FACULTAD DE CIENCIAS AGRARIAS Y
FORESTALES

UNIVERSIDAD NACIONAL DE LA PLATA

Variables anatémicas del xilema y su relacién
funcional con las propiedades hidraulicas y
biomecanicas en arboles del Bosque Atlantico
semicaducifolio

Sanchez, Diego German

Ao 2022

Trabajo Final en la modalidad investigacion para acceder al Titulo de Grado de la Carrera de
Ingenieria Forestal.

Directora: Rodriguez, Sabrina Andrea
Co-director: Barotto, Antonio José



O 00 N o U B~ W N R

=
o

11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23

24

RESUMEN

El Bosque Atlantico semicaducifolio (BAs), esta siendo sometido a escenarios de
sequias mas frecuentes y pronunciadas, y vientos mas intensos. En ese contexto de
cambio climatico, es importante estudiar e intentar predecir el comportamiento hidraulico
y biomecanico de las especies arboreas componentes de este ecosistema, a través de
algunas de sus caracteristicas anatomicas. Para ello, se analizaron las relaciones
funcionales de los vasos del xilema (es decir, si impactan en la supervivencia,
crecimiento y desarrollo de los individuos) de ramas terminales de nueve especies
arbdreas nativas del BAs mediante su diametro promedio (DV), frecuencia (FV) y el
cociente entre esas dos variables (indice de Vulnerabilidad = IV) con la eficiencia, a
través de la conductividad hidraulica especifica (Ks); con la seguridad, a través de P1o,
Pso, Pss (potenciales a los cuales se pierde el 12, 50 y 88% de Ks) y la pendiente de
pérdida de Ks (A); con la resistencia biomecanica, a través del médulo de ruptura (MOR),
el modulo de elasticidad (MOE), la dureza Janka (DJ) y la resistencia a impactos
instantaneos (RT); y con las densidades basicas de ramas (DMr) y de tallo principal
(DMt). Se encontré que la resistencia biomecanica y las densidades decrecen al
aumentar DV promedio, y aumentan cuando FV se incrementa. La seguridad hidraulica
aumenta cuando FV decrece, y disminuye cuando DV y el indice de vulnerabilidad
aumentan. No se encontré una relacién significativa entre la eficiencia hidraulica y las
variables anatémicas. Se concluye que los vasos del xilema de las especies del BAs
estudiadas son rasgos funcionales porque afectan la aptitud de la planta modificando la
resistencia hidraulica (seguridad) y biomecanica, pudiendo impactar en la supervivencia

de los individuos.
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INTRODUCCION

La extrema complejidad de los ecosistemas ha ocasionado que a lo largo del
tiempo se desarrollen una multiplicidad de enfoques para intentar explicar su dinamica
y sus funciones (Calow 1987; de Paula, 2013). Varios de ellos abordan a los
ecosistemas de una forma descriptiva, taxondmica y estructural. Sin embargo, resultan
incompletos debido a que no adoptan una visién global y funcional acerca del
ensamblaje y dinamica de efectos y respuestas de la comunidad, ni tienen en cuenta a
los procesos biofisicos (Calow 1987). Por tal razon, surgié un enfoque complementario
con la finalidad de abordar esas limitaciones: la ecologia funcional. Para esta disciplina,
una forma de estudiar el comportamiento de las especies es evaluando sus rasgos
funcionales. Estos son caracteristicas morfoldgicas, fenoldgicas, fisioldgicas o de
comportamiento, cuantificadas a nivel individual, y cuyos valores o propiedades influyen
en la capacidad de respuesta de los organismos ante cambios ambientales, produciendo
impactos a nivel comunitario, debido a su influencia en los procesos y servicios
ecosistémicos como, por ejemplo, la transferencia de materia y energia (Nock et al.,
2016; Violle et al., 2007). Si una caracteristica de la especie no influye en su aptitud y
desempeno, entonces no es un rasgo funcional (Violle et al., 2007). El estudio de los
rasgos funcionales tiene un potencial predictivo y podria ser una herramienta util para
abordar los problemas del cambio climatico global y su posible impacto en los
ecosistemas (McGill et al., 2006; Soudzilovskaia et al., 2013; Violle et al., 2007).

El xilema secundario de los arboles es un tejido multifuncional que transporta
agua con iones disueltos, garantiza el sostén mecanico de la planta, almacena
fotosintatos y actua como reservorio de agua (Evert, 2006; Taiz et al., 2015; Valla 1979).
La evolucién ha determinado, como una estrategia adaptativa, que este tejido adquiera
una composicidn celular cada vez mas especializada. En ese sentido, originalmente las
traqueidas (presentes en las gimnospermas, relativamente mas primitivas), que son
células imperforadas, largas, de escaso diametro y con paredes relativamente mas
delgadas; han tenido un doble rol: conductivo y mecanico (Evert, 2006). Estas células
han evolucionado en dos direcciones, permitiendo la aparicion de vasos y fibras
(presentes en angiospermas, relativamente mas recientes), y por lo tanto logrando una
division de tareas. Los vasos, encargados de la conduccion, son elementos perforados,
con un mayor diametro y menor longitud que las traqueidas primitivas; mientras que las
fibras, encargadas del sostén mecanico, se mantuvieron imperforadas, pero
aumentaron el grosor de sus paredes y disminuyeron su diametro. Esta evolucion
permitio a las especies alcanzar mayores eficiencias en la conduccion del agua y les dio

la capacidad de colonizar nuevos habitats (Cutler et al., 2009; Evert, 2006).
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Los elementos celulares del xilema secundario pueden caracterizarse cualitativa
y cuantitativamente en funcién de sus atributos (Scholz et al., 2013). Particularmente,
los vasos de las angiospermas se caracterizan frecuentemente a través de sus
diametros medios (DV) y frecuencias (FV). El DV se obtiene del promedio de todos los
diametros individuales, mientras que FV representa la cantidad de vasos por unidad de
superficie y es cuantificada en la seccién transversal del xilema (Scholz et al., 2013). La
restriccion espacial que tienen los vasos determina, frecuentemente, una relacion
negativa entre DV y FV (Sperry et al., 2008). La proporcidn relativa en tamafio, nimero
y tipo de elementos celulares del xilema es variable a nivel interespecifico,
intraespecifico e individual y podria reflejarse en la densidad aparente de la madera (de
aqui en mas, DM), que representa el cociente entre el peso de las paredes de los
elementos celulares que conforman la madera y el volumen que ocupan y es
considerada una variable integradora (Chave et al., 2009; Pratt & Jacobsen, 2017). En
estudios ecoldgicos, las densidades mas utilizadas son la DM béasica (masa
anhidra/volumen verde) y la DM saturada (masa saturada/volumen verde), aunque esta
ultima es mas representativa de los arboles vivos (Vieilledent et al., 2018). Los vasos
son espacios no ocupados por materia celular y por lo tanto, podrian tener efectos en la
DM; aunque se han encontrado especies de vasos de gran tamario con alta DM, debido

al gran espesor de las paredes de las fibras (Chave et al., 2009).

La DM también es considerada un parametro util para ubicar a las especies
dentro de un espectro econdmico «rapido - lento» de la madera (fast — slow continuum)
que en uno de sus extremos ubica a las especies de madera poco densa, que presentan
crecimiento rapido, ciclo de vida corto con alta mortalidad, baja resistencia mecanica y
hojas mas grandes; y en el extremo opuesto ubica a las especies de madera de alta
densidad que presentan crecimiento lento, ciclo de vida largo con baja mortalidad, alta

resistencia mecanica y hojas mas pequefias (Chave et al., 2009).

