistemas forestales de similar latitud, los valores observados
sobre la actividad potencial de la ureasa en el presente estudio son mayores a los rangos de actividad
registrados por Lillo et al. (2011; 4.47ug N-NH4 g ' h™"), lo que podria deberse a procesos de
mineralizacion mas intensos dadas las restrictivas condiciones de sitio. En el caso de la actividad
fosfatasa, esta presentd una mayor variacion al considerar todo el sitio de estudio, y todos los valores
observados fueron mayores a los reportados por Lillo ef al. (2011), quienes encontraron en bosques de
Araucaria-Lenga una actividad fosfatasa potencial de 42.7 pg p-NF g ' h™'. Cabe destacar que los valores
obtenidos en el presente trabajo se expresan en base a suelo himedo ya que no se contaba con la suficiente
cantidad de muestra, por lo que deben ser interpretados con cautela.

Por otro lado, la actividad ureasa se correlaciond positivamente con el C, lo que también fue
reportado por Lillo ef al. (2011). Los autores explican que la actividad de esta enzima esta intimamente
ligada a la cantidad de C presente en el suelo, e interactiia positivamente con este factor ya que la MO
provee sustratos y sitios de anclaje para la enzima. La actividad ureasa también se encontrd
correlacionada con Nr, lo cual también ha sido reportado con anterioridad, ya que los suelos mas ricos
en N y MO albergan una biomasa microbiana mas abundante y una mayor acumulacion de ureasa
estabilizada en complejos organo—minerales, resultando en mayores tasas potenciales de hidrdlisis de
urea (Dharmakeerthi et al. 1996).

Aunque la fosfatasa acida tiene un rol clave en la mineralizacion de fosforo, se observd que los
niveles de P-Olsen mas altos no necesariamente implican una inhibicion sobre esta enzima, ya que al
existir una mayor porcion de fosforo proveniente de la hojarasca aumenta la actividad de esta enzima,
como lo sefiala Redel et al. (2008). Asi, los niveles de P-Olsen y actividad enzimatica podrian estar

acoplados a través de una mayor intensidad en los procesos microbianos y de descomposicion.

4.2.4. Microbioma micorrizico arbuscular
Estudios anteriores sobre las comunidades de HMA presentes en los suelos de bosques de F

cupressoides describieron seis especies que pertenecen a los géneros Acaulospora, Claroideoglomus, y
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Scutellospora, clasificadas a través de métodos morfologicos (Marin et al. 2017). Los resultados
obtenidos en el presente trabajo permiten aumentar la diversidad de HMA conocida del lugar, agregando
los géneros Glomus, Paraglomus, Archaeospora, Gigaspora, Otospora 'y Diversispora. En Chile, todos
estos géneros han sido reportados con anterioridad tanto en bosques como agroecosistemas, a excepcion
de Otospora, el cual cuenta solo con una especie descrita en la peninsula Ibérica (Castillo et al. 2016,
AMFungi). Dado esto, las asignaciones a este género deben interpretarse con cautela dada la revision
taxondmica en curso y la posibilidad de ambigiiedades en la anotacion molecular (Palenzuela et al. 2008,
Tedersoo et al. 2024). De confirmarse, Otospora representaria un registro novedoso para el pais, de lo
contrario, las secuencias podrian corresponder a linajes cercanos dentro de Diversisporaceae. No
obstante, estudios previos han mostrado que algunas especies de HMA pueden presentar distribuciones
ampliamente disyuntas (Oehl ef al. 2012). Por ejemplo, la especie Ambispora reticulata ha sido descrita
en zonas montafiosas tanto de los Alpes suizos como de los Andes chilenos (Oehl ef al. 2012).

Respecto a la ausencia de HMA en algunas muestras de raices, esto no necesariamente implica
ausencia real de estos simbiontes. Alternativamente, puede explicarse porque parte de la diversidad de
HMA presente no se encuentra representada en las bases de datos de referencia globales utilizadas para
la anotacidn taxonomica, de modo que sus secuencias quedan sin asignar (Paul 2007). En consecuencia,
las estimaciones de riqueza y abundancia de HMA presentadas en este estudio deben interpretarse como
valores conservadores.

