BIBLIOTECA CENTRAL LUIS F LELOIR

BibliOteca Digital BIBLIOTECA CENTRAL]EJLOIR

F c E N - U B A FACULTAD DE CIENCIAS EXACTAS Y NATURALES UBA

Tesis Doctoral

Propiedades biomecanicas y
ecofisiolégicas de especies de
arboles nativos y cultivados en la
provincia de Misiones

Rodriguez, Sabrina Andrea

2015-05-29

Este documento forma parte de la coleccidon de tesis doctorales y de maestria de la Biblioteca
Central Dr. Luis Federico Leloir, disponible en digital.bl.fcen.uba.ar. Su utilizaciéon debe ser
acompafiada por la cita bibliografica con reconocimiento de la fuente.

This document is part of the doctoral theses collection of the Central Library Dr. Luis Federico
Leloir, available in digital.bl.fcen.uba.ar. It should be used accompanied by the corresponding
citation acknowledging the source.

Citatipo APA:

Rodriguez, Sabrina Andrea. (2015-05-29). Propiedades biomecanicas y ecofisioldgicas de
especies de arboles nativos y cultivados en la provincia de Misiones. Facultad de Ciencias
Exactas y Naturales. Universidad de Buenos Aires.

Citatipo Chicago:

Rodriguez, Sabrina Andrea. "Propiedades biomecanicas y ecofisioldgicas de especies de arboles
nativos y cultivados en la provincia de Misiones". Facultad de Ciencias Exactas y Naturales.
Universidad de Buenos Aires. 2015-05-29.

UBA

Universidad de Buenos Aires

EXACTAS:

Facultad de Ciencias Exactas y Naturales

Direccidn: Biblioteca Central Dr. Luis F. Leloir, Facultad de Ciencias Exactas y Naturales, Universidad de Buenos Aires. Contacto: digital@bl.fcen.uba.ar

Intendente Giiiraldes 2160 - C1428EGA - Tel. (++54 +11) 4789-9293



http://digital.bl.fcen.uba.ar
http://digital.bl.fcen.uba.ar
mailto:digital@bl.fcen.uba.ar

DE + B,
o n"ﬁ U"F-?o
FJ.CH'_LH.D -

Universidad de Buenos Aires
Facultad de Ciencias Exactas y Naturales

Departamento de Ecologia, Genética y Evolucion

Propiedades biomecanicas y ecofisiologicas de
especies de arboles nativos y cultivados en la
provincia de Misiones

Tesis presentada para optar al Titulo de

Doctor de la Universidad de Buenos Aires Area Ciencias Bioldgicas

Sabrina Andrea Rodriguez

Director de tesis: Dr. Guillermo Hernan Goldstein.
Directora Asistente: Dra. Paula Inés Campanello.
Consejero de Estudios: Dra. Irina lzaguirre.

Lugar de trabajo: Instituto de Biologia Subtropical nodo Iguazi.Puerto Iguazu, Misiones

Buenos Aires, 29 de Mayo de 2015



Propiedades biomecdnicas y ecofisiologicas de especies de
arboles nativos y cultivados en la provincia de Misiones

Resumen

El objetivo general de este estudio fue el de analizar propiedades biomecanicas y
ecofisiologicas de 10 especies nativas del bosque subtropical y 5 especies cultivadas en
plantaciones forestales para comprender aspectos importantes de la estructura,
funcionamiento y dindmica de bosques nativos subtropicales y plantaciones forestales en
la Provincia de Misiones. Se hizo énfasis en mecanismos de regulacion del flujo de agua a
dos escalas: individuo y ecosistema asi como caracteristicas biomecanicas de especies del
bosque nativo y su relacion con modos de mortalidad. Una hipdtesis general de este
estudio es que las caracteristicas biomecanicas y de la estructura hidraulica de los arboles,
como por ejemplo la densidad de madera, esta funcionalmente relacionada con aspectos
fisioldgicos y ecoldgicos de especies de arboles: tasas de crecimiento, estabilidad
mecdnica, tasas y modos de mortalidad, eficiencia en el transporte de agua y la
vulnerabilidad a la cavitacion de los arboles tanto de especies nativas como cultivadas. Los
objetivos especificos fueron: 1.Establecer la relacién entre densidad de madera y tasas de
crecimiento, analizar la relacion entre la densidad y otras propiedades biomecanicas de la
madera (resistencia a la deformacién, ruptura, penetracién) y; establecer la relacién entre
propiedades biomecanicas, tasas de crecimiento y modo de mortalidad (desarraigado,

quebrado, muerto en pie, otros); 2.Determinar si la densidad de madera es un buen



predictor de la eficiencia del transporte de agua y la vulnerabilidad a la cavitacion; y
establecer si hay compromisos entre la eficiencia de transporte del agua y vulnerabilidad a
la cavitacidn, es decir si propiedades del sistema de transporte que confieren menor
vulnerabilidad tienen un costo que resulta en xilemas con menor capacidad para
transportar agua desde el suelo hasta las hojas; 3. Cuantificar el consumo de agua, su
variacion diaria y estacional; y analizar la relacidn entre el consumo de agua, la densidad
de madera, tasas de crecimiento y condiciones climaticas a diferentes escalas espacio
temporales desde individuo a ecosistema. Se estudié la densidad de madera en tallo
principal y ramas, area de xilema activo, consumo de agua, tasas de crecimiento,
caracteristicas arquitecturales, modo de mortalidad de los arboles adultos, eficiencia de
transporte de agua, vulnerabilidad a la cavitacion y propiedades biomecanicas. La
densidad de madera estuvo fuertemente relacionada con las tasas de crecimiento (una
menor densidad, y por lo tanto, un menor costo de construccion por unidad de volumen
del xilema estuvo asociado a una mayor tasa de crecimiento, tal como lo sugieren
modelos derivados de teorias fractales), las propiedades biomecanicas y en menor medida
con el modo de mortalidad de los arboles. El modo de mortalidad en los arboles estuvo
relacionado con la resistencia a la rotura y la dureza y con la posicion en el dosel que
ocupaban los arboles. Esto ultimo se debe a la combinacién de elevadas precipitaciones y
vientos fuertes en el sitio de estudio en donde el grado de proteccidn al viento de un arbol
por sus vecinos tiene gran importancia en la proteccion de los arboles a condiciones
ambientales extremas. La densidad de madera estuvo relacionada con la eficiencia de

transporte de agua en las especies nativas, pero no se relaciond con la vulnerabilidad a la



cavitacion. Las especies cultivadas fueron menos eficientes en el transporte de agua, pero
menos vulnerables a la cavitacién comparadas con las especies nativas. Esto es
consistente con la baja eficiencia en el transporte de agua de las gimnospermas y sus
pequefios margenes de seguridad. El consumo de agua no estuvo relacionado con la
densidad de madera a nivel individuo, pero si con el tamafio de los arboles (DAP) cuando
se incluyeron a todas las especies en los analisis de relaciones funcionales. A nivel de
ecosistema, la evapotranspiracidon en las plantaciones forestales estudiadas fue similar a la

del bosque nativo.

Palabras clave:bosque atldntico, bosque subtropical, tasa de crecimiento, mortalidad en
drboles, modulo de rotura, modulo de elasticidad, eficiencia de transporte de agua,

consumo de agua, resistencia al estrés hidrico, vulnerabilidad a la cavitacion.



Ecophysiological and biomechanical properties of native
and cultivated tree species in the province of Misiones

Summary

The overall objective of this study was to analyze biomechanical and
ecophysiological properties of 10 native species of subtropical forests and five cultivated
species in forest plantations with the aim of understanding important aspects of the
structure, function and dynamics of subtropical native forests and plantations in the
Province of Misiones. A general hypothesis of this study is: wood density is functionally
related to physiological and ecological aspects of tree species such as growth rates,
mechanical stability, mortality rates, and efficiency and safety in the water transport
system of trees. The specific objectives were: 1. To establish the relationship between
wood density and growth rates, analyze the relationship between density and other
biomechanical properties of wood (resistance to deformation, rupture, penetration) and
establish the relationship between biomechanical properties, growth rates and mode of
death (uprooted, broken, dead standing, others) 2. Determine if the density of wood is a
good predictor of the water transport efficiency and vulnerability to cavitation, and
establish whether there is trade offs between water transport efficiency and vulnerability
to cavitation, ie if transport system properties that confer reduced vulnerability to xylem
results in a lower capacity to transport water from the soil to the leaves; 3. Quantify the
daily water consumption and it seasonal variation, and analyze the relationship between

water consumption, wood density, growth rates and climate at different spatial and



temporal scales from individual to ecosystem. Wood density of the main stem and
branches, area of active xylem, water consumption, growth rates, architectural
characteristics, death of adult trees, water transport efficiency, vulnerability to cavitation
and biomechanical properties were studied. The wood density was strongly correlated
with growth rates (lower density, and therefore, lower construction cost per unit volume
of xylem was associated with high growth rates), biomechanical properties and modes of
tree mortality. Tree mortality was related to the breaking strength and hardness, and the
position occupied by the trees in the canopy. This was the results of high rainfall and high
winds and thus the degree of wind protection from a tree by its neighbors is important.
The wood density was related to the water transport efficiency in the native species, but
was not associated with the vulnerability to cavitation. Cultivated species were less
efficient in water transport, but more resistant to water stress compared to native
species. Water consumption was not related to wood density at individual level, but it was
functionally related to tree size (DBH) when all species were included in the analysis. At
the ecosystem level, water consumption in forest plantations was similar to that of the

native forests.

Keywords: Atlantic forest, subtropical forest, growth rate, tree mortality, modulus of
rupture, modulus of elasticity, water transport efficiency, water consumption, resistance

to water stress, vulnerability to cavitation.
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Capitulo 1

Introduccion general

“Tengo tiempo para saber
si lo que suefio concluye en algo”
L. A. Spinetta
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1.1 Presiones selectivas y respuestas adaptativas en
especies de bosques con alta diversidad y en plantaciones

forestales

Los bosques tropicales y subtropicales estdn compuestos de un gran numero de
especies arbdreas, las cuales difieren en atributos estructurales y funcionales tales como
las tasas de crecimiento, la densidad de madera vy los niveles de tolerancia a la radiacién
solar. Estos sistemas requieren de un abordaje que tenga en cuenta esta complejidad para
comprender cuales son las presiones selectivas que genera la alta diversidad funcional. De
acuerdo a Lachenbruch & McCulloh (2014), la seleccion natural actia sobre atributos y
propiedades relacionados con el funcionamiento de las plantas como la cantidad de agua
transportada por el tallo en un periodo determinado, o la integridad mecdnica luego de un
evento de estrés (Figura 1). La estructura y funcionamiento de los ecosistemas forestales
son susceptibles de ser modificados por eventos ambientales extremos, por lo que es
importante entender cdmo las variaciones en los rasgos o atributos y propiedades
emergentes afectan el funcionamiento mecanico e hidraulico de los arboles en situaciones
de estrés. En el diagrama funcional de la Figura 1, las condiciones ambientales operan
como filtro de los rasgos y propiedades de los arboles, que tendrian un valor adaptativo
para las caracteristicas hidraulicas y mecdnicas de los mismos (propiedades que son

seleccionadas y que les confieren a los individuos un funcionamiento eficiente, tasas de
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crecimiento y esfuerzos reproductivos altos y por lo tanto una alta adaptabilidad o

fitness).

El xilema es un tejido fundamental en las plantas lefiosas y en los arboles en
particular, ya que realiza multiples funciones como ser el sostén mecdanico de la copa de
los arboles y el almacenamiento y transporte de agua desde la raiz al resto de la planta. En
este contexto, la densidad de la madera puede ser considerada como un rasgo funcional
muy importante en ecologia y fisiologia forestal (Poorter et al., 2008; Chave et al., 2009;
Wright et al., 2010; Lachenbruch & McCulloh, 2014). La densidad de madera puede tener
efectos directos sobre la funcién hidrdulica o mecdnica, dado que existen relaciones
funcionales que muestran que algunos de los rasgos que modifican la densidad de madera

también afectan a las propiedades hidraulicas y / o mecanicas (Figura 2).

La densidad de madera estd negativamente correlacionada con las tasas de
crecimiento; de manera tal que cuando la densidad de madera aumenta, disminuye el
crecimiento (Muller-Landau, 2004; Poorter et al., 2008; Chave et al., 2009). Con respecto a
las propiedades mecanicas, la densidad de madera tiene una relaciéon positiva con la
resistencia a la rotura, la rigidez, la resistencia ante impactos dindmicos y la resistencia a la
penetracion (Cannel & Morgan, 1987; Asner & Goldstein, 1997; van Gelder et al., 2006;
Niklas & Spatz, 2010). Ademads se correlaciona con las tasas y modos de mortalidad (Putz

et al., 1983; King et al., 2006; Chao et al., 2008; Poorter et al., 2008).
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Rasgos arquitecturales  Propiedades Rendimiento

biomasa y su distribucién
longitud del tallo o de raices

viento

. Mecanica
rigidez ] grado de integridad
d.ureza. mecénica durante un

resistencia J evento especifico de

contenido de lignina
angulo de microfibrillas
microfracturas

Figura 1. Efectos de los rasgos arquitecturales y del xilema en las propiedades
hidrdulicas y mecdnicas, y sus efectos en el rendimiento hidrdulico y mecdnico de una
unidad de la planta (célula, tejido u dérgano / toda la planta) que se enfrentan a un
conjunto dado de condiciones ambientales). Se pueden producir cambios
compensatorios entre las medidas de manera que no haya cambios en una propiedad y
cambios compensatorios entre propiedades y por lo tanto pueden resultar en el mismo
nivel de rendimiento. Los circulos muestran ejemplos de medidas que influyen sobre
rasgos hidrdulicos (gris oscuro) y mecdnicos (gris claro), propiedades y rendimiento. Las
flechas indican la direccion del efecto de los respectivos atributos. Adaptado de

Lachenbruch & McCulloh, 2014.