Dependiendo del ambiente en el que crecen, las especies pueden desarrollar
varias estrategias que les permiten optimizar y priorizar ciertas funciones en detrimento
de otras, dando lugar a relaciones de compromiso (trade-offs) entre sus caracteristicas
(Pratt & Jacobsen, 2017). El estudio de tales relaciones cobra una gran importancia en
el mejoramiento genético, la restauracion ecoldgica y el manejo forestal, entre otros
campos (por ejemplo, Carreras et al, 2017; Montti et al., 2014). Es muy importante que
el xilema garantice una conduccién hidraulica eficiente y segura y, ademas, sea
resistente mecanicamente a las tensiones internas y externas a la planta. Los fallos en
su funcionamiento podrian influir indirectamente en la dinamica del ecosistema,

alterando los ciclos de la materia y energia (Violle et al., 2007).
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La eficiencia hidraulica del xilema se cuantifica a través de la conductividad
hidraulica especifica (Ks). La misma se mide en condiciones de laboratorio y esta
relacionada con la conductividad maxima tedrica esperada por la Ley de Hagen-
Poiseuille: es directamente proporcional a la cuarta potencia del radio de los elementos
de conduccion (vasos, en el caso de las angiospermas) o de cualquier otro elemento
atravesado por el flujo xilematico, como los poros de las membranas de las punteaduras
intervasculares (Pratt & Jacobsen, 2017). La Ks nunca es la maxima tedricamente
posible debido a las pérdidas por restricciones fisicas y fisioldgicas. Hay varios estudios
que hallaron relaciones significativas entre DV, FV y la eficiencia, pero la relacion de
ésta ultima con DM no siempre es significativa (Gleason et al., 2016; Jacobsen et. al,
2005; Poorter et al., 2008; Pratt & Jacobsen, 2017).

La seguridad hidraulica es una caracteristica del xilema que refleja su resistencia
o vulnerabilidad a perder eficiencia hidraulica, reflejada en la Ks. Esta asociada al
proceso de cavitacion, que consiste en el bloqueo de los vasos debido a la formacion
de embolismos generados por una diferencia de potenciales hidricos entre dos vasos
contiguos y conectados, respondiendo a la ecuacion de tension superficial y con una
relacion estrecha con el tamafio de los poros de las punteaduras intervasculares (Tyree
& Zimmermann, 2013). La porosidad de las punteaduras suele ser muy homogénea
(Choat et al., 2003), por lo que la vulnerabilidad estaria relacionada con el tamafio del
«poro raro» mas grande (Choat et al., 2003; Wheeler et al., 2005). Mientras mayor sea
el area de punteaduras de un vaso, la presencia de poros raros seria mas probable
(Wheeler et al.,, 2005). Los vasos de mayor didmetro suelen tener mayor area de
punteaduras (Hacke et al., 2006) y, por lo tanto, podrian tener mayor probabilidad de
poseer poros raros y ser mas vulnerables a la cavitacion. El parametro mas utilizado
como referencia para evaluar la seguridad hidraulica es Psg, que representa el potencial
al cual se pierde el 50% de Ks. Debido a que la evolucién de la cavitaciéon puede
describirse matematicamente con una curva, en algunos estudios también se emplean
otros porcentajes (X) de pérdida de Ks (Px), ademas de la pendiente (A) formada por
dicha curva (Tyree & Zimmermann, 2013). Carlquist (1977) propuso un indice de
Vulnerabilidad (IV) a la cavitacion que se expresa mediante la relacion DV/FV. Valores
inferiores a 1 indicarian que la especie es segura hidraulicamente, mientras que valores

superiores a 1 indicarian que la especie es mas vulnerable a las disfunciones.

Ademas de las tensiones derivadas de la conduccion hidraulica, el xilema de los
arboles adultos debe soportar cargas mecanicas dinamicas o estaticas como el peso de
la copa, el transito de animales, la carga de lianas y epifitas y el peso de la caida de

otros arboles o ramas, entre otros. Dos parametros utilizados para caracterizar la

6



163
164
165
166
167
168

169
170
171
172
173
174
175
176
177
178
179
180
181
182
183
184

185
186
187
188
189
190
191
192
193
194
195
196
197
198

capacidad del arbol para resistir cualquier tension que atente contra su integridad fisico-
mecanica son el médulo de rotura (MOR) y el moédulo de elasticidad (MOE) (Pratt &
Jacobsen, 2017). Las variaciones en la resistencia y rigidez de los individuos estan
asociadas a modificaciones anatémicas del xilema, particularmente a nivel de las fibras.
Los vasos actuarian como puntos de debilidad en la madera, disminuyendo la

resistencia (Wagner et al., 1998).

Entre las propiedades biomecanicas que es posible evaluar en un arbol [que
también se estudiaran en este Trabajo Final de Carrera (de aqui en mas, TFC)], el MOR
y MOE son las de mayor relevancia, pues condicionan el autosoporte de la planta
durante todo su ciclo vital, determinando la capacidad de resistir el peso de su copay el
crecimiento en altura. En ese sentido, McMahon (1973) recopilé un conjunto de
ecuaciones que permiten establecer la altura o longitud critica y el diametro critico que
podria alcanzar un arbol o rama, capaz de tolerar el pandeo o su quiebre por su propio
peso. La altura o longitud criticas de pandeo dependen directamente del MOE, mientras
que el diametro critico de quiebre depende directamente del MOR. Existe un factor de
seguridad de pandeo que esta representado por el cociente de la altura o longitud critica
y la altura o longitud observada en la planta. También hay un factor de seguridad de
quiebre, que es el cociente entre el diametro critico y el diametro observado. Valores
altos de los factores de seguridad significan que la planta o la rama esta desarrollada
muy por debajo de su potencial determinado por su DM, MOR y MOE; mientras que
valores bajos indican que el desarrollo de la planta o rama esta casi al limite de su

resistencia al pandeo o quiebre (Van Gelder et al., 2006).

ElI MOR y MOE a menudo tienen aplicaciones industriales y son aplicados en el
estudio de los materiales en servicio, como por ejemplo en el uso de piezas de madera
estructural, tal como se aborda en el curso de Xilotecnologia; o en partes del disefio
constructivo de maquinaria agroforestal, como las estudiadas en el curso de Mecanica
Aplicada. En este TFC se abordaran estos parametros con un enfoque ecoldgico. Por lo
general, MOR esta correlacionado positivamente con DM, mientras que la relacién entre
DM y MOE no siempre es significativa (Rodriguez et al., 2021; Van Gelder et al., 2006).
Otras propiedades relevantes para el analisis biomecanico de los arboles y su
desempeno ecoldgico son, por un lado, la dureza Janka (DJ), que proporciona una
medida de la resistencia a la penetracion y resulta importante, por ejemplo, en la
nidificacion de aves (Lorenz et al.,, 2015, Jauregui et al.,, 2021); y, por el otro, la
resistencia en flexion dinamica (RT), que es una medida de la resiliencia o capacidad
de la madera de absorber la energia de cargas aplicadas instantaneamente, de

importancia en la vulnerabilidad o tolerancia de los arboles o sus 6érganos a ser

7
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derribados por otros individuos u érganos. La DJ y RT tienen una relacion positiva con
DM (Rodriguez et al., 2021).