De acuerdo al anélisis de correspondencia candnica (CCA), pH y K fueron las principales variables
edaficas que afectaron la composicion de las comunidades de HMA en el suelo. Este patron es coherente
con la idea de dependencia de la escala de los factores edaficos discutida en Marin et al. (2017), quienes
mencionan que a escalas locales los factores como P, pH y saturacion de Al en el suelo adquieren mayor
relevancia en la estructuracion de las comunidades de HMA de sitios ubicados en la cordillera de los
Andes, en la zona centro-sur de Chile (Marin et al. 2016), mientras que a escalas regionales o0 mas amplias
predominan gradientes de Ca, Mg, Nay P disponible (Marin et al. 2017), y, a escalas globales, nutrientes
basicos como N y C orgénico (Davison ef al. 2015). En este contexto, la asociacion observada con pH y
K en el presente estudio sugiere que los procesos que determinan la composicion de las comunidades
fungicas estarian actuando a una escala local en el Parque Nacional Alerce Costero, donde el ambiente
quimico inmediato del suelo y la disponibilidad relativa de cationes ejercen un fuerte control sobre la
distribucion de los HMA.

En contraste, las comunidades de HMA en las raices se ordenaron sobre gradientes de P-Olsen y Na,
lo que coincide con los hallazgos regionales de Marin et al. (2017), donde P disponible y cationes (Ca,

Mg y Na) emergen como controladores principales.
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Por otro lado, la diferencia entre los CCA de suelo y raices sugiere filtros ecoldgicos. Aunque hasta
un tercio de los HMA estaria presente en los cinco continentes (Davinson et al. 2015), se ha reportado
que diferentes grupos funcionales de plantas se asocian con diferentes taxones de HMA (Davinson et al.
2020). Esto sugiere una cierta selectividad en la formacion de la asociacion micorrizica, por lo que si
bien no todos los HMA detectados colonizaron a F. cupressoides, podrian estar colonizando a otras
especies de plantas presentes en el sitio de estudio. Ademas, los efectos dependientes del contexto de los
HMA en las plantas sugieren que la relacion entre las comunidades de plantas y HMA podria variar en
respuesta a los cambios en el entorno abiotico (Hoeksema et al. 2010). Por ejemplo, la asignacion
preferencial de carbono de las plantas hospedadoras a los HMA mas beneficiosos parece aumentar en
condiciones de limitacion de nutrientes (Ji y Bever 2016, Johnson y Marin 2025). Asi, los cambios
observados en la composicion de las comunidades de HMA en raices entre P1 y los sitios de mayor
disponibilidad de P (P4 y P5), son coherentes con un filtro ejercido por las plantas, pues bajo distintos
contextos de disponibilidad de nutrientes, las plantas favorecerian a aquellos simbiontes que resultan
relativamente mas beneficiosos, generando comunidades radiculares que divergen del pool presente en
el suelo.

En cuanto a la composicion de las comunidades tanto en raices como en el suelo, estas evidencian
una dominancia del género Glomus, mientras que los demds géneros detectados aparecen de forma
esporadica y a baja abundancia. La dominancia de Glomus sugiere que F. cupressoides privilegia linajes
del orden Glomeraceae de historia de vida “ruderal—-colonizadora” y amplia tolerancia ambiental, lo que
es ventajoso en suelos 4cidos y restrictivos como los de la cordillera de la Costa, en el centro-sur de Chile

(Chagnon et al. 2013).

4.3. Relaciones entre crecimiento, quimica del suelo, microbioma, y rasgos subterraneos

Las tasas medias de crecimiento radial registradas para F. cupressoides oscilan entre 0.28 y 2.99 mm
al afo (Lara et al. 2002), por lo que todos los valores de este estudio (0.045-0.968 mm) se sittian en el
extremo inferior de este rango. La baja produccion lefiosa general en la cordillera de la Costa puede
explicarse por la escasa disponibilidad de nutrientes que los caracteriza (Urrutia-Jalabert et al. 2015a),
ademas de las condiciones climaticas que restringen la duracion efectiva de la temporada de crecimiento
(Urrutia-Jalabert et al. 2015a, Gonzélez et al. 2022).