Propiedades biomecdnicas y ecofisioldgicas de especies de drboles nativos y cultivados en la
provincia de Misiones
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propiedades
hidraulicas

/l\

densidad
de madera

J

propiedades
mecanicas

Rendimiento
mecanico

contenido de lignina
angulo de microfibrillas
microfracturas

Rasgos xilemdticos

Figura 2. Los atributos que afectan a la arquitectura hidrdulica se muestran en circulo
gris oscuro y aquellos que afectan a la mecdnica se muestran en circulo gris claro.
Rasgos que contribuyen a la densidad de xilema y estdn indicados por flechas negras
entre los rasgos y la densidad de madera. A su vez la densidad de madera afecta las
propiedades mecdnicas e hidrdulicas de las planta lefiosas las cuales tienen un impacto
substancial sobre el rendimiento hidrdulico y mecdnico. Adaptado de Lachenbruch &

McCulloh (2014).

densidad de la madera se relaciona positivamente con la resistencia a la formacién de
embolismos causados por déficit hidricos (Hacke et al.,, 2001; Pratt et al.,, 2007). Por
ultimo, la densidad y el color de la madera se relacionan con los mecanismos de defensa

de los arboles (Chave et al., 2009). En su trabajo, Chave et al. (2009) presentan a la

Propiedades biomecdnicas y ecofisioldgicas de especies de drboles nativos y cultivados en la
provincia de Misiones



Sabrina A. Rodriguez (2015)-Tesis doctoral

densidad de madera como un rasgo importante dentro de un conjunto de caracteristicas
como la resistencia a la rotura de la madera, la conductividad hidraulica, y el potencial
hidrico, entre otras. Ademas, sefialan la existencia de una relacién de compromiso (i)
entre la resistencia a la cavitacién y la eficiencia en el transporte de agua, y (ii) entre la
eficiencia en el transporte de agua y la resistencia mecdnica pero (iii) una relacién positiva
entre la resistencia a la cavitacion y los dafios mecdnicos. Por ultimo, Chave et al. (2009)
resaltan que deben tenerse en cuenta otras propiedades de la madera (por ejemplo, el
almacenamiento de agua y carbono y propiedades de defensa) para comprender la
economia de la estructura y la funcidn del tallo tal como esta indicado en el diagrama de

flujo de la Figura 3.

Los bosques nativos subtropicales que se estudian es esta tesis son de alta
diversidad y las presiones de seleccidn que actian sobre cada una de las especies
determinan los mecanismos de regulacidon de su estructura y funcionamiento y son el
resultado de la alta complejidad de estos ecosistemas. En el caso de las plantaciones
forestales, por otro lado, las especies utilizadas son el resultado de varios procesos de
seleccion artificial de especies nativas en su lugar de origen para conseguir altos
rendimientos y maderas con ciertas propiedades para la industria maderable o pasta de
papel. Se espera que estas especies tengan altas tasas de crecimiento y que la asignacién
de recursos se realice principalmente para la produccidon de madera en el tallo principal,

por lo cual algunas propiedades de estas especies se van a ajustar a la misma relacién

6
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Conductividad hidraulica

Eficiencia hidraulica

Competencia Grosor de pared
Densidad de madera

Distribucion del
tamano de conductos

Capacidad de
almacenaje

Resistencia

Resistencia a mecanica

embolismos

Disturbio

Resistenciaala

. descomposicién MOR’ M,OE'
Potencial Resistencia a la

hidrico rotura y ante
impactos
Compuestos dindmicos
quimicos

secundarios

Figura 3. El rol de la madera en las funciones ecoldgicas importantes de las plantas

(capacidad competitiva, resistencia al estrés y perturbacion). Las propiedades de la

madera se muestran alrededor del tridngulo: transporte y almacenamiento de agua,

propiedades mecdnicas y propiedades de defensa (resistencia a la descomposicién y

cavitacién). El circulo exterior relaciona los principales rasgos de la madera asociados

con dichas propiedades. Adaptado de Chave et al. (2009). MOR: mddulo de rotura, MOE:

modulo de elasticidad.

funcional que especies nativas sin mejoramiento pero otras propiedades no podrian ser

descriptas por el mismo algoritmo matematico.

Propiedades biomecdnicas y ecofisioldgicas de especies de drboles nativos y cultivados en la

provincia de Misiones
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1.2 Caracteristicas del area de estudio

1.2.1 Bosque nativo

Luego de la Amazonia, el Bosque Atlantico (BA) es el area boscosa con mayor
superficie original de Sudamérica (Galindo-Leal & Gusmao Camara, 2003). El BA presenta
una extensién de 1.3 millones de km? que se distribuyen a lo largo de 3300 km abarcando
la costa Atlantica de Brasil, sudeste de Paraguay y noreste de Argentina (Figura 4). Mas del
93% de la cobertura original del BA ha sido afectada desde principios del siglo XVI con la
colonizaciéon europea, debido a la sobreexplotacién maderera y la expansion de la
agricultura (Galindo-Leal & Gusmado Camara, 2003; Campanello et al., 2009). Este
ecosistema ha sido catalogado mundialmente como un area prioritaria para la
conservacién por su alta diversidad biolégica y numerosas especies endémicas (Myers et
al., 2000; Di Bitetti et al., 2003). El BA es altamente heterogéneo en cuanto a climas, tipos
de suelo y geomorfologia debido a su gran extension latitudinal (desde 62 hasta 322 S) y
gradiente altitudinal (desde 0 m.s.n.m hasta 2900 m.s.n.m), lo cual ocasiona cambios en la
composicion floristica (Oliveira Filho & Fontes, 2000). A partir de estas diferencias
floristicas y ambientales, el BA se ha dividido en 2 grandes sub-unidades: el BA lluvioso
localizado a lo largo de la costa de Brasil y el BA semideciduo (BAs) localizado hacia el

interior del continente incluyendo la provincia de Misiones (Oliveira Filho & Fontes, 2000).
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El BAs incluye el nordeste de Argentina, sudeste de Paraguay y sur de Brasil
ocupando originalmente alrededor de 470.200 km? (Di Bitetti et al., 2003). Sin embargo,
esta sub-unidad ha sido altamente degradada y es en nuestro pais donde aun se conserva
el 44% de su cobertura original (Figura 4). Dentro de Argentina, esta formacion es
comunmente llamada Selva Misionera o Selva Paranaense (Cabrera, 1976). Actualmente
en Brasil y Paraguay sélo persiste menos del 7% de la superficie original. La deforestacion
ha sido mas intensa en Brasil, mientras que Paraguay cuenta con una superficie extensa
de bosque aunque en los ultimos afios se ha convertido en el pais latinoamericano con
mayor tasa de deforestacion y fragmentacién (Holz & Placci, 2003). El sitio de muestreo de
bosque nativo utilizado en este estudio se encuentra dentro del Parque Nacional Iguazu,
uno de los remanentes mas importantes del BAs. La regidn recibe una precipitacién media
anual de 2000 mm, distribuida uniformemente a lo largo del afio. La temperatura media
anual es de 21°C. Se producen temperaturas de congelacién (heladas) dentro de un rango
de 2 a 9 dias al afio durante el invierno, dependiendo de la proximidad a los rios y la
altitud del sitio (Ligier et al., 1990). Los suelos son Ultisoles profundos con alta

concentracién de Fe, Al y Si (Ligier et al., 1990).

A pesar de no tener estacionalidad en las precipitaciones, el BAs comparte muchas
especies comunes con bosques estacionales de América Central y de Sudamérica, por lo
gue algunos autores clasifican al BAs dentro de los bosques estacionalmente secos

tropicales (Pennington et al. 2009, Werneck et al. 2011). El BAs tiene especies arbdreas
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siempreverdes, brevideciduas y deciduas; estas Ultimas representan el 25-50% de las

especies de arboles (Leite y Klein 1990).
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Figura 4. Distribucion original y actual del Bosque Atldntico. La distribucion del BA en
Misiones es indicada en la derecha de la figura. El circulo rojo sefiala el drea de estudio

de esta tesis. Montti, 2010.

1.2.2 Plantaciones forestales

En la provincia de Misiones, durante las ultimas tres décadas la superficie dedicada
a la forestacion se incrementé de 80.000 a 370.000 ha (lzquierdo et al., 2008), ocupando
actualmente un 12% de su superficie. Es la segunda provincia con mas superficie de

hectareas plantadas con forestaciones, representando el 31% del total del pais.

Propiedades biomecdnicas y ecofisioldgicas de especies de drboles nativos y cultivados en la

provincia de Misiones

10
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Actualmente sigue siendo la provincia con mayor produccion de madera (MCTelP,
11

2013). Las principales especies utilizadas son tres especies de Pinus sp., Eucalyptus grandis

y la especie nativa Araucaria angustifolia.

1.3 Justificacion del problema

La provincia de Misiones se encuentra dentro del drea con alta frecuencia de
tornados de Argentina (de Oliveira et al., 2011). En los ultimos 10 afios se registraron
rafagas de viento de hasta 88 km h™ (estacion meteoroldgica Iguazi-Aéreo del Servicio
Meteoroldgico Nacional). Debido a las altas velocidades de viento, los arboles estan
sometidos frecuentemente a situaciones de estrés mecanico. Hasta el momento, no
existen estudios sobre propiedades biomecdanicas de la madera y los modos de mortalidad
para el BAs.

En cuanto al estrés hidrico, todos los ecosistemas forestales son vulnerables a
sufrir disfunciones hidraulicas (Choat et al., 2012). El agua puede ser un recurso limitante
en el BAs de Misiones ya que, durante eventos de sequia, se han registrado potenciales
hidricos en el suelo de hasta -2 MPa en estos bosques (Campanello et al., 2009). La
capacidad de las plantas lenosas de sobrevivir y recuperarse de periodos de sequia
sostenida estd fuertemente relacionada con su resistencia a la cavitacién (Brodribb &
Cochard, 2009). Estudiar la arquitectura hidraulica de arboles adultos de especies nativas

y cultivadas con distintas densidades de madera junto con sus caracteristicas
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biomecanicas, puede ayudar a comprender la diversidad de historias de vida en arboles y
12

la respuesta de los drboles a cambios climaticos globales.

La informacién acerca de los efectos de las plantaciones forestales sobre el ciclo
hidroldgico constituye un aspecto clave para poder evaluar el impacto de los cambios de
uso del suelo y para desarrollar estrategias relacionadas con el manejo sostenible de los
recursos hidricos. Los cambios en el uso del suelo, en particular la sustitucién de bosques
nativos por plantaciones forestales con altas tasas de crecimiento pueden tener un
impacto no sélo en el balance hidrico, sino también en el balance de carbono a nivel
regional. El impacto que las plantaciones forestales tienen sobre el ciclo hidrolégico es un

tema sensible y de creciente interés por aspectos relacionados al manejo forestal

sustentable.

1.4 Objetivos del estudio y estructura de la tesis

Los objetivos generales de este estudio fueron:

1. Analizar las relaciones funcionales entre las propiedades biomecanicas de la
madera, las caracteristicas arquitecturales de los arboles, sus tasas de crecimiento vy

modos de mortalidad en 10 especies arbdreas nativas del BAs.
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2. Evaluar la eficiencia en el transporte de agua y la vulnerabilidad a la cavitacién
de tallos y su relacidon con la densidad de madera, tasas de crecimiento y caracteristicas
arquitecturales en 10 especies nativas (Angiospermas) y cinco especies cultivadas

(Angiospermas y Gimnospermas).

3. Evaluar la relaciéon del consumo de agua (o flujo diario) -a nivel de ecosistema e
individuo- con la densidad de madera, las caracteristicas arquitecturales y variables

climdticas para el bosque nativo y plantaciones forestales.

Los resultados de este estudio estdn presentados en tres capitulos. En el Capitulo 2
se analiza la relacién entre la densidad de madera y tasas de crecimiento, propiedades
biomecanicas, caracteristicas arquitecturales y modo de mortalidad en arboles adultos de
especies nativas del BAs. En el Capitulo 3 se estudia la relacién entre la densidad de
madera y las tasas de crecimiento con: la eficiencia de transporte de agua, la
vulnerabilidad a la cavitacion y las relaciones de compromiso entre estas dos variables
para arboles adultos de especies nativas del BAs y de las especies forestales mas
cultivadas en la provincia de Misiones. Ademas se analizaron caracteristicas foliares y de la
arquitectura de los arboles de estas especies. En el Capitulo 4 se estimd el consumo de
agua a nivel individuo y ecosistema o stand en un bosque nativo bien conservado y en
cinco plantaciones forestales de arboles adultos. Se analizé la relacién entre el consumo
de agua y variables climaticas. También se estudio la relacién entre el consumo de agua y

la densidad de madera y otras caracteristicas arquitecturales de los arboles. En algunos

13
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casos pueden existir reiteraciones, principalmente en los materiales y métodos, pero esto
14
facilitaria al lector la comprensién del estudio sin tener que recurrir a los capitulos

anteriores. En el capitulo final (Capitulo 5) se presentan las conclusiones generales del

trabajo.