El Bosque Atlantico semicaducifolio (BAs) es una subregion ecoldgica del
Bosque Atlantico que se extiende por el sur de Brasil, noreste de Argentina y este de
Paraguay. Como caracteristica clasificatoria, el 50 y 70% del canopeo corresponde a
especies deciduas (Souza et al., 2021). Es considerada un punto caliente (hotspot) de
biodiversidad con prioridad de conservacion ya que se caracteriza por poseer una alta
diversidad especifica y un alto grado de endemismos (Galindo-Leal & Gusmao Camara
2003; Myers et al., 2000). Originalmente tenia una extension de 1.500.000 km?, pero ha
sufrido fuertes procesos de reduccién y fragmentacién por presion antropica, quedando

actualmente un 8% remanente (Figura 1).
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Figura 1. Area de distribucién original y actual del Bosque Atlantico (BA). La distribucién del BA en la
provincia de Misiones es indicada en la derecha de la figura. El circulo rojo sefiala el area de estudio de
este trabajo. Tomado de Montti (2010).

Hasta el momento, se dispone de informacién sobre el comportamiento
hidraulico y biomecanico de algunas especies arbéreas del BAs (Rodriguez, 2015;
Rodriguez et al., 2021); pero no se conocen las relaciones funcionales que tienen esos

rasgos con la anatomia vascular del xilema en dicho ecosistema. Los hallazgos
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presentados por la literatura acerca de una relacién entre los vasos y la resistencia
biomecanica son poco extrapolables a ecosistemas diferentes a aquellos donde se
realizaron los estudios. Es decir, no es apropiado comparar el comportamiento de
especies del chaparral californiano o un manglar australiano (Jacobsen et al., 2007; Pratt
et al., 2007; Santini et al., 2013) con el comportamiento de especies de un bosque
subtropical como el BAs. Con la finalidad de estimar el grado de respuesta de los arboles
que conforman este ecosistema frente a diversos tipos de estrés, e indagar sobre el
futuro de las especies integrantes del BAs en un contexto de cambio climatico
antropogénico, resulta importante contar con informacion acerca de las relaciones
funcionales entre las variables anatomicas, hidraulicas y biomecanicas. Por tal motivo,

se destaca la importancia de la realizacién de este TFC.
Objetivo general

Analizar las relaciones funcionales entre variables anatémicas de la madera
(diametro promedio y frecuencia de vasos del xilema) y las propiedades hidraulicas y
biomecanicas de especies angiospermas arbéreas nativas del Bosque Atlantico

semicaducifolio.
Objetivos particulares

1)  Analizar la relacién funcional entre las variables anatomicas (DV y FV) del xilema
y la densidad basica de la madera (DM).

2)  Analizar la relacién funcional existente entre las variables anatémicas y el indice
de vulnerabilidad (IV) de Carlquist con la eficiencia (Ks) y seguridad hidraulica del
xilema (Pso, P12, Pgs, A).

3) Analizar la relacion funcional entre las variables anatémicas y los parametros de
resistencia a la rotura (MOR) y rigidez (MOE) determinados en flexién estatica, la

dureza Janka (DJ) y la resiliencia total (RT) en flexion dinamica.
Hipétesis (H) y predicciones asociadas (P)

H1: El diametro y la frecuencia de vasos se ven influenciados mutuamente por un efecto
de restriccién espacial, debido a que el tamano que alcancen estos elementos
condiciona a la cantidad presente. P1: La frecuencia de vasos tendra una relacién

negativa con el diametro.

H2: La densidad de la madera se ve influenciada por las variaciones en diametro y
frecuencia de vasos, puesto que éstos suponen espacios porosos no ocupados por

materia celular. P2: El didmetro de vasos tendra una relacion negativa con la densidad
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de la madera. P2’: La frecuencia de vasos tendra una relacion positiva con la densidad

de la madera.

H3: El diametro y la frecuencia de vasos condicionan la eficiencia hidraulica,
respondiendo a la Ley de Hagen-Poiseuille. El efecto de la frecuencia sobre la eficiencia
es despreciable comparado con el efecto ejercido por el diametro: pequefios aumentos
del mismo, afectados por la cuarta potencia, aumentan considerablemente la
conductividad hidraulica. Por lo tanto, los vasos de mayor diametro y con menor
frecuencia son los mas eficientes. El indice de vulnerabilidad (DV: FV) al ser
directamente proporcional con DV, aumenta la eficiencia. P3: La conductividad
hidraulica especifica tendra una relacion positiva con el diametro de vasos. P3’: La
conductividad hidraulica especifica tendra una relacion negativa con la frecuencia de
vasos. P3”: La conductividad hidraulica especifica tendra una relacion positiva con el

indice de vulnerabilidad.

H4: De acuerdo con la hipétesis del «poro raro» y la posible relacion positiva entre el
area de punteadura y el tamafio de vasos; el didmetro, la frecuencia de vasos y el indice
de vulnerabilidad influyen en la seguridad hidraulica. P4: El didametro de vasos tendra
una relacién positiva con P12, Pso, Pss y A. P4’: La frecuencia de vasos tendra una
relaciéon negativa con P12, Pso, Pss y A. P4”: El indice de vulnerabilidad tendra una

relacion positiva con P12, Psg, Pss y A.

H5: Debido a la influencia de los vasos en la densidad de la madera, y teniendo en
cuenta que los mismos pueden actuar como zonas de debilidad, la resistencia
biomecanica se ve influenciada por el diametro y la frecuencia de los vasos. P5: El
diametro de vasos tendra una relacién negativa con el modulo de ruptura, el médulo de
elasticidad, la dureza Janka y la resistencia a impactos dinamicos. P5’; La frecuencia de
vasos tendra una relacion positiva con el médulo de ruptura, el médulo de elasticidad,

la dureza Janka y la resistencia a impactos dinamicos.

MATERIALES Y METODOS

Sitio de estudio y especies

Se estudiaron nueve especies nativas de arboles adultos en el Parque y Reserva
Nacional Iguazu en la Provincia de Misiones (Tabla 1), el cual posee 67.620 hectareas
y forma parte del BAs (Administracion de Parques Nacionales, 2020). Segun la
clasificacién de zonas de vida de Holdridge (1967) este ecosistema es un Bosque
Humedo Montano Bajo Subtropical (Derguy et al., 2021). Los registros de la estacion

meteoroldgica Iguazu Aero indican que la temperatura media anual es de 21°C, siendo
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la temperatura media maxima de 27°C y la temperatura media minima de 16°C. La
precipitacién anual es 1950 mm, distribuida uniformemente a lo largo del afio (Servicio
Meteoroldgico Nacional, 2021). Ademas, en la region se presenta una alta frecuencia
de tornados y sequias leves de corta duracion, excepcionalmente intensas, en las cuales
el suelo podria alcanzar potenciales hidricos cercanos a -2 MPa (Campanello et al.,
2009; de Oliveira et al., 2011).

Las especies estudiadas abarcan un gradiente de DM y se ubican en un espectro
amplio de comportamientos ecolégicos. Ademas, estan distribuidas en un area extensa
de Sudamérica (Figura 2), coincidiendo con el «arco pleistocénico» de bosques
neotropicales estacionalmente secos propuesto por varios autores (Pennington et al.,
2000; Prado & Gibbs, 1993). Los arboles seleccionados alcanzaron la madurez
reproductiva. El numero de individuos y muestras se explicitan particularmente en cada

determinacion.

Tabla 1. Especies estudiadas, nombres vulgares, familias y siglas utilizadas en los graficos y tablas. Los

nombres en guarani fueron consultados en Martinez Crovetto (2012).