Respecto a los analisis de correlacion, la ausencia de una relacion entre crecimiento radial medio y
la relacion C:N del suelo, es coherente con la idea de que esta especie se encuentra adaptada a ambientes
bajos en su contenido de N en el suelo mediante estrategias conservativas de nutrientes, la que esta basada

en hojas longevas, baja demanda nutricional y una alta eficiencia de resorcion, rasgos que se han
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interpretado como adaptaciones tipicas de especies que habitan suelos pobres en nutrientes (Diehl et al.
2003).

Por otra parte, las correlaciones negativas entre crecimiento radial medio de F. cupressoides y las
variables edaficas observadas resultan paradojicas respecto a lo reportado por la literatura (Gadermaier
et al. 2024). De acuerdo con Johnson (2010), en suelos limitados por N y P la simbiosis HMA tenderia a
situarse en un estado de mutualismo débil, ya que la limitacion por N restringe la proliferacion del hongo
y su demanda de C, de modo que el suministro de C hacia los HMA se mantiene acotado y el intercambio
de C por P ofrece beneficios nutricionales para la planta. Puesto que se observo una mayor colonizacion
de arbusculos y coils asociada a incrementos en el P y N radicular, pero no se observaron correlaciones
entre crecimiento y colonizacion total ni por vesiculas, los HMA parecen contribuir a mantener la
nutricion del hospedero, pero su efecto sobre el crecimiento radial medio parece estar amortiguado por
la limitacion por N y otros factores ambientales. Asimismo, la relacion entre arbusculos y crecimiento
sustenta la idea de un mayor suministro de P por parte de los HMA hacia las plantas con mayor
crecimiento radial medio.

De forma consistente, la actividad potencial de fosfatasa 4cida también se correlaciono
negativamente con el crecimiento, de modo que los sitios con menor incremento de diametro fueron
aquellos donde el suelo exhibi6 una mayor capacidad potencial para hidrolizar compuestos de P en el
suelo. Este patréon sugiere que, en los sitios de crecimiento mas restringido, la microbiota edafica
responde intensificando la movilizacién enzimatica de P, pero esta respuesta no compensa la baja
fertilidad global del sistema ni se traduce en mayor crecimiento radial.

En ese contexto, la aparente paradoja de que los individuos con mayor crecimiento se localicen en
condiciones mas limitantes podria ser explicado por variables distintas de las evaluadas, como la
estrategia de vida de la especie y la competencia interespecifica. En los bosques de la cordillera de la
Costa, F. cupressoides domina los suelos mas infértiles (Veblen y Ashton 1982), ya que presenta
estrategias de conservacion de nutrientes que le permiten colonizar esos sitios. Sin embargo, esta especie
puede crecer acompanada de Nothofagus nitida, Drimys winteri, Saxegothaea conspicua y Weinmannia
trichosperma (Lara et al. 1999, Gonzalez et al. 2022). Lusk y Matus (2000) reportaron que, en sitios
relativamente fértiles, Nothofagus y Weinmannia presentaron mayores tasas de crecimiento que F
cupressoides, y esta ventaja se redujo o desaparecio en los sitios de baja fertilidad. Dicho patron fue
asociado con diferencias interespecificas en el uso del N en los sitios fértiles, en donde las dos
angiospermas lograron mayor crecimiento en altura por unidad de N foliar, comparado con F
cupressoides. Sin embargo, dichas diferencias fueron minimas en los sitios pobres. En conjunto, estos

antecedentes sugieren que, en el sitio estudiado, F. cupressoides mantiene una estrategia de uso de
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nutrientes extremadamente conservativa pero poco competitiva en ambientes menos restrictivos, por lo
que es probable que factores no evaluados, como una mayor competencia con especies acompafiantes
contrarresten la mayor fertilidad edafica y se traduzcan en menores incrementos radiales.