Propiedades biomecdnicas y ecofisioldgicas de especies de drboles nativos y cultivados en la
provincia de Misiones
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Capitulo 2

Impacto de las propiedades biomecanicas
y las caracteristicas arquitecturales
sobre la mortalidad y el crecimiento de arboles

del Bosque Atlantico semideciduo

“The answer, my friend, is blowing' in the wind,
The answer is blowing' in the wind”
Bob Dyla
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2.1 Introduccion

La densidad de madera y otras propiedades biomecanicas de los arboles tales
como la resistencia a la rotura, elasticidad y resistencia ante un impacto, tienen una fuerte
relacion funcional con patrones demograficos y variables ecoldgicas muy importantes
tales como las tasas de crecimiento y mortalidad, la dindmica de cambios en la forma de
las copas, la estabilidad mecanica, la carga de lianas de los arboles y los modos de
mortalidad (Putz et al., 1983; King et al., 2006; Chao et al., 2008; Poorter et al., 2008). A
medida que los drboles crecen, aumenta la importancia relativa de los riesgos por dafios
fisicos por sobre los factores biéticos (Clark & Clark, 1991), y es por esta razén que las
caracteristicas biomecanicas de una especie son, en arboles adultos, determinantes para

comprender su historia de vida (Poorter et al., 2008; Chave et al., 2009).

2.1.1 Densidad de madera, tasas de crecimiento, caracteristicas
arquitecturales y mortalidad en drboles adultos
La densidad de la madera representa la biomasa invertida por unidad de volumen

de madera, es decir que el costo de construccién de un mismo volumen de tallo es mayor

para especies con mayor densidad de madera. La variacion de la densidad de la madera se
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relaciona con la variacién en las tasas de crecimiento de los arboles (Muller-Landau,
21
2004). Numerosos trabajos muestran una relacidn inversa entre estas variables; especies
de rdpido crecimiento tienen densidad de madera bajas y especies de lento crecimiento
presentan maderas de alta densidad (Enquist et al. 1999; Muller-Landau, 2004; King et al.,
2006; Campanello et al., 2008; Chao et al., 2008). Las tasas de crecimiento a su vez estan
asociadas con los requerimientos de luz de las especies ya que las especies menos
tolerantes a la sombra tienen una tasa de crecimiento mayor que especies mas tolerantes
(Condit et al., 1996). La tolerancia a la sombra se relaciona ademas con la arquitectura de
arbol (Poorter et al., 2003); en general, las especies que requieren luz privilegian el
crecimiento en altura por sobre el crecimiento en didmetro hasta que alcanzan el dosel, lo
gue puede generar arboles mads inestables mecdnicamente. En este estudio se plantea

ademas que, debido a que los arboles altos tienen una mayor vulnerabilidad a dafios

mecanicos, sus copas tienden a ser relativamente pequefias.

2.1.2 Propiedades biomecdnicas y su importancia en ecologia forestal

Existe una larga tradicion en el estudio de las propiedades mecanicas de la madera
(comportamientos y resistencias que presentan las maderas cuando sobre ellas actian
cargas externas, Coronel, 1995) para aplicaciones en ingenieria industrial, sin embargo,
existen pocos estudios sobre propiedades biomecanicas de la madera con un enfoque

ecoldgico (Chave et al., 2009; Niklas & Spatz, 2010). Los datos brindados por la industria
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forestal no pueden utilizarse directamente para estudios ecoldgicos porque en los
22
estudios para ingenieria se utilizan muestras de madera de los troncos secadas a un 12%
de contenido de humedad. Para entender la estabilidad mecanica de arboles vivos es
relevante determinar las propiedades mecanicas de la madera con el contenido de agua
gue tiene in situ bajo condiciones naturales o con las paredes celulares saturadas con agua
(van Gelder et al., 2006; Larjavaara & Muller-Landau, 2010 y 2012; Niklas & Spatz, 2010).
Las maderas varian sus resistencias considerablemente con el contenido de humedad
cuando éste es inferior al punto de saturacion de las fibras (PSF) (Coronel, 1995; Niklas &
Spatz, 2010). El PSF es el contenido de humedad en el cual las paredes celulares estdn
saturadas de agua, el PSF promedio es del 30% del contenido de humedad saturado. Para
valores superiores al PSF las propiedades mecdnicas permanecen constantes, salvo en la
flexién dindmica o resistencia al choque, ya que si bien la resistencia disminuye con el
aumento del contenido de humedad, la madera humeda absorbe mayores cargas

instantaneas o tiene mayor capacidad de deformacidn que la madera seca (Coronel, 1995;

Suirez, Teresa, com. pers.).

Existen otras fuentes de variacién de las propiedades biomecanicas intrinsecas de
la muestra ademads del contenido de humedad (Coronel, 1995; Speck & Burgert, 2011);
entre ellas: la posicién de la muestra en el arbol ya que varia con la altura y la profundidad
en el tallo principal (Cannel & Morgan, 1987; Parolin, 2002), el estadio ontogenético
(Brichert & Gardiner, 2006; Speck & Burgert, 2011), la estructura de la pared celular

(Salmén, 2004; Eder et al. 2013), los nudos (éstos producen una disminucién de los valores
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medios de resistencia, su influencia depende de la localizacién y el drea que ocupan en la
23

seccién transversal de la pieza), las rajaduras radiales y anulares, la inclinacién de las fibras

y también el estado sanitario, ya que maderas colonizadas por hongos o atacadas por

insectos modifican sus propiedades mecanicas (Coronel, 1995; Speck & Burgert, 2011 ).

También influyen en las propiedades biomecanicas las condiciones en las que se realiza el

ensayo (Coronel, 1995; van Gelder et al., 2006). Existen normas nacionales (IRAM) e

internacionales que estandarizan y especifican las condiciones en que se deben realizar los

ensayos.

Son propiedades biomecanicas relevantes en ecologia: el médulo de elasticidad —
MOE—- (un valor indicativo de la rigidez del material); el médulo de rotura —MOR- (la
resistencia a la rotura de un material); la flexién dindmica; la resistencia al choque o
resiliencia total —RT— (mediante este propiedad puede determinarse la fragilidad o
capacidad de una madera para absorber cargas instantaneas, por intermedio del trabajo
necesario para producir la rotura de una muestra de un solo impacto) y la dureza
(determina la resistencia a la penetracion de cuerpos de mayor solidez y consistencia). La
densidad de la madera esta, en general, positivamente correlacionada con el MOR y el
MOE (Cannel & Morgan, 1987; van Gelder et al. 2006; Niklas & Spatz, 2010). Un mayor
MOE y MOR indican que un arbol puede mantener su integridad estructural sin riesgo de
fallas mecanicas pero a expensas de una reduccidn en las tasas de crecimiento, debido a
los altos costos de construccion de la madera de alta densidad. Por otra parte, la rigidez a

la flexion afecta la altura critica de los arboles (es la altura maxima a la que un arbol puede
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permanecer vertical sin caer por su propio peso, es decir, su capacidad de autosoporte).
24
Maderas con MOR y MOE alto tienen una alta resistencia a la rotura, lo cual reduce el
riesgo de pandeo, es decir oscilaciones alrededor de un plano vertical. Esto es critico para
la integridad mecanica de los tallos bajo diversas cargas, como la caida de ramas, arboles,
la carga de lianas o la resistencia al viento (Asner & Goldstein, 1997; King et al., 2006).
Existen pocos trabajos sobre la arquitectura de los arboles y la funcién que esta cumple en
relacidon a impactos dinamicos que no causan la rotura del tallo (Speck & Burgert, 2011).
Los experimentos de cargas dinamicas pueden dar una mayor precision en la cantidad
maxima de energia que puede ser disipada por un arbol durante los impactos y la
amortiguacion de cargas dinamicas ejercidas por cambios en la velocidad del viento. El

estudio de las relaciones de amortiguacion de cargas dindmicas entre especies, puede ser

analizado mediante la RT.

2.1.3 Densidad de madera, propiedades biomecdnicas y modos de mortalidad

La densidad de madera junto con otras propiedades biomecanicas vy
arquitecturales, como el MOR, MOE, el didametro a 1.30 m de altura (didmetro a la altura
del pecho, DAP), la altura (H), las relaciones H DAPy H Hcrit™ (Hcrit; altura critica de
pandeo) influyen en el modo en que mueren los arboles (Putz et al., 1983). Estos pueden
morir quebrados (muerte por quiebre del tallo principal), desarraigados (cuando el arbol

cae y queda con las raices expuestas) o en pie (sin causas fisicas aparentes). Especies con



Sabrina A. Rodriguez (2015)-Tesis doctoral

baja densidad de madera tienen una baja resistencia a la rotura y son mas susceptibles a
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morir quebradas que especies de alta densidad y resistencia a la rotura (Putz et al., 1983).
La distribucion de frecuencias de los modos de mortalidad en un bosque depende también
de las condiciones climdticas (velocidades de viento, presencia de huracanes y tornados,
régimen de precipitaciones), de la pendiente del terreno y las condiciones del suelo, del
sistema radical, del tamaiio y forma de la copa de las especies, entre otras caracteristicas
(Putz et al., 1983; de Toledo et. al, 2012).

Para un arbol en particular, la posicion que ocupa ese arbol en la estructura del
bosque también tiene un efecto sobre el modo de mortalidad. D’Angelo et al. (2004)
encontraron que la mortalidad por desarraigo era mayor en los bordes de claros que en el
interior de un bosque Amazdnico. La densidad de arboles tiene un efecto sobre la
amortiguacion del viento. Con altas densidades ademas de un efecto de resguardo del
viento se produce una amortiguacion adicional debido a la friccion entre plantas vecinas
(Speck & Spatz, 2004; Mitchell, 2012). Por ejemplo, en arboles de coniferas que crecen en
masas forestales de alta densidad, el efecto de amortiguacidon interna (de un individuo en
particular, en base a sus caracteristicas biomecanicas) representa sélo el 1-10% de la
amortiguacion general, mientras que la amortiguacion externa (amortiguacién dindmica y
aeroespacial de colisién entre copas de los arboles vecinos) constituye mds del 90% de la
misma (Moore & Maguire, 2004).

La provincia de Misiones se encuentra dentro del drea de influencia de tornados de

Argentina segun el Servicio Meteoroldgico Nacional (SMN). En el sitio de estudio se
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registraron rafagas de viento muy fuertes de hasta 88 km h™! en los dltimos 10 afios. Es
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muy frecuente observar numerosos arboles muertos después de una tormenta de lluvia y

vientos intensos. Sin embargo, hasta el momento, no se han realizado estudios sobre

propiedades biomecanicas de la madera y modos de mortalidad para el Bosque Atlantico

semideciduo (BAs).

2.2 Objetivos e hipotesis

El objetivo general de este capitulo es analizar las relaciones funcionales entre las
propiedades mecdnicas de la madera, las caracteristicas arquitecturales de los arboles, sus
tasas de crecimiento y modos de mortalidad en especies arbdreas nativas del BAs con

diferentes historias de vida.

2.2.1 Objetivos especificos

1. Establecer la relacién entre densidad de madera y tasas de crecimiento en

especies nativas del BAs.
2. Analizar la relacién entre la densidad y otras propiedades biomecanicas de la
madera como la elasticidad, la resistencia a la ruptura, la resiliencia total y la dureza.
3. Establecer la relacion entre la densidad de la madera y otras propiedades

biomecanicas con las tasas de crecimiento y modo de mortalidad.



Sabrina A. Rodriguez (2015)-Tesis doctoral

4. Evaluar la ubicacion de los arboles dentro del dosel (expuestos, emergentes,
27

dentro del sotobosque, etc.) y la vulnerabilidad de los mismos a ser afectados por vientos

de alta intensidad.

2.2.2 Hipdtesis y predicciones asociadas

H1. La densidad de la madera representa la biomasa invertida por unidad de
volumen de madera, es decir que el costo de construccién de un mismo volumen de tallo
es mayor para especies con mayor densidad de madera.

P1. Las especies de alta densidad de madera tendrdn tasas de incremento
en diametro menores que las especies de baja densidad.

H2. Para un tronco de un mismo didmetro, una especie de baja densidad de
madera tiene menor cantidad de tejido de sostén en comparacién con una especie de alta
densidad de madera. Esto afecta las propiedades biomecanicas de los individuos.

P2. Las propiedades biomecanicas como el médulo de ruptura, el médulo
de elasticidad y la dureza aumentaran con el aumento de la densidad de madera.

H3. La densidad de madera y otras propiedades biomecanicas son indicadoras de la
resistencia mecanica de los arboles y predicen el modo de mortalidad de los arboles.

P3. Las especies de baja densidad de madera moriran principalmente
guebradas vy las de alta densidad, desarraigadas.