Especies Familia Sigla Nombres vulgares
Balfourodendron riedelianum (Engl.) Engl. Rutaceae Br Yvyra tam’bu B
Guatambu
Cabralea canjerana subsp. canjerana (Vell.) Mart. Meliaceae Cc Yvyra pytd pyte -
Cancharana
Cedrela fissilis Vell. Meliaceae Cf Ygary — Cedro
't — Pal
Ceiba speciosa (A. St.-Hil.) Ravenna Bombacaceae Cs Samu'd - Palo
borracho

Chrysophyllum gonocarpum (Mart. & Eichler) Engl. Sapotaceae Cg Aguai

Cordia trichotoma (Vell.) Arrab. ex Steud. Borraginaceae Ct Apyteryvi — Peteribi
Holocalyx balansae Micheli Fabaceae Hb Yvyral pepe—
Alecrin
Lonchocarpus muehlbergianus Hassl. Fabaceae Lm Imnglelaeguazu ~ Rabo
Aju’y ju— L |
Ocotea diospyrifolia (Meisn.) Mez Lauraceae Od ai’L:“}, Ju—Laure
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Figura 2. Areas de distribucién de las especies estudiadas, consultadas en la base de datos Global
Biodiversity Information Facility (GBIF). Elaboracién propia.

Descripcion microscopica vascular de las especies estudiadas

Segun la bibliografia consultada (Catedra de Dendrologia FCAyF UNLP, 2021;
Silva et al., 2017; Tortorelli, 2009) Balfourodendron riedelianum no presenta anillos de
crecimiento demarcados, tiene una porosidad difusa con vasos solitarios con contenidos
y bi-triseriados, sin una disposicion particular. En Cabralea canjerana subsp. canjerana
no se demarcan anillos de crecimiento, presenta porosidad difusa, vasos sin contenidos,
solitarios y multiples, sin una disposicion particular. La unica especie estudiada que no
presenta porosidad difusa es Cedrela fissilis que presenta porosidad
circular/semicircular con vasos medianos a grandes con contenidos, solitarios y bi-
triseriados, sin una disposicion particular. La especie Ceiba speciosa presenta vasos sin
una disposicion particular, solitarios, algunos bi-seriados o multiples radiales cortos,
poco numerosos, de tamafio mediano a grande. En Chrysophyllum gonocarpum los
anillos de crecimiento son demarcados por la reduccién del diametro de las fibras,
presenta porosidad difusa, con vasos solitarios o bi-tri-tetraseriados, de tamafo y
abundancia media. En Cordia trichotoma, los anillos de crecimiento estan demarcados.
La porosidad es difusa y a veces semicircular con vasos solitarios y multiples o

agrupados, vacios, pequefios y numerosos, sin una disposicion particular. Holocalyx
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balansae tiene los anillos de crecimiento poco demarcados. Presenta porosidad difusa,
con vasos sin contenidos, solitarios y multiples, muy pequefios y numerosos, sin una
disposicion particular. Lonchocarpus muehlbergianus no distingue anillos de
crecimiento, la porosidad es difusa, con wun patrén indefinido, y vasos
predominantemente solitarios o bi-triseriados. Por ultimo, Ocotea diospyrifolia presenta

porosidad difusa, con vasos solitarios o bi-seriados, medianos y poco numerosos.

Variables anatémicas medidas y analizadas

Se obtuvieron muestras de ramas terminales de las nueve especies
mencionadas en la Tabla 1, en el marco de la Tesis Doctoral de Sabrina A. Rodriguez
(Rodriguez, 2015) en la que se estudiaron propiedades biomecanicas y ecofisioldgicas
de especies de arboles nativos y cultivados en la provincia de Misiones, Argentina. A
partir de las muestras se elaboraron preparados histologicos del corte transversal y se
tomaron imagenes con una camara digital montada sobre un microscopio 6ptico

(Olympus CX31, camara Infinity 2) (Figura 3).

Figura 3. Cortes transversales de los preparados de las nueve especies estudiadas numeradas en orden
creciente segun la densidad basica del tallo principal (pueden consultarse en Tabla 3 como DMt).

Una vez obtenidas las fotografias, como parte de este TFC se procedieron a
acondicionarlas con un software de procesamiento de imagenes (The GIMP
Development Team, 2019) para eliminar toda interferencia, como por ejemplo
fragmentos de pared o bordes de lumenes indefinidos que podrian disminuir la

representatividad de las mediciones (Figura 4 ay b).
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Se utilizé el software Image-Pro Plus (Media Cybernetics, 2006) (Figura 4 c), con
el que se midieron los diametros promedios de los vasos (DV; um; n = 966 vasos por
especie en promedio) y la frecuencia de los mismos (FV; mm=) en las ramas de los
individuos de las especies estudiadas. Se obtuvo el valor de los diametros individuales
y realizé un promedio por especie, mientras que para el calculo de FV se procedié a
medir el area de la imagen ocupada por tejido vegetal y se la relacioné con la cantidad
de vasos presentes en dicha area (FV = N° de vasos / Area de tejido). Se obtuvo la FV
por imagen y se realizaron promedios por especie. Posteriormente se calculo el IV
propuesto por Carlquist (1977) como la relacion DV/FV. La cuantificacion de DV y FV se
llevé a cabo en tres a cuatro individuos por especie y en promedio, tres imagenes por

individuo, en un total de ochenta imagenes.

P MemmOtuen  Tod
% o '
-,

s Class 1 - Choose Cs
| Oufire Shyle |Flad LJ = =
[T 3]

PO —
|
‘ W Da Back gound on 5 anple

. St

WA 197,119 Irnage 108 Lumarwrs ecrre) Symem 105 s
15:0

Am@an® 2% O

Figura 4. Imagen de un preparado de L. muehlbergianus antes (a) y después (b) del procesamiento digital;

(c) Medicién de diametros de vaso en el software Image-Pro Plus sobre la misma imagen procesada.

Propiedades hidraulicas y biomecanicas relacionadas con las variables

anatomicas

Las propiedades utilizadas para evaluar la importancia funcional de las variables
anatomicas se detallan en la Tabla 2 y sus valores en las Tablas 3 y 4. Las propiedades

hidraulicas (Ks, P12, Pso, Pgs y A) y la DM del tallo principal y ramas corresponden a
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ramas de las mismas especies e individuos en las que se determinaron las variables
anatémicas del apartado anterior. Por otro lado, las propiedades biomecanicas (MOR,
MOE, RT y DJ) se determinaron en las mismas especies y en el mismo sitio de estudio,
pero en diferentes individuos de los que se determinaron las variables anatdomicas. Las
propiedades mencionadas fueron obtenidas de Rodriguez (2015), excepto aquellas que
evaluan la seguridad hidraulica, que fueron calculadas en este trabajo a partir de los
datos medidos por Rodriguez (datos no publicados). Las determinaciones hidraulicas y
biomecanicas se realizaron en ramas debido a que el Parque Nacional Iguazu es un
area de conservacion y no se permiten ensayos destructivos sobre el tallo principal. A
continuacion, se indica en forma resumida la metodologia de obtencion de las
propiedades hidraulicas, biomecanicas y DM. Una descripcion exhaustiva puede

consultarse en Rodriguez (2015).

Tabla 2. Propiedades analizadas en este trabajo y sus correspondientes abreviaturas, unidades de medida

y funciones asociadas.