Por otro lado, un mayor crecimiento radial medio estuvo asociado a mayores niveles de Ca en las
raices. El Ca es un nutriente esencial para todas las plantas, ya que participa en la construccion y
reforzamiento de la pared celular, en la elongacion y division celular, en la regulacion de la permeabilidad
de las membranas y la activacion de varias enzimas criticas (Weil y Brady 2017, Marschner 2012).
Ademas, por su papel en el mantenimiento de la integridad de las membranas celulares, el Ca es crucial
para amortiguar toxicidades de otros elementos, especialmente en suelos fuertemente acidos donde la
actividad de H* y Al es elevada (Marschner 2012). Dado esto, la correlacion positiva observada entre el
crecimiento radial medio y el Ca en raices es coherente con el rol estructural y fisioldégico de este
nutriente, asi como con la idea de que los individuos capaces de mantener un mejor estado nutricional de
Ca son también los que logran sostener mayor crecimiento en los suelos acidos y potencialmente toxicos.

Respecto a las correlaciones entre el crecimiento radial medio de F. cupressoides y comunidades de
HMA mas diversas, Hoeksema et al. (2010) reportaron que en ensayos de laboratorio la complejidad
estructural del in6éculo fue una variable explicativa importante de la respuesta de las plantas a la
micorrizacién en términos de biomasa, ya que la respuesta fue sustancialmente mayor en los
experimentos en los que se utilizaron consorcios de especies de HMA o inoculo de suelo completo, en
lugar de una sola especie de simbionte micorrizico. Asimismo, de acuerdo a Ma et al. (2024), la riqueza
de inoculo de HMA tiene un impacto positivo en la biomasa total de plantas lefiosas.

Por ultimo, un meta-anélisis por Marro et al. (2022) que evalu6 los beneficios de los principales
grupos taxondmicos en términos de rendimiento de las plantas (crecimiento y nutricion), mostrd que
todos los grandes grupos taxonémicos de HMA (Glomerales, Diversisporales y Gigasporales) tienen
efectos positivos sobre el rendimiento de las plantas, pero que las especies del orden Diversisporales
presentan en promedio efectos mas altos que Glomerales y Gigasporales. En el presente trabajo, los
géneros pertenecientes a Diversisporales que colonizaron las raices de los arboles de F. cupressoides
(Claroideoglomus y Diversispora) se registraron solo en un subconjunto de arboles de las parcelas P1 y
PS5, que corresponden a suelos con baja y alta disponibilidad de P-Olsen, respectivamente. Puesto que se
observo una tendencia a una disminucion del crecimiento de P1 hacia P5, confirmada por la correlacion
negativa entre crecimiento radial medio y P disponible, la presencia de Diversisporales en P1 y P5 no
mostrd un patron consistente con las diferencias de crecimiento radial medio entre parcelas. El hecho de

que estos linajes considerados mas beneficiosos para el crecimiento vegetal a escala global aparezcan
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con baja abundancia y en pocos arboles sugiere que su presencia no se refleja claramente en el patron de

crecimiento radial observado, al menos a la escala y con los indicadores considerados en este estudio.

4.4. Limitaciones del estudio

El presente estudio se baso principalmente en andlisis estadisticos de tipo exploratorio, los cuales
permitieron identificar si existe o no relacion entre las variables, su direccion y la fuerza de dicha
relacion. Este enfoque no permite estimar de manera explicita el peso relativo de cada variable edafica,
nutricional, o de la simbiosis, sobre el crecimiento radial de los arboles, ni establecer relaciones causales.
En este sentido, estudios experimentales en invernadero o en condiciones controladas, que manipulen la
disponibilidad de nutrientes del suelo y las comunidades de HMA, serian necesarios para evaluar de
manera directa los efectos causales de estas variables sobre el crecimiento radial de F. cupressoides.
También, los andlisis se basaron en relaciones univariadas entre rasgos y el crecimiento radial de F
cupressoides, 1o que no captura la integraciéon funcional de multiples rasgos. Enfoques multivariados
basados en conjuntos de rasgos podrian mejorar la capacidad de prediccion del crecimiento.