H4. El grado de exposicion del arbol dentro del dosel afecta su modo de mortalidad

independientemente de sus propiedades biomecanicas.
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P4. Arboles situados en los claros o en el borde de los claros tendrdn mas

28

probabilidad de morir desarraigados.

2.3 Materiales y Métodos

2.3.1 Disefio experimental

2.3.1.1 Sitio de estudio, seleccion de especies e individuos

Este estudio se desarrollé en el norte de la provincia de Misiones, dentro del
Parque Nacional Iguazu, en un bosque denominado “palmital” (Srur et al., 2007). El sitio
(525 41.336 W54 28.777) se selecciond por el tipo de suelo (complejo 9, Ligier et al.,
1990), su riqueza especifica y su alto grado de conservacion, reflejado en la densidad de
individuos adultos (1040 ind ha™> 10 cm DAP, incluyendo arboles, lianas y palmitos; y 470
arboles ha™> 10 cm DAP) y el area basal (36.8 m® ha™> 10 cm DAP y 30.6 m* ha’> 10 cm
DAP, respectivamente). La densidad de individuos, el drea basal y la abundancia relativa
de las especies estudiadas se obtuvo a partir de un relevamiento de todos los individuos >
10 cm DAP realizado en cuatro transectas de 1000 m” en el sitio de estudio (Oliva
Carrasco, datos no publicados). Estos datos se compararon con los obtenidos para

“palmitales” en un mapeo de ambientes del Parque Nacional lguazd por Srur vy
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colaboradores. En el ANEXO |: Fotografias, se muestran imdagenes del sitio y de los equipos
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y técnicas utilizados en este capitulo.
En el estudio se incluyeron 10 especies nativas de arboles (Tabla 2.1)
representativas de la region y que abarcan un amplio gradiente de densidades de madera,

3 . . 3 . .
desde 0.26 g cm™ para Ceiba speciosa hasta 0.98 g cm™ para Holocalix balansae segun la
bibliografia consultada (Lopez et al., 1987; Manieri & Chimelo 1989; Lorenzi, 2002;

Tabla 2.1. Lista de especies estudiadas, nombre comun mds utilizado, familia,
abreviatura utilizada en los grdficos y fenologia foliar.

Especie Nombre comiin Familia Abreviatura Fenologia foliar
Balfourodendron riedelianum (Engl.) Engl. Guatambu Rutaceae Br Brevidecidua
Cabralea canjearana subsp. canjearana (Vell.) Mart. Cancharana Meliaceae Cc Siempreverde
Cedrela fissilis vell. Cedro Meliaceae cf Decidua
Ceiba speciosa (A.St.-Hil., A.Juss. & Cambess.) Ravenna  Palo borracho Bombacaceae Cs Decidua
Cordia trichotoma (Vell.) Arrab. ex Steud. Peteribi Borraginaceae Ct Decidua
Holocalyx balansae Micheli Alecrin Fabaceae Hb Siempreverde
Ocotea diospyrifolia (Meisn.) Mez. Ayui Lauraceae od Siempreverde
Lonchocarpus muehlbergionus Hassl. Rabomaolle Fabaceae Lm Brevidecidua
Parapiptadenia rigida (Benth.}Brenan Anchico colorado Fabaceae Pr Brevidecidua
Chrysophyllum gonocarpum (Mart. & Eichler) Engl. Aguai Sapotaceae Cg Siempreverde

Tortorelli, 2009). Estas especies pertenecen a distintos estratos arboreos (Lépez et al.,
1987; Manieri & Chimelo 1989; Lorenzi, 2002; Tortorelli, 2009; Srur et al., 2007) y tienen
distinta fenologia de hojas (Cristiano et al., 2014). También se tuvo en cuenta la

importancia comercial actual y potencial de las especies elegidas. Estas especies en

Propiedades biomecdnicas y ecofisioldgicas de especies de drboles nativos y cultivados en la
provincia de Misiones
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conjunto representan el 40% de la abundancia de arboles en el sitio de estudio (Figura 2.1)

(Oliva Carrasco, datos no publicados, ver Capitulo 4).
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Abundancia relativa (%)
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Cg Od Cc Br Hb Ct Pr Cf Cs Lm

Especie

Figura 2.1. Abundancia relativa de las especies estudiadas en el sitio de muestreo para
individuoscon diametro a la altura del pecho (DAP) mayores a 10 cm. La abreviatura de

cada especie se detalla en la Tabla 2.1.

Se seleccionaron 10 individuos adultos por especie, salvo en el caso de P. rigida en
donde sélo se encontraron seis arboles DAP adecuados para el estudio, en el area
relevada inicialmente (aproximadamente 10 ha). Previamente a la seleccién se hizo un

relevamiento en el que se midieron todos los individuos adultos de las especies estudiadas

Propiedades biomecdnicas y ecofisioldgicas de especies de drboles nativos y cultivados en la

provincia de Misiones
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entre 20 y 90 cm de DAP. Fueron en promedio 20 individuos por especie, a partir de los
31
cuales se obtuvo el DAP promedio de adulto de la especie. El rango de diametros de cada
especie estuvo acorde con el didmetro promedio de adultos de la especie y fue lo mas
acotado posible. Los individuos seleccionados alcanzaron la madurez reproductiva. Los
individuos seleccionados de la misma especie estuvieron separados al menos 30 m entre
si para disminuir el grado de relaciones genéticas entre individuos. Inicialmente se
seleccionaron 12 a 13 individuos por especie, previendo posibles muertes, enfermedades
o dafios fisicos importantes durante el periodo de estudio. Al finalizar el estudio se

descartaron los individuos muertos o dafados, analizando los datos de 10 individuos por

especie.

Debido a la gran influencia de la velocidad del viento en los dafios fisicos y
mortalidad de los arboles (Mitchell, 2012), se analizaron datos horarios de velocidad de
viento de los afios 2003 a 2013, correspondientes a la estacion meteoroldgica Iguazu-
Aéreo del SMN, ubicada a 8 km del sitio de muestreo. Con estos datos se obtuvo la
distribucién de frecuencias de velocidades de viento segun la escala de Beaufort (Mitchell,
2012; www.smn.gov.ar) de los 10 afios previos al relevamiento de mortalidad (Figura 2.2).
En el sitio predominan los vientos calmos (>1 Km h™) y las brisas suaves y leves (6 a 11y 12
a 19 Km h™) pero se llegaron a registrar vientos correspondientes a un temporal fuerte (de

hasta 88 Km h™*) en los ultimos 10 afios.
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Figura 2.2. Distribucion de frecuencias de velocidades de viento (Km h-1) expresada en
porcentaje. Cada rango de valores se corresponde con la Escala Beaufort. Base de datos
tomada de la estacién agrometereoldgica Puerto Iguazu, cita a 8 km del sitio de estudio.
Datos horarios correspondientes al periodo 2003-2013. Se muestra en detalle la funcién

con el eje Y transformado a logaritmos. Fuente: Servicio Meteoroldgico Nacional.

2.3.1.2 Densidad de madera del tallo principal

Se tomaron muestras de madera de todos los individuos seleccionados con un

barreno de Pressler, desde el xilema mas superficial hasta una profundidad de 10.5 cm.

Propiedades biomecdnicas y ecofisioldgicas de especies de drboles nativos y cultivados en la
provincia de Misiones
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Estas muestras de madera se saturaron con agua destilada durante 3 dias y se determind
33

el peso y volumen saturado segun la metodologia descripta en Scholz et al. (2007). Luego

se pusieron a secar en estufa a 70°C hasta peso constante y se determind el peso seco. En

el momento de extraccion, las muestra obtenida de cada individuo se dividio en tres (de 0

a3.5cm;de3.5a7cmyde7a10.5cm de profundidad), se determiné la densidad de

madera de estas muestras por separado y luego se promediaron para obtener el valor

medio por individuo.

2.3.1.3 Registro de crecimiento y caracteristicas arquitecturales

En agosto de 2011 se colocaron dendrémetros de banda en todos los individuos
seleccionados. Los dendréometros de banda brindan una medida mds precisa del
crecimiento en diametro que los métodos forestales tradicionales para medir crecimiento
(Cattelino et al., 1986). Los dendrémetros se dejaron estabilizar y -una vez ajustados-en
noviembre de 2011 se hizo una marca inicial, a partir de la cual se midié el crecimiento
acumulado con un calibre de 1 mm de precisién, mensualmente hasta septiembre de
2014. Se dividié el crecimiento acumulado por el periodo de tiempo en que fue tomado
para obtener una tasa de crecimiento peridédica anual para cada individuo (tasa de

crecimiento diamétrico, mm afio™).
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Durante el periodo de toma de datos, en algunos arboles aumenté la colonizacién
de lianas, y otros perdieron parte de su copa o en algunos casos las mismas no estaban
totalmente expuestas a la radiacidn; estos individuos representaron un 20% del total. Por
esta razoén se calcularon dos tasas de crecimiento, una incluyendo al total de los individuos
y otra descartando estos individuos. Ademas se calculé la tasa de crecimiento periddica

anual relativa al DAP del arbol (tasa de crecimiento relativo).

En todos los individuos seleccionados se tomaron las siguientes medidas:

- Altura (H) y altura de inicio de copa (Hf) con hipsémetro Vertex. Se consideré
altura de inicio de copa a la altura de la primera ramificacion importante del arbol.

- Didmetro de copas (Dc), tomando el valor de la proyeccién de copas (m) en dos
orientaciones, Norte-Sur y Este-Oeste, y luego promedidndolas (Poorter et al., 2003).

- Posicidn en el dosel, segun las categorias: emergente, dominante, codominante y
juvenil o suprimido (Donoso, 1993).

- Forma del tallo principal, seglin las categorias: cilindrico, cénico, paraboloide y
neiloide (Wabo, 2006).

- Indice de posicién o iluminacién de la copa (CPl), para esta clasificacién se
considerd la competencia por luz de la copa de un arbol Unicamente con respecto a otros
arboles y no se considerd la competencia con lianas (Clark & Clark ,1992; Poorter et al.,

2003; King et al., 2006).

34
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- Porcentaje de la copa colonizada por lianas, segun el método de clasificacion de
35

Fournier (Fournier, 1974).

A partir de estos datos se calculé:

- La altura de copa-Hc- (H-Hf)

- La relacién de copa viva (razén altura total: altura de copa, Ht Hc™?)

- La estabilidad de fuste de acuerdo a la relacién H DAP™* (Poorter et al., 2003;
Niklas & Spatz, 2010). Se clasificé a cada individuo en estable (arboles con una relacion H
DAP< 80) e inestable (4rboles con una relacién H DAP*> 80).

- El volumen del tallo principal segun la férmula:

Volumen tallo= t* (DAP/2)2*H*f

Donde H es la altura total del arbol y f es el factor de forma del tallo. Todos los
tallos fueron considerados cilindricos, con un f=0.85 (Wabo, 2006).

- El volumen sélido de copa segun la formula:

Volumen sélido de copa= (Dc)**Hc*f

Donde Dc es el didmetro de la copa, Hc es la altura de la copa y f es el factor de
forma del tallo. Dado que la mayoria de los arboles no tenian una proyeccién de copa
circular sino mas bien eliptica se multiplicé el Dc1*Dc2, donde Dcl y Dc2 representan los
dos didmetros de la elipse, todas las copas fueron consideradas esferoides, con un f=

0.5236 (Coder, 2000).
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2.3.1.4 Propiedades biomecdnicas 36

Las propiedades biomecdanicas se determinaron en ramas. Por tratarse de estudios
destructivos dentro de un area de conservacion, se priorizd afectar la menor cantidad de
material posible. Para este estudio se seleccionaron cinco individuos adultos (con un DAP>
20-25 cm y copa desarrollada) por especie, los individuos de la misma especie estuvieron
separados al menos 30 m entre si. Se corté una rama por individuo de entre 5y 10 cm de
didmetro y luego se seleccionaron las ramas laterales de ésta que cumplieran los
requisitos de los ensayos a realizar. El criterio de seleccion de las ramas fue que
cumplieran con las medidas de didmetro y largo requeridas por los ensayos, que no
tuvieran signos de una lesién mecanica y que estuvieran completamente vivas. Una vez
seleccionadas las ramas se envolvieron en papel film para realizar los estudios con el
contenido de humedad de campo. Los ensayos se realizaron al dia siguiente de colectadas

las muestras.

Previo a realizar los ensayos se registraron y categorizaron los siguientes datos;
diametro medio con corteza, estado sanitario (categorias: sana - enferma - atacada),
forma (recta - algo tortuosa - muy tortuosa), nimero de nudos y de ramas laterales y
presencia de nudos cerca del punto de aplicacién de la carga (se considera presencia de
nudos hasta 5 cm del punto de aplicacién). Una vez realizado el ensayo, se tomé una parte
de la muestra cercana a la zona de rotura para determinar la densidad en seco, la

densidad saturada y el contenido de humedad segun la Norma IRAM n° 9544 y 9532,
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respectivamente. Se utilizé una balanza de precisidon (+ 0.1 g) para pesar las muestras.
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También se midié el didametro medio sin corteza y el didmetro medio de la médula. En

todos los casos se utilizé un calibre con el cual se tomaron 2 medidas y se promediaron. A

partir de estos datos se calculd el espesor de la corteza (Dcc-Dsc) y el porcentaje de area

de xilema respecto al area total.