Propiedad Sigla Unidad Tipo de rasgo ‘

Diametro promedio de vasos DV pm Anatoémico

Frecuencia de vasos FV mm?2 Anatémico

indice de vulnerabilidad \Y Adimensional Anatémico

Condl{r:tlwdad hidraulica Ks Kg MPa' m's-' Eficiencia hidraulica

especifica

Presion a la que se pierde el . I

12% de Ks P12 Mpa Seguridad hidraulica

Presion a la que se pierde el . T

50% de Ks Pso Mpa Seguridad hidraulica

Presion a la que se pierde el . o

88% de Ks Pss Mpa Seguridad hidraulica

Pendiente de pérdida de Ks A Adimensional Seguridad hidraulica

De:ns!dad basica del tallo DMt g om? Densidad

principal

Densidad basica de ramas DMr gcm? Densidad

Mo‘,“flo de ruptura en flexion MOR N mm?2 Resistencia a la rotura, biomecanico

estatica

Motitflo de elasticidad en flexiéon MOE N mm? Rigidez, biomecénico

estatica

Resiliencia total en flexion Resistencia a impactos instantaneos,
. . RT Kgm . L

dinamica biomecanico

Dureza Janka DJ N R_e3|stef10_|a a la penetracion,

biomecanico
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Densidad de la madera de tallo principal y ramas

Para la determinacién de DM basica del tallo principal (DMt) se tomaron
muestras de diez individuos por especie con un barreno de incremento, desde el xilema
mas superficial hasta una profundidad de 10,5 cm. La muestra obtenida de cada
individuo se dividid en tres. El volumen verde de las muestras fue determinado
sumergiéndolas en agua, aplicando el Principio de Arquimedes. Se secaron los
fragmentos a estufa a 70°C hasta peso constante. Se determind por separado la DMt
de cada fraccion como la relacion masa anhidra / volumen verde y se obtuvo un valor
promedio. La DM de ramas (DMr) se determiné utilizando segmentos de 2 cm de largo
a los que se les retird la corteza y parénquima y se les determiné el volumen verde por

sumersion. Luego se secaron a estufa a 70°C hasta peso constante (Rodriguez, 2015).
Eficiencia y seguridad hidraulica

En primer lugar, se midié la conductividad hidraulica maxima (KHmax), que fue
comparada con el area de xilema activo (AX) para finalmente obtener Ks max en las
condiciones de medicién (no debe confundirse con Ks max tedrica dada por la Ley de
Hagen-Poiseuille). La pérdida de conductividad hidraulica (%PCH) se midi6 luego de
inyectar aire en el xilema a presiones crecientes cada 0,25 o 0,5 MPa, hasta llegar a
una KH constante. Para estas determinaciones se emplearon cuatro individuos por

especie.

En el marco de este TFC, ademas de la medicion de las variables anatdomicas se
calcularon P12, Pso, Pss y A. La decision metodoldgica de evaluar estas propiedades
estuvo motivada por el hecho de que Psy de forma aislada no proporciona suficiente
informacion acerca de la evolucién del proceso de cavitacién. Evaluadas en forma
conjunta, las cuatro propiedades brindan una idea acerca de qué tan rapido comienza
la disfuncion hidraulica y en qué rangos de potenciales se extiende el proceso hasta
alcanzar una pérdida de Ks casi total e irreversible, es decir, si el proceso es gradual o

abrupto.

Con los datos de las mediciones de %PCH y presion inyectada (P) (Rodriguez,
datos no publicados) se realizé un analisis de regresion no lineal por especie mediante
el software estadistico InfoStat (di Rienzo et al., 2017). El modelo ingresado fue el
exponencial-sigmoide propuesto por Pammenter y Vander Willigen (1998) (Figura 5),

expresado por la siguiente funcion:

Modelo exponencial-sigmoide: %PCH =100/ (1 +exp (A(T-B)))
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Donde: A = estimador que representa la pendiente; T = tension (equivalente a P, en
valores negativos); B = estimador que representa Pso. Con este modelo se calcularon

P12y Pgs.

100 T T T

T
Y
/
/
1

80

60 | S \ i

40

20 | R

% Pérdida de conductividad hidraulica
[}

0 1 1 1 1 . or
-4 -3 -2 -1

o Q- [

Tension aplicada (MPa)

Figura 5. Curvas de resistencia a la cavitacion de las especies B. riedelianum (azul) y C. gonocarpum (gris).
La recta central representa el 50% de pérdida de conductividad hidraulica. La proyeccién de los puntos de

interseccién de esta recta con las curvas sobre el eje X representan el Pso de cada especie.
Propiedades biomecanicas

Los ensayos de flexion estética para la determinacion de MOE y MOR; y el
ensayo de DJ se hicieron con una maquina universal de ensayos electromecanica y se
basaron en las Normas IRAM N° 9542 y 9550, respectivamente. Para MOR y MOE se
emplearon ramas con corteza de diametro promedio de 3 cm, en cinco individuos por
especie y dos muestras por individuo. Para establecer la DJ se emplearon cinco
individuos por especie y una muestra con tres repeticiones por individuo (Rodriguez,
2015). El ensayo de flexion dinamica, basado en la Norma IRAM N° 9546, empled cinco
individuos por especie y dos muestras por individuo. Se utilizaron ramas con corteza
con diametro promedio de 2 cm y se determind RT, que representa el trabajo en Kgm

absorbido por la pieza tras la aplicacion de una carga instantanea (Rodriguez, 2015).
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Tabla 3. Valores promedio por especie de las propiedades analizadas en este trabajo, obtenidas de

Rodriguez (2015). La referencia de las abreviaturas de las especies y de las propiedades pueden

consultarse en las Tablas 1y 2, respectivamente.

Especie is A -
(kg MPa'ms-)
Br 0,71 0,68 45,00 7298 -2,50 4317 1,49
Cc 0,56 0,38 15,80 4460 -5,20 1738 3,74
Cf 0,46 0,49 20,80 5289 -5,50 1625 2,20
Cg 0,64 0,54 41,90 9602 -2,10 4088 3,14
Cs 0,38 0,36 15,70 3467 -4,60 2005 1,60
Ct 0,54 0,46 25,30 3537 -3,20 3326 5,00
Hb 0,82 0,73 43,20 6928 -2,90 4601 1,98
Lm 0,71 0,64 24,00 4602 -4,90 3738 2,64
Ood 0,57 0,45 36,20 9406 -4,40 3676 0,30

Analisis de datos

En primer lugar, se contrastd la hipotesis de normalidad de los datos con la
prueba de Shapiro-Wilk y se comprobd que algunas variables no cumplieron con el
supuesto. Por lo tanto, se realizé un andlisis de correlacion de Spearman entre las
variables anatéomicas citadas (DV, FV) y las propiedades de densidad, biomecanicas e
hidraulicas (DMt, DMr, MOR, MOE, RT, DJ, Ks, P12, Pso, Pss y A) para las nueve especies
estudiadas. Las variables P12, Pso y Pgs fueron evaluadas con sus valores negativos (los
valores mas negativos, indican especies mas seguras y los menos negativos -mas
cercanos a cero-, mas vulnerables). El IV sélo fue analizado con las propiedades
hidraulicas. El nivel de confianza asignado fue del 90% (p valor <0,1). Todas las pruebas

fueron realizadas con el software estadistico InfoStat (di Rienzo et al., 2017).

RESULTADOS

Las especies mostraron DV que van desde 13,20 hasta 30,54 pym, mientras que
los valores de FV abarcan desde 15,18 hasta 99,60 vasos por mm?2. El IV arrojo valores
de entre 0,13 y 1,98. En cuanto a las propiedades de seguridad hidraulica, P12 abarca
entre 0,18 a -0,85 MPa, Psy entre -0,49 y -2,07 MPa y Pgs entre -0,92 y -3,97 MPa. La
pendiente A mostrd valores desde 0,98 a 4,61 (Tabla 4). El DV y la FV mantuvieron

entre si una relacion significativa negativa (Figura 6).
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Tabla 4. Valores promedio por especie de las propiedades analizadas, obtenidas en este trabajo. La
referencia de las abreviaturas de las especies y de las propiedades pueden consultarse en las Tablas 1y

2, respectivamente.