Ademas, al tratarse de un disefio observacional a lo largo de un gradiente ambiental acotado, es
posible que otros factores no medidos estén influyendo en el crecimiento radial, lo que limita la capacidad
para extrapolar cuantitativamente estos resultados a otras poblaciones o contextos ecologicos. Asimismo,
no fue analizado el contenido de aluminio (Al), el cual es altamente toxico para las raices y dificulta el
desarrollo radical, y que en suelos fuertemente acidos constituye uno de los principales factores limitantes
del crecimiento al restringir la elongacion de raices finas y la absorcion de nutrientes (Weil y Brady 2017,

Thiers et al. 2017).

4.5. Proyecciones

Las evidencias de este estudio, junto con el conocimiento acumulado sobre restauracion asistida
por microbiomas del suelo (Maltz y Treseder, 2015, Silva-Flores et al. 2022), sugieren que el uso de
in6culos locales derivados de suelos de referencia podria aumentar el crecimiento de plantulas de F
cupressoides frente a escenarios de empobrecimiento nutricional del suelo. Ensayos de inoculacién que
comparen el desempefio de plantulas inoculadas con comunidades de HMA de las distintas parcelas
podria permitir cuantificar en qué medida estas comunidades modulan la sobrevivencia, el crecimiento
temprano y la capacidad de tolerar condiciones de baja fertilidad.

Por otra parte, se ha documentado que los HMA pueden conferir proteccion frente a patogenos y
aumentar la tolerancia a condiciones de sequia y a contaminantes metalicos pesados (Diagne ef al. 2020),

lo que resulta particularmente relevante en suelos acidos y con gran disponibilidad de Al como los de la
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cordillera de la Costa, en donde ademas se ha reportado que veranos mas calidos y menores
precipitaciones estivales afectan negativamente el crecimiento de la especie (Urrutia-Jalabert et al.
2015a). En este contexto, el disefio de ensayos de inoculacién con consorcios de HMA autoctonos de
bosques de F. cupressoides, tanto en vivero como en condiciones de campo, son necesarios para evaluar
su potencial en la produccion de plantas mas resistentes a sequia y estrés edafico, para contribuir a
estrategias de restauracion ecoldgica y manejo adaptativo frente al cambio climatico en la cordillera de

la Costa.

5. CONCLUSION

El presente estudio abord¢ las relaciones entre el crecimiento radial de Fitzroya cupressoides, sus
rasgos subterrdneos, y la quimica del suelo en distintas condiciones de fosforo disponible en el suelo en
el Parque Nacional Alerce Costero. De esta forma, se alcanzé el objetivo general de analizar conjunta-
mente estas variables y se respondieron los objetivos especificos planteados.

El sitio de estudio se caracteriza por fuertes restricciones edéficas, que se reflejan en un estado nu-
tricional limitado de los arboles. En este contexto, las asociaciones con HMA emergen como una estra-
tegia clave de adquisicion de nutrientes, aunque los resultados sugieren que los hongos simbiontes po-
drian verse condicionados por dichas limitaciones del suelo. En conjunto, los resultados indican que el
crecimiento radial se relaciona con gradientes de disponibilidad de nutrientes y con la variacion en la
actividad micorrizica, y son compatibles con una fuerte dependencia de F. cupressoides respecto de sus
hongos micorrizicos arbusculares, aunque en un contexto donde la simbiosis no siempre se traduce en
incrementos de crecimiento radial detectables por los andlisis de correlaciones.

Dado el carécter observacional del estudio, las conclusiones deben interpretarse con cautela. Futuros
trabajos debieran incorporar experimentos que manipulen los niveles de nitrogeno y fosforo del suelo,
mediciones directas de aluminio, asi como ensayos de inoculacidon con las comunidades micorrizicas
autoctonas, para evaluar su efecto sobre el crecimiento en sus diversas dimensiones y tolerancia al estrés
abidtico. Este tipo de estudios permitiria avanzar desde relaciones estadisticas hacia una comprension
causal de la funcién de los HMA en bosques de F. cupressoides, lo que podria aportar a estrategias de

conservacion y restauracion en estos ecosistemas.
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ANEXOS

Anexo 1. Escenarios predichos para la simbiosis micorrizica arbuscular a partir de la abundancia relativa

de N y P disponible en el suelo. Adaptado a partir de Johnson (2010).