Se hicieron ensayos de flexion estatica (MOR y MOE), flexidon dinamica y dureza.
Los ensayos de flexidn estatica y dureza se realizaron con una maquina universal de
ensayos de electromecdnica modelo 10407030 de procedencia Italiana (fabricante
DIDACTA) con capacidad de 300 kN y precisidon de 3 kN. El equipo para ensayos de flexién
dindmica consta de un bastidor o una estructura principal con un péndulo o mazo de
acero de 10 kg, con un borde de impacto circular, un sistema de medicién que indica la
posicidn angular maxima del péndulo después del impacto y un contador electrénico,
segln lo requerido en la Norma IRAM N° 9546. Todos los ensayos se realizaron en el
Laboratorio de Tecnologia de la Madera de la Facultad de Ciencias Forestales de la

Universidad Nacional de Misiones (UNaM).

Ensayo de flexion estdtica

Se estudiaron 5 individuos por especie tomando dos muestras por individuo. Los
ensayos se realizaron teniendo como guia la Norma IRAM N° 9542. Se ensayaron ramas
con corteza de un didmetro central promedio de 3 cm (+ ES 0.71). Se realizo el ensayo de

carga puntual, con dos puntos de apoyo. Las muestras tienen una relacion largo/diametro
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entre <18 y >15 entre puntos de apoyo, para reducir el error. La velocidad de aplicacion de

38
la carga fue de 6 mm/min (Coronel, 1995; van Gelder et al., 2006). La maquina universal
de ensayos cuenta con un programa que realiza los calculos y entrega los valores de MOR

y MOE. Se chequearon estos valores aplicando la férmula para MOR (N mm™) para una

muestra de seccidn circular con dos puntos de apoyo:

MOR = (%4 F méax.*L*R)/ (%7t R%)

donde F max. es la carga maxima expresada en N; L, la distancia entre apoyos o luz

de la muestra, en mm vy R, radio de la muestra, en mm.

Y la férmula de MOE (N mm™):

MOE= (F*L3)/ (48*8*%m R%)

donde F es la carga maxima aplicada en el limite elastico, en N; L, distancia entre
apoyos o luz de la probeta, en mm; &: deformacién en el limite elastico y R, radio de la
muestra, en mm. La determinacién del limite eldstico (tensién maxima que un material
puede soportar sin sufrir deformaciones permanentes) se hizo graficando los datos,
ampliando la imagen en un %400, trazando una recta y determinando el punto

visualmente o ajustando una linea de tendencia.

Ensayo de flexion dindmica

Se estudiaron 5 individuos por especie tomando dos muestras por individuo. Los

ensayos se realizaron teniendo como guia la Norma IRAM N° 9546. Se ensayaron ramas
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con corteza de un didmetro central promedio de 2 cm (+ ES 0.31). La férmula utilizada
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para el cdlculo de RT (Kgm) fue:

RT = G*1*(cos a 2-a 1)

donde RT es la resiliencia total, o el trabajo absorbido por la rotura dindmica de la
probeta, en kilogrdmetros; G es el peso del péndulo en Kg;  es la longitud pendular en m;
a 1 es el angulo inicial de oscilacion y a 2 es el angulo final de oscilacién, ambos en grados

sexagesimales.

Ensayo de dureza Yanka

Este ensayo se realizd segun la Norma IRAM N° 9550. Se trabajé con cinco
individuos, con una muestra por individuo y tres repeticiones en una zona con corteza y
tres en una zona sin corteza. Se obtuvo un valor promedio. La maquina universal de
ensayos de electromecanica arroja la carga necesaria para la penetracién de la semiesfera

de acero de 1 cm de didmetro, en N.

2.3.1.5 Mortalidad

Para este estudio se realizaron 20 transectas de 100 m de largo por 10 m de ancho,
en las que se relevaron todos los arboles muertos > 10 cm de DAP. Las transectas

estuvieron dispuestas de manera paralela y a una distanciada entre si de 20-25 m. Se



Sabrina A. Rodriguez (2015)-Tesis doctoral

registré la especie y el modo de mortalidad de cada arbol segln las categorias: tronco
40
desarraigado, tronco quebrado, muerto en pie -sin causas fisicas- y otros (D’Angelo et al.,
2004). En las 10 especies estudiadas, se registré ademas el DAP y la distancia a los tres
arboles vecinos mas cercanos en un radio de 10 m desde la base del arbol muerto. Se
estimo la posicion en el dosel que ocuparia el arbol si estuviera vivo clasificandolo en:
emergente, dominante, codominante y juvenil o suprimido, de acuerdo al DAP del arbol

muerto y el DAP de los arboles vecinos. Esto sdlo se registré cuando la situacién previa a la

muerte del arbol era clara.

Al inicio del relevamiento se observé que habia grupos de arboles muertos, en
algunos casos por la caida de un arbol grande y en otros, aparentemente, por un evento
climdtico. Por eso las categorias desarraigado y quebrado se subdividieron en: a) por caida
de otros arboles (cuando un arbol habia sido tirado por otro); b) sin arboles caidos cerca
(cuando a un radio de 10 a 20 m, dependiendo del tamafio del arbol relevado, no habia
otro arbol muerto) y ¢) por motivos desconocidos (cuando el arbol muerto tenia uno o
mas arboles muertos cerca, pero no se podia determinar la causa, por ejemplo en arboles
que tienen didmetros similares, o si habian muerto en el mismo evento)( Korning &
Balslev, 1994; de Toledo et al.,, 2012). La determinacion de las especies se realizé en el
campo y en caso de duda, se tomdé una muestra (aproximadamente un 40% sobre el total
del muestreo) que luego fue acondicionada y determinada macroscopicamente en el

Laboratorio de Dendrologia de la Facultad de Ciencias Agrarias y Forestales (UNaM).



Sabrina A. Rodriguez (2015)-Tesis doctoral

Se calculd la altura critica de pandeo de un arbol muerto (Hcrit, cm) a partir de la

formula de Euler-Greenhill (van Gelder et al., 2006; Niklas & Spatz, 2010):
Herit = 0.792* (MOE psat })Y/3 *paAp?/3

donde MOE es el Médulo de elasticidad (N cm™) promedio de la especie, psat es la
densidad saturada (g cm™) promedio de la especie y DAP (cm) el didmetro a la altura del
pecho del arbol muerto. La férmula asume la forma de un cilindro con su peso distribuido

uniformemente a lo largo de la altura de la columna.

Las especies estudiadas se clasificaron segun el color de su duramen (xilema
fisiolégicamente inactivo) y a la durabilidad natural de la madera, de acuerdo a la
bibliografia (Lépez et al., 1989; Manieri & Chimelo 1989; Tortorelli, 2009) y las muestras
obtenidas de los arboles estudiados, en especies de madera clara (durdmenes blancos o
blancos amarillentos) y de madera oscura (duramenes pardos o castanos o rojizos). Esta
clasificacién esta directamente relacionada con la calidad y concentracién de sustancias
extractivas orgdnicas. Las sustancias extractivas son compuestos no-estructurales
(compuestos del metabolismo secundario de bajo peso molecular, solventes en
compuestos organicos como éter, etanol, acetona o en agua, e.g. compuestos fendlicos,
flavonoides, terpenoides, quinonas, estilbenos y alcaloides) (Taylor et al.,, 2002;

Nascimento et al., 2013).
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2.3.2 Andlisis de datos
42

Para estudiar la relacion entre densidad de madera y tasas de crecimiento en el
tallo principal se realizé una regresién lineal simple con los valores promedio de la
densidad de la madera por especie en el tallo principal y los valores promedio por especie
de las tasas de crecimiento anuales. Como segundo paso se realizdé una regresion lineal
multiple, por el método de seleccidén paso a paso (stepwise) con la tasa de crecimiento de
cada individuo cémo variable dependiente, y las caracteristicas arquitecturales cémo
variables independientes. Se utilizé el software estadistico Statistica 6.0 para Windows

(StatSoft Inc., 2001).

Las relaciones entre la densidad de la madera y las demas propiedades
biomecdnicas se estudiaron usando regresiones lineales con MOR, MOE, RT, Dureza con y
sin corteza cdmo factores dependientes y densidad en seco y saturada como factores
independientes. Se realizd una regresion lineal con los valores promedio de densidad de
madera por especie del tallo principal y de densidad de madera en ramas. También se
realizd una regresion lineal entre el MOR y el MOE para analizar la asociacién entre estas
dos propiedades. Se realizé una regresion lineal multiple, por el método de seleccidn paso
a paso para MOR, MOE y RT como variables dependientes y densidad en seco, % de area
de xilema, didmetro con corteza, didmetro sin corteza, didmetro de médula, estado
sanitario, numero de nudos, niumero de ramas laterales, presencia de nudo central y

forma, medidas en cada muestra, como variables independientes. Se usd el software
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estadistico SPSS 11.0.1 para Windows (SPSS Inc., 2001). En todos los casos se probaron los
43

supuestos de independencia y aleatoriedad; normalidad; homocedasticidad y no-

colinealidad.

Las 5 especies de densidad de madera mds baja y las 5 de densidad mas alta se
agruparon para realizar una prueba de chi-cuadrado y probar la independencia en Ia
distribucién de frecuencias de los arboles muertos y la abundancia relativa de cada grupo.
El efecto de las propiedades biomecanicas y otras caracteristicas de los arboles sobre el
modo de mortalidad fue determinado mediante un analisis de la varianza (ANOVA) de |
factor en disefio completamente aleatorizado. Las variables clasificatorias (o
independientes) fueron el promedio por especie de arboles vivos de: densidad de madera,
MOR, RT, MOE, dureza con y sin corteza, altura total, razén H DAP'l, larazén H Hcrit'l, tasa
de crecimiento, relacion de copa viva y % de arboles con al menos 25 % de su copa
colonizada por lianas (datos no mostrados, ver Figura 2.3). La variable dependiente fue el
modo de mortalidad (se incluyeron las categorias quebrado y desarraigado; juntas
representan un 88% del total y son las que interesa analizar). Se verificé normalidad con
Shapiro-Wilks modificado y homogeneidad de varianza con la prueba de Levene, no
encontrandose evidencias para rechazar las hipotesis de normalidad y homogeneidad de
varianzas (p>0.05). Cuando no se cumplieron estos supuestos se realizd la prueba de
ANOVA no paramétrico de Kruskal-Wallis. Se realizé6 una prueba de chi-cuadrado para
analizar la independencia en la distribucién de frecuencias entre modo de mortalidad y la

especie, la posicidon en el dosel, el nimero de arboles a un radio de 10 m de la base del
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arbol muerto y la clase diamétrica del arbol muerto. Se utilizé el software estadistico

44
Infostat 2013 para Windows (Di Rienzo et al., 2013).

2.4 Resultados

2.4.1 Densidad de madera, tasas de crecimiento y caracteristicas

arquitecturales

Los valores promedio de densidad de madera seca fueron desde 0.38 g cm’ para C.
speciosa hasta 0.82 g cm’ para H. balansae (Tabla 2.2). Las tasas de crecimiento
diamétrico por especie fueron desde 0.93 mm afio* para H. balansae hasta 7.80 mm afio™
para P. rigida. En cuanto a las caracteristicas arquitecturales (Tabla 2.3), las especies
presentaron un DAP promedio de 48.4 cm, la altura promedio fue de 22.5 m., siendo P.
rigida y B. riedelianum los arboles mas altos de las 10 especies, con 26.9 y 26.1 m,
respectivamente. La relacién de copa viva promedio para todas las especies fue 0.52. El
volumen sélido de copa promedio fue de 72.6 m?, teniendo P. rigida un tamafio muy
superior al resto de las especies, 1953 m?>. El volumen del tallo principal promedio fue de
0.42 m> la relaciéon H DAP* promedio de 0.47. Todas las especies tuvieron valores

promedio por debajo de 0.80, valor limite a partir del cual se clasifican como inestables.
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En cuanto a la posicién en el dosel, la mayoria de los arboles muestreados fue
dominante, con un 55.8 % (53 individuos de un total de 95), seguido de los codominantes,
con un 33.7 % y por ultimo juveniles o suprimidos y emergentes, con 5.3 y 4.2,
respectivamente. La distribucidon de frecuencias de la posicidon en el dosel (Figura 2.3 a)
varié entre especies, sélo P. rigida y B. riedelianum tuvieron arboles emergentes. La carga
de lianas disminuyd linealmente con la altura promedio por especie de los arboles
(regresién lineal, datos no mostrados, ver Figura 2.3 b). En general, los individuos
seleccionados tuvieron una alta iluminacién (Figura 2.3 c), todas las especies contaron con
individuos con mas del 90 % de la copa iluminada y ninguna de las especies presenté

individuos con menos del 10% de la copa iluminada.