Especie DV (um) FV(mm?) IV o o o A

Br 1320 99,60 013  -0,17 2,07 -3,97 1,05
Ce 26,38 20,60 128 0,16 1,47 -3.10 122
cf 3054 15,18 198  -0,01 0,95 1,89 213
Cg 1599 57,26 028  -0,57 1,49 2,41 216
Cs 3022 1542 194 0412 0,85 1,82 205
Ct 2225 3357 064 0,18 1,85 -3.88 0,98
Hb 1506 34,14 044  -051 1,03 1,56 3,76
Lm 20,82 17,78 117 0,06 20,49 20,92 4,61
od 20,56 26,13 079  -0.85 2,04 323 167

Densidad de la madera de tallo principal y ramas

La DMt presento relaciones estadisticamente significativas con DV y FV (Figura
7), con DV mostré una tendencia negativa, mientras que con FV fue de tendencia
positiva. La DMr present6 una relacion significativa de tendencia negativa con DV. No
se encontrd una relacion significativa entre DMr y FV (Figura 7). La relaciéon entre DV y
DMt fue de mayor magnitud que con DMr, pero con el mismo grado de significancia
(Figura 7).

Eficiencia y seguridad hidraulica

Se encontraron varias relaciones significativas. Entre DV y P12 la relacion
fue positiva, mientras que entre FV y Psg fue negativa. Entre IV y Pso se encontré una
relacion positiva (Figura 8). No se encontraron relaciones estadisticamente significativas
entre Ks y DV ni con FV. Tampoco se encontrd una relacion significativa entre P12 y FV.
El Pso no mostré una relacion significativa con DV, para el nivel de significancia
establecido. La variable Pgs no presento relaciones significativas con DV ni con FV. En
el mismo sentido, la propiedad A tampoco mostré relaciones significativas con DV y FV.
Finalmente, el IV tampoco presenté relaciones significativas con Ks, P12, Pss ni A (Figura
8).

Propiedades biomecanicas

EI MOR, el MOE, la RT presentaron relaciones significativas tanto con DV como
con FV. La tendencia de la relacion con DV fue negativa, mientras que con FV fue

positiva, siendo la relacion con DV de mayor magnitud (Figura 9). Finalmente, y al igual
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que las propiedades anteriores, la DJ se relacion6 de forma significativa con DV y con
FV. La relacién con DV fue negativa y de mayor magnitud, mientras que con FV fue
positiva (Figura 9). EI DV tuvo una mayor magnitud de asociacion con la DJ, seguido

por el MOR, mientras que FV tuvo su relacion de mayor magnitud con RT, seguida por

MOR (Figura 9).
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Figura 6. Relaciones entre el diametro medio y la frecuencia de vasos en ramas para las especies
estudiadas. Se indican el coeficiente de correlacion de Spearman (rs) y el nivel de significancia (**: p valor
<0,05).
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n.s.. p valor > 0,1: no significativa).
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(b, e, h, k, n) y el indice de vulnerabilidad para las especies estudiadas (c, f, i, I, 0). Se indican el coeficiente

de correlacién de Spearman (rs) y los niveles de significancia (**: p valor < 0,05; *: p valor < 0,1; n.s.: p valor

> 0,1: no significativa).
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Figura 9. Relaciones entre el médulo de ruptura (a, b), el médulo de elasticidad (c, d), la resiliencia total
ante impactos dinamicos (e, f) y la dureza Janka (g, h) con el diametro medio y la frecuencia de vasos del
xilema de ramas para las especies estudiadas. Se indican el coeficiente de correlacion de Spearman (rs) y

los niveles de significancia (**: p valor < 0,05; *: p valor < 0,1; n.s.: p valor > 0,1: no significativa).
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DISCUSION

Los resultados indican que las propiedades biomecanicas de las especies de
arboles del BAs estudiadas mantienen una relacion funcional con DV y FV, ya que la
resistencia se ve afectada por tales variables anatémicas. En cuanto a las propiedades
hidraulicas, los resultados obtenidos no brindan suficiente evidencia para establecer una
relacion entre la anatomia y la eficiencia de transporte de agua. Lo contrario ocurre con
la seguridad hidraulica que, segun los resultados, puede tener una relacién funcional
con DVy FV.

Diametro y frecuencia de vasos

Los resultados hallados en este trabajo demostraron que se cumplio la prediccion
planteada sobre una relacion negativa entre DV y FV. West, Brown & Enquist (1999)
desarrollaron un modelo que describe la red vascular del arbol entero y su
comportamiento conductivo, pero consideraron que FV es invariable con la altura y el
organo de la planta, independientemente de que DV decrezca con la altura. En
contraposicion, Sperry y colaboradores (2008) compilaron datos que demuestran la
existencia de un limite de empaquetamiento que impone una restriccién espacial para
los vasos en el xilema: la cantidad (FV) presente depende directamente de la dimension
(DV) que adquieran. Savage y colaboradores (2010) respaldaron y complementaron los
resultados de Sperry y colaboradores (2008) mediante la construccién de un modelo
que considera que DV decrece en altura y en consecuencia FV se incrementa. Por otra
parte, Zanne y colaboradores (2010) también encontraron una relacién entre FV y la
dimensién de los vasos, particularmente el area. En consonancia con algunos de los
autores mencionados, Poorter y colaboradores (2010) encontraron una relacion positiva
entre DV y FV. Por lo tanto, los resultados de este trabajo respaldan la idea de que los
arboles pueden configurar su arquitectura vascular a través de variaciones en DV y FV
para alcanzar la eficiencia y seguridad adecuada para su 6ptimo desempefio en el

habitat donde crece.
Anatomia y densidad de madera

Se confirmé la prediccion que indicaba que DM se veria influenciada en forma
negativa por DV y positivamente por FV. Particularmente en el caso de DMr, la relacion
con FV no fue significativa, pero se observé una tendencia de asociacion positiva entre
estas variables. Preston y colaboradores (2006) no encontraron una relacién
significativa entre DM y FV, mientras que si la hallaron entre DM y DV. Jacobsen y
colaboradores (2007) encontraron una relacién significativa entre DM y el porcentaje de

area de vasos, mientras que la relaciéon de DM con el diametro hidraulico de los vasos
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no fue significativa. Chave y colaboradores (2009) mencionan la existencia de especies
que presentan vasos grandes con madera muy densa, lo que se debe principalmente al

espesor de las paredes de las fibras.

La densidad de la madera es la principal indicadora de su costo de construccion
y resulta una propiedad integradora entre las propiedades hidraulicas y biomecanicas
de la planta. Es un reflejo de la estrategia de adquisicion de recursos por parte de los
arboles y suele ser un criterio de clasificacion ecoldgica de las especies, ademas de
describir el almacenamiento o inversién de carbono por unidad de volumen de madera
(Chave et. al, 2009; Lambers et al., 2008). El estudio clasico de la ecologia vegetal suele
indicar que las especies de madera menos densa suelen ser aquellas de mayores tasas
de crecimiento y menores ciclos de vida (Lambers et al., 2008). Los resultados de este
trabajo podrian respaldar parcialmente esa declaracion (discusion en apartados

subsiguientes).