S
3
I1l. Comensalismo IV. Parasitismo
Bajo suministro de C vegetal
Menor demanda fungica de C
Bajo beneficio del intercambio de
_g C por P
- 2
T O
3 32
-]
5 o ,
&e  L.Mutualismo IIl. Mutualismo
Q limitado fuerte
Bajo suministro de C vegetal Mayor suministro de C vegetal
Baja demanda fingica de C Alta demanda fiingica de C
< Alto beneficio del intercambio de Alto beneficio del intercambio de
§ C por P CporP
=
£
5
Limitacién Disponibilidad de Lujo

53



Anexo 2. Cartografia con los arboles seleccionados. Los colores corresponden a las concentraciones de
P-Olsen en el suelo obtenidas en el primer muestreo (realizado en junio de 2024), donde amarillo indica
baja concentracién (9.4-16.4 mg/kg), naranjo mediana concentracion (14.6-28.8 mg/kg), y rojo

representa a los arboles con alta concentracion de P disponible (24.8-46.6 mg/kg).
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Anexo 3. Distribucion del fosforo disponible en el suelo (P-Olsen, mg/kg) en las tres parcelas de estudio

(P1, P4y P5). Las distintas letras representan diferencias significativas (p-valor < 0.05) entre las parcelas.

Anexo 4. Colonizacidon micorrizica total y por estructura.
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Anexo 5. Microscopia de distintas estructuras micorrizicas en raices de Fitzroya cupressoides. (a)

Arbusculos. (b) Hifas y vesiculas micorrizicas. (c¢) Coils.
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Anexo 6. Indices de diversidad de HMA en el suelo (media = DE). Se incluyen los valores de riqueza

(S), abundancia, indice de Shannon (H'), diversidad de Simpson (1-D1), y dominancia de Berger—Parker

(BP).

Riqueza . Shannon Simpson Berger
) Abundancia (H') a-D,) (BP)
P1 1.75+1.21 56.5+87.22 0.48+0.50 0.27 +£0.27 0.80 +0.22
P4 1.83+£1.34 31.17+50.57 0.71 £0.65 0.39+0.33 0.67+0.29
P5 1.42+0.67 20.75+20.89 0.57+0.54 0.31 +£0.28 0.77 +£0.23
TOTAL 1.67+1.09 36.14+59.7 0.59+0.56 0.33+0.29 0.75+0.25
Cv 65.7% 165% 95% 89% 33%
RANGO 0-5 0-262 0-1.74 0-0.8 0.319 -1

Anexo 7. Indices de diversidad de HMA en raices (media = DE). Se incluyen los valores de riqueza (S),

abundancia, indice de Shannon (H'), diversidad de Simpson (1-D1), e indice de dominancia de Berger—

Parker (BP).

Riqueza . Shannon Simpson Berger
) Abundancia (H") a-p,) (BP)
P1 1.67+1.07 36.17+47.31 0.75+0.47 0.42+0.24 0.69+0.18
P4 0.83£0.58 37.67+50.8 0.16+0.29 0.11+0.21 0.90+0.19
P5 091+094 2445+49.37 0.58+0.51 0.35+0.29 0.73 £0.23
TOTAL 1.14+£ 094 33.0+48.07 0.50+0.49 0.29 +£0.27 0.77 £0.21
CvV 82.6% 146% 98% 93% 28%
RANGO 0-3 0-172 0-1.32 0-0.708 0.417 -1
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Anexo 8. (a) Relacion entre riqueza en raices y Nt. (b) Relacion entre el indice de dominancia de Berger
Parker de las comunidades de HMA del suelo y P-Olsen. (c¢) Relacion entre el indice de Shannon de las
comunidades de HMA en el suelo y P-Olsen. (d) Relacién entre el indice de diversidad de Simpson de
las comunidades de HMA del suelo y P-Olsen.
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