Se hallé una relacidn lineal negativa fuertemente significativa entre la densidad de
la madera y la tasa de crecimiento diamétrico anual (Figura 2.4), considerando todos los
individuos y descartando los individuos dafiados. Las especies P. rigida y B. riedelianum se
omitieron del analisis de regresion dado que se diferencian del resto de las especies por la
combinacion de sus caracteristicas arquitecturales y la densidad de su madera. Esta
decisidon se amplia y justifica en la discusion de este capitulo. Considerando las 10 especies
en la regresion lineal entre la densidad de la madera y la tasa de crecimiento diamétrico
anual el coeficiente de determinacién fue R*= 0.31 y la significancia de P=0.09. En esta
regresion P. rigida fue un dato extremo estadisticamente. Descartando a la especie P.
rigida de la regresién, se obtuvo un R?=0.71 y un P=0.004. Los arboles de las especies de

baja densidad fueron mds afectados por pérdidas de ramas importantes (Figura 2.4). Las

45
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especies que tuvieron mayores tasas de crecimiento anual fueron las que presentaron
46
mayor variabilidad (mayor error estandar en los promedios, Figura 2.4) y a su vez, las mas

afectadas por dafios fisicos o condiciones de crecimiento desfavorables tal como se

observa en los resultados de las regresiones de la Figura 2.4.

Las caracteristicas de los arboles que mejor explicaron las tasas de crecimiento
(Tabla 2.4), independientemente de la especie, fueron el indice de posicion de la copa y la
densidad de madera. Asi, la tasa de crecimiento de los individuos fue mayor cuanto mayor

fue la cantidad de radiacidn solar que recibia la copa y menor la densidad de madera.

2.4.2 Propiedades biomecdnicas

La densidad de madera del tallo principal estuvo positivamente relacionada con la
densidad de madera de las ramas (Figura 2.5). El valor de densidad de madera de las
ramas fue menor que el del tallo principal para todas las especies, salvo para C. fissilis
donde fue ligeramente superior. EIl MOR, el MOE, la RT, la dureza con y sin corteza se
incrementaron con la densidad de la madera (Figura 2.6 y 2.7). Los valores de MOR fueron
de 15.7 N mm™ para C. speciosa, la especie de menor densidad de madera, a 57.9 N mm™
para H. balansae, la especie de mayor densidad de madera (Tabla 2.5). Los valores de
MOE fueron de 3467 a 9601 N mm™, los de RT de -1.8 a -5.5 Kgm, los de Dureza con

corteza de 614 a 4365 N y los de Dureza sin corteza de 1625 a 5655 N (Tabla 2.5). La
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resistencia a la rotura, la capacidad de absorber cargas ante un impacto dinamico, y la
47
resistencia a la penetracién estuvieron alta y positivamente relacionadas con la densidad

de madera (Figura 2.6 y 2.7). Los datos cuali y cuantitativos de las ramas utilizadas en los

ensayos se presentan en el ANEXOII: Material complementario del capitulo 2.

La densidad de madera seca fue mejor predictor para MOR, RT y dureza sin
corteza, mientras que la densidad saturada fue un mejor predictor para MOE y dureza con
corteza (Figura 2.6 y 2.7). Lonchocarpus muehlbergianus fue descartado en este andlisis
(Figura 2.6 y 2.7), esta especie combina una alta densidad de madera con caracteristicas
anatomicas frecuentes en especies de baja densidad (médula grande, corteza gruesa),
tiene ramas mas tortuosas y con mayor cantidad de nudos que otras especies (ANEXOII:
Material complementario del capitulo 2). Esta combinacidon de caracteristicas disminuyd
considerablemente sus resistencias con respecto a lo esperado y obtenido para las otras
especies. Esto ultimo se convalidd en los analisis de regresidn multiple, en los que se
incluyeron las caracteristicas arquitecturales de las ramas (Tabla 2.6): el MOR aumenté
con la densidad de madera y el porcentaje de area de xilema con respecto al area total de
larama, y disminuyé si la forma de la rama era algo tortuosa o muy tortuosa y aumenta el

didmetro sin corteza.

El MOE disminuyd con el aumento del didmetro de corteza y con la forma no recta
(Tabla 2.6). La RT aumentd con la densidad de madera, el porcentaje de area de xilema

con respecto al total, y el nimero de ramas laterales y disminuyd con la forma tortuosa
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(Tabla 2.6). EIl MOR y el MOE estuvieron fuerte y positivamente relacionados entre si

48
(Figura 2.8).

2.4.3 Mortalidad

En las 2 ha relevadas (20 transectas de 1000 m?), se registraron en total 188
arboles muertos (= 10 cm de DAP) de los cuales 86 (45.5%) murieron desarraigados, 80
(42.3%) quebrados, 18 (9.5%), muertos en pie y 4 (2.1%) por otros motivos, muchos de
ellos parasitados por hemiepifitas del género Ficus. De los 86 arboles desarraigados; 6 (7
%) fueron desarraigados por caida de otros arboles, 35 (40.7 %) no tenian otros arboles
caidos cerca y en 45 (52.3%) no se pudo determinar si se desarraigaron por caida de otros
arboles. De los 80 darboles quebrados, 11 (13.7 %) fueron quebrados por caida de otros
arboles, 29 (36.2%) no tenian otros arboles cerca y 40 (50%) no se pudo establecer si se
guebraron por la caida de otros arboles. Del total de arboles muertos relevados, 117
pertenecieron a las especies estudiadas, siendo 56 (47.9 %) desarraigados; 50 (51.3)

guebrados; 10 (8.5 %) muertos en pie y 1 (0.8 %) otros.

El porcentaje de individuos muertos por especie con respecto al total, no tuvo
relacidn con la abundancia relativa de la especie en el sitio de estudio (Figura 2.1 y Tabla
2.7). Se observd que las especies clasificadas como de madera clara tuvieron menores
valores absolutos y relativos de mortalidad que las clasificadas como especies de madera
oscura (Tabla 2.7). Agrupando las cinco especies de mas baja densidad de madera (0 a

0.59 gcm™) y las cinco de densidad mas alta (= 0.6 gcm™), se observé un mayor porcentaje
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de arboles muertos de baja densidad (Figura 2.9), mientras que la abundancia relativa de
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arboles vivos de las mismas especies es mayor para los arboles de alta densidad (x2 = 1.78,

df = 1, p<0.18).

Las especies no tuvieron diferencias en cuanto al modo de mortalidad, es decir la
frecuencia relativa del modo de mortalidad entre las diferentes especies fue similar (x* =
31.52, df = 27, p <0.25, Figura 2.10). El MOR (F= 4.03, gl=1, p<0.04), la dureza sin corteza
(F= 6.16, gl=1, p<0.01) y la altura promedio de la especie (F= 4.56, gl=1, p<0.03) fueron
significativamente mas altos para los arboles desarraigados y se observd una tendencia
semejante para la densidad de la madera (F= 2.77, gl=1, p<0.09). El porcentaje de arboles
vivos por especie con < 25% de la copa colonizada por lianas fue significativamente mayor
para los arboles quebrados (KW, H= 5.41, p<0.02). No fueron significativas para el modo
de mortalidad RT, MOE, dureza con corteza, tasa de crecimiento promedio, relacién H
DAP, la relacion H Herit™?, el volumen del tallo y la relacién de copa viva. En este analisis

no se incluyd P. rigida.

El modo de mortalidad dependié de la posicidon que ocupaban los arboles muertos
en el dosel, del nimero de arboles en un radio de 10 m del arbol muerto y de la clase
diamétrica de los arboles muertos (Figura 2.11). Los arboles que murieron desarraigados
eran emergentes y dominantes, y los arboles que murieron quebrados eran juveniles o
suprimidos. Los arboles codominantes murieron por desarraigo (x> = 59.28, df = 9, p

<1.84E-09). Los arboles que murieron desarraigados, tuvieron hasta 1 arbol a un radio de
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10 my los arboles que murieron quebrados tuvieron en general tres o mas arboles cerca
50

(x2 =46.33, df =9, p <5.22E-07). Los arboles que murieron desarraigados se asociaron a la

clase diamétrica 25-39.9 cm, los arboles quebrados a las clases diamétricas de 10-24.9 cm

y 40-54.9 cm, y los arboles muertos en pie se asociaron con didmetros iguales o mayores a

55 (x° = 18.44, df = 9, p <0.03).

Propiedades biomecdnicas y ecofisioldgicas de especies de drboles nativos y cultivados en la
provincia de Misiones
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Tabla 2.2.Valores promedio por especie (#ES) de densidad de madera seca del tallo

51
principal; tasa de crecimiento diamétrico y tasa de crecimiento relativo. e
Densidad del Tasa de
tallo crecimiento Tasa de
Especles nativas principal (g em”)  anual (mmafo™)  crecimiento relativo
C speciosa 0.38 (0.02) 7.4 (L0} 0.14 (0.03)
C. fissilis 0.46 (0.01) 6.9 (1.5) 0.15 (0.05)
C. trichotoma 0.54 (0.02) 5.9 (0.8) 0.13 (0.03)
C canjearana subsp.canfearana 0.56 (0.02) 6.9 (0.7) 0.12 {0.02)
0. diospyrifolia 0.57 (0.01) 5.7 (0.8) D.11 (0.02)
C. gonocarpum 0.64 (0.02) 4.1 (0.8) 0.12 (0.03)
L. muehlbergianus 0.71 (0.02) 2.8 (0.5) 0.07 (0.02)
B. riedelianum 0.71 (0.02) 6.0 (0.9) 0.15 {0.03)
P. rigida 0.78 (0.01) 7.8 (1.1) 0.01 (0.01)
H. balansae 0.82 (0.01) 0.9 (0.3) 0.15 {0.05)

Propiedades biomecdnicas y ecofisioldgicas de especies de drboles nativos y cultivados en la
provincia de Misiones



Sabrina A. Rodriguez (2015)-Tesis doctoral

52

3|qe1sa {too) ve'0  (soT) 990  (62T) RZIT (g00) €90 {o-0) z°8 {o1) ez (27T) 879 aosupog ‘H
Anpy

3|ge1s3 {eo0) €70 (58°T) s6'0  (BLE) ESET (ro0) zoo {51) 5ot (+'1) 69z (¥4} S50 opibu 4
3|qe1s3 (zo'o) ss'0 (8o'0) se0  (82T) €85 (e0°0) st0 (20} g€1 (vt Tog  (e2) Tov wnuolj3pal 'g
2|qe1s3 {so'o) 950 {99°T) eE0 (1€} wz (e00) ov0 {0°1) g€1 {o1) ezz  (ev) €ve  snuoiBiagyanw 7
3|qe1s3 {eoco) 150 (st0) eT0 {og8) zos (g00) wo0 {c0) €90 {o1) 21 (BE) £ve wndipzouob 3
3|ge1s3 (zoo) 0 (19°0) ogo (o¥T) 099 (so0) £50 {g0) v8 (+'1) 66T  (TE) 94F pupipaluna
3|qe1s3 {eoco) 950 (s9°0) se0  (2T11) sog (zo'o) ot (g0} £+1 (e/0) gvz  (2€) 8vF DLWIaoYI] )
2|qe153 (coo) og'0 (16°0) €0 (£ET) -oos (co'0) =970 (z1) z'8 {ot) vz (6'€) 985 oyjofuddsaip '
Any

3|qe1s3 (v0-0) &0 {oo0) s20 (TTT) 4SS (g00) og0 {g-0) vot1 {o1) z12 (e} egv siissif -3
3|ge1s3 (soc0) zso (£9°0) w20 (g8} 89z (e00) ¥E0 {g'0) 0€T (e1) ooz (2% €1F psoiads '3
alsny |ap 1-dWaH (cw) oqey (o) BAIA (w) edod ap (w)e |E121u ainads]
pepiIgeIsa uoiIe| 3y ELATEITT Y edaod ap edod uoiie|ay myy oa3awWwelq

ap anpu| uIWn|oM

]2 unfias apradsa pppa a8p uolopIYisns o] A 'y |2 A banyp b} a4jus uplIvjad b] (pdioulid ofjpl Jap uswunjoa |8 ‘pdos ap opijos

235nf [3p popIIqPISs 3p aAPU]

UBWNoA |2 ‘DAlA bd02 8P UDID]ad ] Joqup [8p #1ubliodil] Db biawilld b] 8p banp 0 bdos ap Ol2IU] 8P BJUNID D] 0107 DANID

D] [D121U] 0LIFWDIP 3 DAlsanW 35 (pT=U) SDppIPpN1ss spAIIDU 53178dsa T sv] 8p (g9+) 2128dsa tod oipawoad s3.40[0, "£°F7 DJGDJ

de especies de drboles nativos y cultivados en la

ogicas

fisiol

anicas y eco

Propiedades biomec

provincia de Misiones



Sabrina A. Rodriguez (2015)-Tesis doctoral

Tabla 2.4. Modelo propuesto en una regresion lineal miiltiple por el método de pasos
sucesivos para tasa de crecimiento diamétrico anual. Se agrega el grado de ajuste del

modelo, los coeficientes estandarizados () y el nivel de significancia de cada variable

Modelo Crecimiento R2 ajustado Variahles significativas B (estandarizado) Sig-
0.14 Densidad enseco -0.25 0.014
Indice de jluminacian de la copa 0.324 0.003

Tabla 2.5. Valores promedio por especie (+ES) de densidad seca y saturada de las ramas
ensayadas, médulo de ruptura (MOR), médulo de elasticidad (MOE), resiliencia total

(RT), y dureza con corteza (Dureza CC) y sin corteza (Dureza SC).