Las relaciones entre los vasos y la densidad obtenidas en este TFC podrian
complementar el conocimiento sobre el espectro econdmico «rapido-lento» del BAs,
ubicando en el extremo «rapido» a las especies de pocos vasos grandes y en el extremo

«lento» a las especies de muchos vasos pequefios.
Anatomia y eficiencia hidraulica

Los resultados obtenidos no proporcionan suficiente evidencia para establecer
una relacion entre las variables anatémicas estudiadas y la eficiencia hidraulica y, por lo
tanto, no se cumplieron las predicciones planteadas sobre una posible relacién positiva
entre DV y Ks, y negativa entre FV y Ks. Hay que mencionar que durante la obtencién
de los datos hidraulicos de este TFC existieron una serie de limitantes que dificultaron
el analisis y la interpretacion de los resultados obtenidos. Dentro de las mismas pueden
encontrarse la presencia de compuestos mucilaginosos en los vasos de las especies C.
speciosa, C. fissilis y O. diospyrifolia (Rodriguez, 2015). Se ha demostrado que algunas
especies son capaces de metabolizar y volcar en sus vasos compuestos de respuesta
a estreses bidticos y abioticos, asi como también existen especies que producen tales
compuestos sin necesidad de estar estresadas La produccion de metabolitos
secundarios como un mecanismo de respuesta y defensa podria ser el motivo de la falta
de correlacion entre DV, FV y Ks. Las punteaduras también son claves en la definicién
de la eficiencia hidraulica (Pratt & Jacobsen, 2017). En este trabajo se omitié estudiar
las caracteristicas de las punteaduras intervasculares porque los preparados
anatomicos e imagenes no fueron obtenidos originalmente para tal fin. Al omitir el

analisis de punteaduras en este TFC queda un vacio de informacién para el BAs que
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podria llenarse con estudios futuros. Hay una amplia cantidad de trabajos que
encontraron relaciones significativas entre eficiencia hidraulica, DV y FV (Por ejemplo,
Chen y colaboradores 2009b; Jacobsen y colaboradores 2005; Poorter y colaboradores
2010) y entre la eficiencia y el area de punteaduras (Choat et al., 2008; Loepfe et al.,
2007).

Comparando dos xilemas diferentes con igual area total de lumenes, sera mas
eficiente aquel que presente pocos vasos, pero mas grandes, que muchos vasos
pequenos. Esto se debe a que el flujo se rige por la Ley de Hagen — Poiseuille, que
indica que las variaciones en la conductividad son muy sensibles a las variaciones en el
diametro. En la literatura (Ewers et al., 2007) se menciona que una mayor cantidad de
vasos podria ser beneficioso ante un inconveniente en uno de ellos, como puede ser un
embolismo, ya que el flujo podria desviarse a vasos contiguos, evitando el obstaculo, y
contribuyendo a una mayor redundancia y seguridad en el transporte. Pero una mayor
cantidad de vasos también puede significar una mayor propagacién de embolismos.
Pratt y Jacobsen (2017) mencionan que los vasos anchos podrian alcanzar altas
eficiencias solo si tuviesen abundantes punteaduras intervasculares con membranas
muy porosas. Tanto las punteaduras como las placas de perforacion, en caso de no ser
simples, son elementos que otorgan resistencia al caudal y, por lo tanto, restan

eficiencia.
Anatomia y seguridad hidraulica

Los resultados de este TFC indicarian que: la resistencia a la cavitacion aumenta
cuando hay vasos estrechos y cuando éstos se encuentran en alta cantidad por unidad
de superficie y, que las disfunciones se inician con tensiones menores (menos
negativas) cuando el diametro promedio es elevado. Es decir, que el ingreso de aire se

acelera a medida que aumenta el tamafio de los vasos, cavitandolos.

Por otra parte, los resultados presentados se podrian respaldar en la hipotesis
del «poro raro»: que los vasos sean de pequefas dimensiones representaria una menor
probabilidad de hallarse poros de punteaduras intervasculares con tamanos grandes a
través de los que se propaguen los embolismos (Tyree & Zimmermann, 2013; Wheeler
et al., 2005). Con respecto a FV, si adquiere valores altos, podria tener asociada una
mayor vinculacion entre vasos (Martinez-Vilalta et al., 2012). Esto tendria implicancias
en dos procesos: bajo ciertas condiciones biofisicas podria alentar una mayor
transferencia del caudal hidraulico y bajo otras condiciones, a una mayor transferencia
de embolismos. En el presente trabajo se observa una tendencia a que aquellas

especies con mayor FV requieran una mayor tensién para perder el 50% de Ksy por lo
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tanto son mas seguras hidraulicamente. Sin embargo, no debe sorprender el resultado
inverso pues FV, como se menciond, también podria representar una mayor

propagacion del fenébmeno de cavitacién.

Ewers y colaboradores (2007) desarrollaron un modelo que intenta explicar los
beneficios y problemas de tener una alta redundancia (alta FV) en funcion del potencial
al que esté sometida la planta y establecen un umbral de 50% de pérdida de Ks (Pso),
que representa el limite entre el mantenimiento de la conducciéon o la embolizacién
descontrolada. La FV seria beneficiosa a potenciales mayores a Pso (menos negativos,
menor tension), mientras que a potenciales menores (mas negativos, mayor tension) FV
seria perjudicial. Por lo tanto, siguiendo el razonamiento anterior, el IV analizado en este
trabajo, solo seria util de emplear con potenciales hidricos mayores a Pso, ya que indica
que mientras mas alta sea FV (relaciones DV/FV tendiendo a valores menores que 1),
mayor sera la seguridad. Evidentemente, la aplicacion del IV es limitada y poco util, ya
que solo se restringe a un determinado rango de potenciales y no es suficiente para

abordar un proceso complejo que involucra compensaciones.

En contraposicion a los resultados de este TFC, Barotto (2021) encontrd que, en
Eucalyptus sp., al aumentar el diametro hidraulico de los vasos, aumenta la seguridad;
y Pfautsch et al., (2017) para el mismo género, encontraron que los espesores de la
doble pared intervascular y de la membrana de las punteaduras aumentan al
incrementar el didmetro de los vasos. Estas caracteristicas anatomicas, en donde los
vasos van haciéndose mas inseguros a medida que disminuyen su tamafo, invierten el
gradiente de seguridad encontrado en este TFC. Sin embargo, en esos estudios se
evalud la variacién a nivel intraespecifico, a diferencia de este TFC, donde se ha
evaluado la variacién interespecifica. Otros autores como Levionnois y colaboradores
(2021) no encontraron una relacion entre DV y la densidad de punteaduras, ni entre la
fraccion de punteaduras intervasculares y la resistencia a la embolia. Maherali y
colaboradores (2006) encontraron una relacion negativa entre los valores absolutos
(positivos) de Pso y DV (la vulnerabilidad aumenta con DV). El mismo resultado
obtuvieron Chen y colaboradores (2009a), quienes ademas encontraron una relacion
negativa entre P> Y Pgg con DV. En otro trabajo, los mismos autores, también
encontraron una relacion positiva entre FV y Psp (Chen et al., 2009b). Jacobsen y
colaboradores (2005) no encontraron una relacién entre DV y Pso. Finalmente,
Schumann y colaboradores (2019) no encontraron una relacion entre el IV con P12, Psg

ni Psg.
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Varios autores mencionan que también hay que tener en cuenta otras
propiedades que serian determinantes de la seguridad hidraulica como, por ejemplo: la
relacion espesor de pared - diametro de vaso; la cantidad y caracteristicas de las fibras
adyacentes a los vasos; la composicion quimica de la pared celular (contenido de
celulosay lignina) y la presencia de traqueidas vasicéntricas (Badel et al., 2015; Barotto,
2021; Hacke et al., 2001; Jacobsen et al., 2007; Jacobsen et al., 2005; Pratt y Jacobsen,
2017; Wagner et al., 1998). Por lo tanto, evidentemente la seguridad hidraulica esta
determinada de una forma muy compleja y la informacion disponible a pesar de ser

abundante, a menudo es contradictoria.