Densidad Densidad
Seca Saturada MOR RT Dureza CC Dureza SC

Especie [5 em?) L_g cm’?) (N mm?) MOE (N mm?) (Kg m) (N) (N)

Copa 036 (0.03) 095 (006) 157 (1.8) 3467 (508) 4.6 (0.3) 1012 (123) 2005 (218)
C. fissilis 049 (0.06) 103 (0.03) 208 (61) 5289 (1802) 55 (06) 777 (32) 1625 (199)
C. tricotoma 046 (0.04) 007 (0.01) 253 (24) 3537 (970) 32 (0.2) 1482 (363) 3326 (392)
C. canjearana 038 (0.03) 099 (0.01) 168 (09) 4460 (913) 52 (05) 615 (111) 1738 (115)
0. diospyrifolia 045 (0.02) 100 (0.01) 362 (32) 9406 (1007) 4.4 (0.3) 2863 (455) 3676 (702)
B. riedelianum 068 (0.07) 113 (0.02) 450 (2.8) 7298 (1934) 25 (0.2) 1525 (164) 4317 (1049)
H. balansae 073 (002) 122 (0.01) 432 (24) 6928 (393) 2.9 (0.4) 4365 (153) 4601 (337)
P. rigida 073 (002) 118 (001) 579 (51) 8697 (1313) 1.8 (0.6) 3931 (1075) 5655 (656)
C. gonocarpum 054 (0.05) 110 (0.01) 419 (23) 9602 (1363) 2.1 (0.5) 2430 (232) 4088 (371)

L. muehlbergianus 0,64 (0.05) 1.14 (0.02) 240 (3.7) 4602 (1504) 4.9 (0.5) 1951 (190) 3738 (146)

Propiedades biomecdnicas y ecofisioldgicas de especies de drboles nativos y cultivados en la
provincia de Misiones
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Tabla 2.6. Modelo propuesto en una regresion lineal miiltiple por el método de pasos

sucesivos para MOR, MOE y RT. Se agrega el grado de ajuste de cada modelo, los

coeficientes estandarizados (f) y el nivel de significancia de cada variable significativa.

Forma 1, corresponde a ramas algo tortuosasy forma 2 a ramas muy tortuosas.

Modelo MOR R2 ajustado Variables significativas P (estandarizado) Sig.
0.55 Densidad en seco 0.47 0
Formal -0.37 0.001
Forma 2 -0.27 0.015
% area xilema 0.33 0.003
Diametro sin corteza -0.29 0.005
Modelo MOE R2 ajustado Variables significativas P (estandarizado) Sig.
0.38 Diametro corteza -0.48 0
Formal -0.34 0.012
Forma 2 -0.24 0.027
Modelo RT R2 ajustado Variables significativas P (estandarizado) Sig.

0.52

Formal

% area xilema
Densidad en seco
Nimero nudos vivos

-0.47 0.006
0.36 0.004
0.36 0.006
0.27 0.022

Propiedades biomecdnicas y ecofisioldgicas de especies de drboles nativos y cultivados en la

provincia de Misiones
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Tabla 2.7. Numero de individuos muertos de las 10 especies estudiadas hallados en el
relevamiento de modo de mortalidad (2 ha), el porcentaje de muertos de cada especie
con respecto al total de drboles muertos relevados y a la relacion entre: drboles muertos
haly drboles vivos Ha'l de cada especie. Se agrega a cada especie la clasificacion segtin

el tipo de madera (clara u oscura).

N® individuos

% muertos de la

Relacion
% muertos/

Especie Clasificacion muertos especie abundancia relativa
B. riedelianum clara 6 3.2 0.15
C. canjearana oscura 8 5.3 0.22
. fissilis oscura 17 9.0 3.40
C. speciosa clara 0 0.0 0.00
C. trichotoma oscura 10 4.2 0.80
C. gonocarpum clara 5 2.7 0.04
H. balansae Mo clasificada 17 9.0 0.85
Lmuehlbergionus  clara 4 21 0.80
0. diespyrifolia oscura 36 191 0.33
P. rigida clara 14 74 1.40

Propiedades biomecdnicas y ecofisioldgicas de especies de drboles nativos y cultivados en la

provincia de Misiones
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Figura2.3. Distribucion de frecuencias expresada en porcentaje para cada especie de: a)
posicion que ocupan los individuos en el dosel segin las categorias emergente,
dominante, codominante y juvenil o suprimido,; b) porcentaje de la copa colonizado por
lianas clasificadas segiin el Método de Fournier (% de la presencia del cardcter, en
donde 0= ausencia, 1= 1-25%, 2= 26-50%, 3=51-75%, 4= 76-100% y r=raro, menor a
1%), en el grdfico se agruparon las categorias 2, 3y 4y se excluyé la categoria raro y; c)
indice de posicion de la copa segun Clark & Clark (1992), no se registraron individuos en
la categoria 1 (sdlo recibe luz vertical) y 2 (hasta 10% de luz lateral), por lo que se

graficaron las categorias 3 a 5. Se agrega abreviatura del nombre cientifico, consultar

nombre completo en la Tabla 2.1.
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Figura 2.4. Relacion entre la tasa de crecimiento diamétrico y la densidad de madera
del tallo principal para las especies estudiadas. Cada simbolo corresponde al promedio
de la especie (#ES), se agrega abreviatura del nombre cientifico, consultar nombre
completo en la Tabla 2.1. La linea punteada indica la regresion lineal ajustada a los
datos para todos los individuos, Y= 11.8287-12.8226 X; y la sélida a la regresion con los
individuos que no sufrieron danos (un 80% del total), Y=14,2568-15,6787 X. Se indican
coeficientes de determinacién (R?) para las dos regresiones y los niveles de significancia

(% P<0.05; **, P< 0.01;*** 0.001). Las especies P. rigida y B. riedelianum no fueron

incluidas en los andlisis.
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Figura 2.5. Relacién entre la densidad de madera de ramas entre 2 y 8 cm de diametro;
y la densidad de madera del tallo principal para las especies estudiadas. Cada simbolo
corresponde al promedio de la especie (+ES), se agrega abreviatura del nombre
cientifico, consultar nombre completo en la Tabla 2.1. La linea sélida indica la regresion
lineal ajustada a los datos, coeficiente de determinacién (R?) y niveles de significancia (*,

P<0.05; ** P< 0.01;***, 0.001). La linea de puntos indica la relacién 1:1.
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Figura 2.6. Relacion entre (a) mdédulo de Rotura; (b) mddulo de elasticidad; (c)
resiliencia total y densidad de madera en seco (izquierda) y saturada (derecha). Cada
simbolo corresponde al promedio de la especie (+ES). Regresion lineal ajustada a los
datos, coeficientes de determinacion (R?) y niveles de significancia (* P<0.05; ** P<

0.01;*** 0.001). La especie L. muehlbergianus fue excluida de estos andlisis. En a) se

indican las abreviaturas de cada especie, los simbolos de cada especie se mantienen en el

grdfico. En Tabla 2.1 puede consultarse el nombre completo.
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Figura 2.7. Relacion entre (a) la dureza con corteza incluida; (b) la dureza sin corteza y
la densidad en seco (izquierda) y saturada (derecha). Cada simbolo corresponde al
promedio de la especie (#ES) se indican las abreviaturas de cada especie, en Tabla 2.1
puede consultarse el nombre completo. Regresion lineal ajustada a los datos, coeficientes
de determinacion (R?) y niveles de significancia (*, P<0.05; ** Ps< 0.01;*** 0.001). La

especie L. muehlbergianus fue excluida de estos andlisis.
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Figura 2.8. Relacion entre el mddulo de elasticidad y el médulo de rotura. Cada simbolo
corresponde al promedio de la especie (*#ES). Regresion lineal ajustada a los datos,

coeficientes de determinacion (R?) y niveles de significancia (*, P<0.05; ** P< 0.01;***,

0.001).
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Arboles muertos Arboles vivos

Bl Alta densidad= 24.87 % Bl Altadensidad=22.10 %
3 Baja densidad= 38,62 % 3 Bajadensidad= 18: 42%
@l Ofras especies= 36.51 % Bl Otras especies= 59.47%

Figura 2.9. Porcentaje de drboles muertos hallados en el sitio de estudio de las especies de baja
densidad de madera (5 especies, de 0 a 0.59 gcm-3) y las de alta densidad (5 especies, 20.6 gcm3 ), y la

abundancia relativa de drboles vivos de esos mismos grupo de especies.
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2.5 Discusion

2.5.1 Densidad de madera, tasas de crecimiento y caracteristicas arquitecturales

La tasa de crecimiento diamétrico promedio por especie estuvo fuerte y negativamente
relacionada con la densidad de madera consistente con la primera prediccidon de este estudio. En los
bosques tropicales, las tasas de crecimiento y la longitud de vida de las especies pueden diferir
sustancialmente aun en arboles dominantes del dosel de tamafos similares (Chambers et al., 1998).
Los patrones de asignacién de recursos entre crecimiento y reproduccién se ven reflejados en las
diferentes historias de vida de las especies (Charnov, 1993). La densidad de madera se ha citado cdmo
el determinante principal de la variacién de la historia de vida de las plantas lefiosas (Whittaker &
Woodwell, 1968). La coexistencia de una diversidad de especies y sus distintas historias de vida, se
debe en parte a las relaciones de compromiso involucradas en la asignacién de recursos. En su estudio
sobre relaciones alométricas, Enquist y colaboradores (1999) muestran que existe una relacion de
compromiso entre la tasa de crecimiento (o el aumento en didmetro) y la asignacion de recursos a la
densidad del tejido xilematico para un amplio nimero de especies tropicales. Este mismo patrén ha
sido confirmado con las especies arbdreas subtropicales de este estudio. La longitud de vida de las
especies estudiadas no ha sido determinada y puede ser que todos los individuos no se encuentren en
la misma fase de las curvas de crecimiento en funcién de la ontogenia o de la edad. El efecto de la
etapa en que se encuentra un individuo sobre el crecimiento no fue controlado y puede haber influido

en el resultado. Determinar la longitud de vida y el didametro medio de adulto de cada especie hubiera
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requerido un esfuerzo de muestreo muy superior al realizado. Sin embargo, todos los individuos
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seleccionados alcanzaron la madurez reproductiva y pertenecen al rango mds acotado de la media por
especie obtenida a partir de todos los individuos relevados (ver Materiales y Métodos).

Desde que comenzd a estudiarse la densidad de madera cémo rasgo funcional, muchos
estudios hallaron una relacién de compromiso entre las tasas de crecimiento y la densidad de madera
(Muller-Landau, 2004; King et al., 2006; Chao et al., 2008; Poorter et al., 2008; Wright et al., 2010).
Poorter y colaboradores (2008), en su estudio observaron que la densidad de madera era el mejor
predictor de las tasas de crecimiento, ademas de otros rasgos funcionales como la altura maxima de
los arboles, o el area foliar especifica. Los autores sugieren que la densidad de madera es el mejor
predictor de las tasas de crecimiento debido a que estd directamente relacionada con los costos de
construccion de la madera. Las bajas tasas de crecimiento de las especies de alta densidad de madera
en comparacion con las de baja densidad también puede relacionarse con la arquitectura hidraulica de
estas especies (ver Capitulo 3). Las especies de madera densa son menos eficientes en el transporte de
agua (Campanello, 2004; Chave et al., 2009; Villagra et al., 2013), lo que podria resultar en una menor
tasa de transpiracion, fotosintesis y crecimiento.

En las selvas tropicales, la radiacién es un recurso muy importante relacionado con las tasas de
crecimiento (Poorter et al., 2008). Las caracteristicas de los arboles estudiados que mejor explicaron
las tasas de crecimiento, independientemente de la especie, fueron el indice de posicion de la copa
(cuanto mas iluminadas, es decir las copas interceptaban mayor cantidad de radiacién solar, mayor fue

el crecimiento de los arboles) y la densidad de madera (cudnto mayor la densidad, menor la tasa de

crecimiento).
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Parapiptadenia rigida y B. riedelianum son especies de alta densidad de madera y altas tasas
67

de crecimiento pero tienen caracteristicas distintas. Son las dos especies con mayor altura de las 10
especies nativas estudiadas y son las uUnicas con individuos clasificados como emergentes.
Balfourodendron riedelianum tiene una relaciéon H DAP! mayor y un tamafio de copa menor que P.
rigida. Esta ultima tiene la copa mas voluminosa de todas las especies. Las especies mads altas pueden,
en promedio, interceptar una cantidad mayor de radiacion en comparacion con las especies mas
pequefias (Poorter et al., 2005). Esto, combinado con un drea de copa grande (Poorter et al., 2006)
puede determinar que individuos de especies mas expuestos tengan tasas de crecimiento mayores que
individuos de especies en posiciones comparativamente mds bajas pero con didmetros similares.
Ademas estas dos especies estudiadas son brevideciduas y tienen hojas la mayor parte del afio
mientras que las de menor densidad de madera son deciduas y tienen hojas durante menos meses
(Cristiano et al., 2014). Las caracteristicas climaticas favorables durante la mayor parte del afio les
confiere a estas especies ventajas por sobre otras que, o bien pierden las hojas, o no se encuentran en
posicion emergente. Ademas, B. riedelianum es una especie con un muy bajo porcentaje de
colonizaciéon por lianas (Campanello et al., 2007). La colonizaciéon por lianas en P. rigida es
relativamente baja. La carga de lianas en los arboles estd asociada a su arquitectura y a las
caracteristicas de la corteza. Campanello et al., (2007) encontraron que los arboles altos y de corteza
lisa como B. riedelianum son menos colonizados por lianas que los arboles bajos y de corteza rugosas.
Los arboles que se mantienen libres de lianas tienen, en algunos casos, tasas de crecimiento mayores

gue arboles colonizados por lianas (Campanello et al., 2007), por lo cual B. riedelianum podria

presentar tasas de crecimiento relativamente mayores que otras especies. Otra posible explicacién
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relacionada con la arquitectura hidrdulica podria ser que las fibras y vasos de paredes gruesas que se
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encuentran en la madera de alta densidad protegen los vasos de implosidon cuando la escasez de agua
crea potenciales xilematicos muy negativos (Hacke et al., 2001). Por lo tanto, las especies de alta
densidad de madera en climas estacionalmente secos o en situaciones de sequia (como las que suelen
darse en Misiones de forma no predecible), podrian seguir creciendo en momentos en que las especies
de baja densidad no lo hacen. Teniendo en cuenta la vulnerabilidad a la cavitacién de las especies
estudiadas (Capitulo 3) y las tasas de crecimiento diamétrico mensuales (Débora di Francescantonio,
datos no publicados), la estrategia de crecimiento de B. riedelianum estaria asociada a la arquitectura
hidraulica (tiene una baja vulnerabilidad a la cavitacién) y la de P. rigida al tamafio de su copa. Un caso
similar al de P. rigida se observd en la especie tropical Lithocarpus rassa (King et al., 2006), una
especie de alta densidad de madera (0.66 g cm™) vy tasa de crecimiento (6.07 mm afio™). Esta especie
tuvo un drea media de copa del doble del valor promedio para las otras especies de dicho estudio.