Los datos calculados en este TFC y los medidos en Rodriguez (2015) muestran
que el BAs presenta un espectro de resistencias a la cavitacion que podria atribuirse a
su origen evolutivo y geolégico. Se ha planteado la hipétesis de la existencia de un «arco
pleistocénico» en Sudamérica, que es una construccion tedrica que supone que han
ocurrido periodos secos y frios que permitieron la expansion de los bosques secos. Esos
periodos fueron alternados o sucedidos por otros humedos y calidos, lo que provocé la
fragmentacion de esos bosques secos en varios nucleos (Pennington et al., 2000; Prado
& Gibbs, 1993). Uno de esos nucleos es el denominado «Misiones», en donde especies
tipicas de bosques secos coexisten con especies de condiciones humedas. Por lo tanto,
los rasgos del xilema que le permiten una mayor tolerancia a la cavitacion a las especies
mas resistentes posiblemente hayan sido moldeados en condiciones climaticas

pasadas.
Anatomia y resistencia biomecanica

Los resultados de este TFC sobre las propiedades biomecanicas son
consistentes con las predicciones planteadas y parecen indicar que las especies
disminuyen su resistencia al aumentar DV y al disminuir en consecuencia su FV. De
forma inversa, las especies mas resistentes tienden a tener menores valores de DV

promedio y mayor FV.

La magnitud de la resistencia de la madera depende fundamentalmente de las
caracteristicas de las fibras del xilema. En ese sentido, Jacobsen y colaboradores (2007)
encontraron una relacion positiva entre el MOR y el porcentaje de pared de fibras; y
negativa con el diametro del lumen de las mismas células, al igual que Woodrum y
colaboradores (2003). Contrariamente, Hamdan y colaboradores (2020) no encontraron
relaciones significativas entre MOR y MOE con el diametro de las fibras, pero si
encontraron una relacion positiva entre MOR y MOE con la longitud y el espesor de la

pared de fibras. La presencia de vasos implica un menor espacio disponible para fibras
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y, por lo tanto, representa una disminucién de la resistencia cuando los vasos son de
tamanos mayores, ya que pueden considerarse como zonas de debilidad (Wagner et
al., 1998).

Varias investigaciones encontraron relaciones que vinculan el porcentaje o el
area de los vasos con propiedades como MOR y MOE, tal como se discutira a
continuacion. Jacobsen y colaboradores (2007) encontraron que el MOR se correlacion6
negativamente con el porcentaje de area de vaso y positivamente con la relacion (t/b)?,
donde t es el espesor de la doble pared entre dos vasos compartidos y b es el diametro
de los vasos. La relacion (t/b)? es conocida como la resistencia tedrica a la implosién de
los vasos vy, por lo tanto, también esta relacionada positivamente con la seguridad
hidraulica (Hacke et al., 2001; Pratt et al., 2007). Los resultados de Jacobsen y
colaboradores (2007) son coincidentes con los de éste TFC, en el que se encontré que
las especies de mayores DV (con posibles menores relaciones (t/b)?), también
presentan una menor resistencia mecanica y menor seguridad hidraulica. En este
trabajo no fue posible medir el espesor de la pared debido a la calidad de las imagenes
de los preparados, que no fueron concebidas para tal fin. Hamdan y colaboradores
(2020) encontraron relaciones negativas entre MOR, MOE y DV, mientras que no
encontraron relaciones significativas entre dichas variables biomecanicas y FV. Por otra
parte, Santini y colaboradores (2019) han encontrado una relacién negativa entre el
porcentaje de area de vasos y MOE. Los ejemplos citados se llevaron a cabo en
ecosistemas diferentes al BAs y, en consecuencia, este TFC cobra relevancia ya que

representa un aporte al conocimiento del ecosistema estudiado.

Los resultados indican que las especies del BAs consideradas poseen una
amplitud de comportamientos biomecanicos, otorgando al ecosistema una
heterogeneidad funcional que lo diferencia de otros ecosistemas mas homogéneos
desde el punto de vista del comportamiento de sus especies. Tal heterogeneidad
funcional puede atribuirse, como se menciond anteriormente, a la historia evolutiva y
geoldgica de este ambiente, ya que sus especies componentes son tipicas de bosques
tropicales tanto secos como lluviosos. La DM, determinante de la resistencia, muestra
una relacién con la fertilidad del suelo (Chave et al., 2009) y ésta pudo haberse visto
modificada con la variacién del clima a lo largo del tiempo. El aumento de las
precipitaciones posibilitd la meteorizacién del suelo y el lavado de sus bases, alterando
las condiciones edéficas originales. Las especies moldeadas en el pasado, bajo
condiciones mas secas y de suelos mas fértiles, posiblemente sean las de mayor DM,

que perduraron hasta la actualidad.
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Las variaciones en diametro de la médula, el ancho de la corteza, variaciones en
el ancho de los radios medulares, la cantidad y el tipo de lignina y la orientacion de las
microfibrillas de celulosa también podrian tener relacion con la variacién de las
propiedades mecanicas (Déjardin et al., 2010; Wagner et al., 1998) y, por lo tanto,
deberian ser tenidos en cuenta de forma integral en futuros analisis de relaciones

anatdmicas y biomecanicas.
CONCLUSION

Los resultados de este trabajo muestran que los vasos son rasgos funcionales
porque afectan la aptitud de la planta aumentando o disminuyendo la resistencia
hidraulica (seguridad) y biomecanica, pudiendo impactar en la supervivencia de los

individuos.

Existe una gran diversidad funcional en el BAs, ya que presenta una amplitud de
especies tanto vulnerables como resistentes hidraulica y biomecanicamente. La
coexistencia de especies de diferente comportamiento podria atribuirse a la historia
evolutiva del ecosistema, la cual podria explicarse mediante la hipotesis del «arco
pleistocénico». La alternancia de periodos secos — frios y hUmedos — calidos selecciond

a las especies mas aptas para cada época, y que aun persisten.

Las especies del BAs con mayores diametros y menores frecuencias de vaso
son aquellas de menor densidad y menos resistentes, tanto biomecanicamente como
hidraulicamente; mientras que las especies con menores didmetros y mayores
frecuencias de vaso son las de mayor densidad y mayor resistencia, tanto biomecanica
como hidraulica. No se encontré suficiente evidencia para establecer una relacion entre

la eficiencia hidraulica y la anatomia del xilema.

Los resultados permiten destacar la capacidad predictiva del enfoque funcional
de la ecologia. Por lo tanto, mediante el anadlisis anatdmico de la madera es posible
anticipar la resistencia o vulnerabilidad de las especies tanto a los impactos mecanicos
ocasionados por disturbios, como a las disfunciones hidraulicas que puedan producirse,
por ejemplo, debido a la sequia. El cambio climatico antropogénico podria influir y
afectar los procesos y servicios ecosistémicos, amenazando la perpetuidad de las

especies con la generacion de condiciones ambientales mas agresivas.

Los resultados refuerzan la idea de que la DM es una propiedad indicadora
(variable proxy) que podria reflejar la tendencia del comportamiento hidraulico y
biomecanico al mismo tiempo. En ese sentido, los vasos podrian ser tenidos en cuenta

en el espectro econémico rapido - lento de la madera (fast — slow continuum) (Chave et
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747  al., 2009), ubicando en el extremo rapido a las especies vasos de mayor diametro y
748  menor frecuencia; mientras que en el extremo lento se pueden considerar a las especies

749  de vasos de menor diametro y mayor frecuencia (Figura 10).

750

751 Figura 10. Resumen del espectro econémico rapido — lento basado en Chave et al. (2009) (las variables

752 sefialadas con asterisco) y este trabajo.
753
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