La especie P. rigida presenté un alto nimero de individuos muertos en comparacién a su
abundancia relativa. En cambio, B. riedelianum tuvo una mortalidad baja. Esta diferencia entre las dos
especies podria explicarse por el tamafio de sus copas, la copa mucho mas chica de B. riedelianum le
otorgaria mayor estabilidad mecanica y una menor resistencia al viento. En cambio, una copa de gran
tamafio (y peso) como la de P. rigida es mas inestable mecanicamente, tiene mayores costos de
autosoporte y una mayor resistencia al viento (Mitchell, 2012). A esto se suma que, por ser una de las
especies mas altas del dosel, no estd protegida por arboles vecinos y tiene su copa totalmente

expuesta, lo que la hace susceptible a morir por desarraigo. Ademas P. rigida, al igual que otras

especies estudiadas, tiene madera oscura (Lépez et al.,, 1989; Manieri & Chimelo 1989; Tortorelli,
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2009). Las especies de maderas oscuras tuvieron mas arboles muertos (en valores absolutos y
69
relativos) que las especies de maderas claras, como por ejemplo B. riedelianum (observacién personal).

Las especies de madera clara podrian tener una mayor capacidad de rebrote que las especies de

madera oscura y, por consiguiente, una menor mortalidad.

2.5.2 Propiedades biomecdnicas

En las especies estudiadas, las densidades de madera seca en ramas variaron desde 0.36 hasta
0.73 g cm?, y las correspondientes densidades de madera de tallo principal desde 0.38 hasta 0.82 g cm’
3 valores acordes con los rangos de densidad de la madera reportados para arboles adultos de selvas
neotropicales (Muller-Landau 2004; van Gelder et al., 2006; Chao et al., 2008). Se debe conocer la
variabilidad de la densidad de madera en la ontogenia, o dentro de un individuo, para evaluar si los
valores de las propiedades biomecanicas de las ramas se pueden o no extrapolar al tallo principal
(Speck & Burgert, 2011). En la mayoria de los estudios, los datos de densidad de madera se informan
para madera seca y soélo del tallo principal de arboles adultos. Para las especies incluidas en este
estudio, se determinaron los valores de densidad de madera del tallo principal y también de ramas de
distintos didmetros de arboles adultos. La densidad de madera seca en tallo principal fue, en
promedio, 0.07 g cm™ mds pesada que la densidad en ramas, probablemente debido a que en las
ramas se incluyd la médula, porque se determind con un método que resulta en valores ligeramente
menores que el utilizado en el tallo principal (Muller-Landau, 2004; Chave et al., 2006), y porque los
cambios anatédmicos entre madera juvenil y adulta se reflejan en un aumento de la densidad. De todos

modo, se observé una fuerte correlacién entre densidad del tallo principal y ramas, lo que indica que
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en estas especies el rango de valores de densidad de la madera se mantiene en gran parte durante la

70
ontogenia (van Gelder et al., 2006). Por lo tanto, los datos de las propiedades biomecanicas de las
ramas serian extrapolables al tallo principal, aunque los valores de las propiedades biomecanicas se
modifiquen un poco con los valores de densidad de madera, y con otras caracteristicas como el
porcentaje de xilema con respecto al drea total o el grado de colonizacién por hongos del tallo principal
y las ramas, la variaciéon de tamafio elementos anatdémicos (como el largo de fibras), de los
componentes estructurales de la madera (ej. variacion en los porcentajes de celulosa y lignina) o la
variacion de tejidos como el parénquima (Cannel & Morgan, 1987; Niklas, 1993; Coronel, 1995;
Bergarder & Salmen, 2000; Salmen, 2004; van Gelder et al., 2006; Eder et al., 2013).

Las propiedades biomecanicas (MOR, MOE, RT y Dureza) aumentaron con la densidad de la
madera, consistente con la hipdtesis 2 de este capitulo y tal como se ha observado en otros estudios
(Niklas & Spatz, 2010; van Gelder et al., 2006; Coronel, 1995). La densidad de la madera seca fue en
general un mejor predictor de las propiedades biomecdanicas que la densidad saturada, salvo en el caso
del MOE en donde la densidad saturada tuvo un grado de ajuste ligeramente superior a la densidad
seca.

El grado de relacion del MOR, el MOE, la RT y la dureza con la densidad de la madera fue
similar a los observados en otros estudios (van Gelder et al., 2006). El MOR vy la dureza sin corteza
fueron las propiedades que tuvieron mayor ajuste con la densidad de madera dentro de las estudiadas.
El MOR, ademas, fue la propiedad que presentd menor variabilidad dentro de cada especie. La RT y Ia

dureza con corteza tuvieron valores intermedios en el grado de ajuste. La RT es una de las propiedades

con un rango de valores mas amplio aun si se mantiene el contenido de humedad fijo (Coronel, 1995;
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Suirez, Teresa com. pers.). Esta propiedad es afectada por el contenido de humedad aun por encima
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del punto de saturacién de las fibras, y como en este caso se trabajoé con el contenido de humedad que

tienen las ramas en condiciones naturales era esperable una alta variabilidad. La relacion entre el MOE

y densidad de madera no fue significativa, pero el MOE si correlaciond con el MOR, pudiendo

predecirse a partir de esta variable.

Ademas de la densidad de madera, la forma de las ramas tuvo una influencia muy importante
en los valores de MOR, MOE y RT. Las formas de las ramas algo tortuosas y muy tortuosas
disminuyeron la resistencia a la rotura, la rigidez y la resistencia ante un impacto (Tabla 2.6). Algunas
caracteristicas, cdbmo el tamafio de la médula, el espesor de corteza, el porcentaje de xilema con
respecto al total y el didmetro de la muestra, tuvieron una fuerte influencia en los valores de las
propiedades biomecdnicas. Grupos de especies que comparten estas caracteristicas tienen resistencias
mas cercanas entre si que los esperados si sélo se considerara la densidad de madera. A partir de estos

datos, conociendo la densidad de madera y algunas caracteristicas de las ramas y corteza de una

especie podrian estimarse mds precisamente los valores de MOR, MOE, RT y dureza.

Especies con valores de densidad de madera similares compartieron algunas caracteristicas: las
especies de maderas mas livianas tuvieron las cortezas mas gruesas y un menor porcentaje de area de
xilema, mientras que las mds densas tuvieron cortezas mas finas y mayor porcentaje de area de xilema.
Para el resto de las caracteristicas no hubo un patrén claro en relacidn a la densidad de madera. En el
caso de L. muehlbergianus que no se ajusta a las relaciones entre densidad de madera y propiedades

biomecanicas descriptas, posiblemente la combinacién de una corteza muy gruesa y un porcentaje de
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area de xilema bajo comparativamente con otras especies de equivalente densidad de madera,
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sumado a un mayor porcentaje de ramas tortuosas, determiné una disminucion desproporcionada de

las resistencias de las ramas relacionados con el MOR, el MOE y la RT.

2.5.3 Mortalidad

La densidad de madera de las diferentes especies tuvieron, seglin los resultados de este
estudio, una relacién significativa con la mortalidad de las mismas, siendo mayor en individuos de baja
densidad de madera, consistente con la hipdtesis 3, y con resultados de otros trabajos en bosques
subtropicales vy tropicales (Muller-Landau, 2004; Chao et al., 2008; Poorter et al., 2008). Cémo se
expuso al inicio de esta discusién, existe una relaciéon de compromiso entre tasas de crecimiento,
longitud de vida y tasas de mortalidad de las especies. En general, las especies de alta densidad de
madera tienen bajas tasas de crecimiento, pero también menores tasas de mortalidad. Las bajas tasas
de mortalidad de las especies de alta densidad de madera estan estrechamente relacionadas con la
estabilidad y resistencia mecanica de los arboles (King et al., 2006), cdmo se mostré en la seccién
anterior, lo que es critico para la supervivencia en el sitio de estudio sometido a fuertes rafagas de

viento (Mitchell, 2012).

En cuanto al modo de mortalidad, la mayoria de los arboles murieron desarraigados (45.5%) o
quebrados (42.3%). En este sitio, y en estas 10 especies en particular también, predomina fuertemente
la mortalidad por causas mecdnicas, por sobre causas aparentemente fisioldgicas, si bien en este tipo

de estudio se sobreestiman las categorias desarraigados y quebrados, y se subestiman los muertos en
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pie, porque no se puede detectar si un arbol quebrado o desarraigado estuvo previamente muerto en
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pie (D’Angelo et al., 2004; Putz et al., 1983). Durante el relevamiento se observaron arboles muertos
solitarios (sin otros arboles muertos alrededor) y grupos de arboles muertos. Fue muy dificil, en el caso
de los grupos de arboles muertos, determinar si un arbol murié por la caida de otro arbol o por otra
causa, esta situaciéon es frecuente en los relevamientos de mortalidad (D°’Angelo et al., 2004; de
Toledo et. al, 2012; van der Meer & Bongers, 1996). Hubiera sido mds adecuado marcar arboles y
seguir su trayectoria durante un periodo largo de tiempo para poder hacer un andlisis demogréfico. Sin
embargo este tipo de andlisis estaba fuera de las posibilidades del marco temporal de una tesis de
doctorado.

La distribuciéon de frecuencias de los modos de mortalidad en general es muy variable
dependiendo del sitio de estudio (D’Angelo et al., 2004; de Toledo et. al, 2012; Putz et al., 1983). En
este trabajo se observd una mayor frecuencia de mortalidad por desarraigo comparado con otros
estudios, lo que estaria determinado por una combinacion de caracteristicas del bosque, sus especies y
condiciones climadticas. Por un lado, en general, un bosque de alta densidad como el estudiado en este
caso (1040 ind ha™ >10 cm de DAP) es mas susceptible al viento que sitios mas abiertos (D’Angelo et
al., 2004). El bosque estudiado recibe abundantes precipitaciones todo el afio sin estacionalidad
marcada, lo que permite que los arboles puedan tener sistemas radiculares poco profundos y con poca
extension lateral (las raices son en general pequenas en relacion al tamafio del arbol), a la vez que
aumenta su vulnerabilidad al desarraigo en comparacién con arboles creciendo en suelos con menor

contenido de humedad. Una combinacién de precipitaciones abundantes en dias previos a fuertes

rafagas de viento potencia la vulnerabilidad de los arboles al desarraigo (Mitchell, 2012; Villalba,
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Ricardo com. pers.). Misiones se encuentra dentro del drea de tornados de Argentina (de Oliveira et al.,

74
2011), y en el sitio de estudio se registraron vientos muy fuertes de hasta 88 km h™. Ademas de estas
condiciones climaticas, las condiciones edaficas y la estructura del bosque en este sitio de estudio
favorecerian la mortalidad por desarraigo, por sobre la mortalidad por quiebre del tronco.

No se encontrd ningun arbol muerto de C. speciosa (Tabla 2.7), la especie con densidad de
madera mas baja. Esta relacién se encontrd en otros estudios (King et al., 2006), como por ejemplo con
especies de Cecropia. Esto podria estar asociado a que los arboles jévenes de especies pioneras no
crecen bajo las copas de otros arboles y asi reducen los riesgos por dafos fisicos causados por la caida
de ramas a la que si estan expuestos los drboles jévenes que crecen debajo de doseles cerrados.
También podria estar asociado a una alta tasa de descomposicion de las especies de baja densidad y de

madera clara (Chave et al., 2009) o la alta frecuencia de rebrote de raiz y del tallo que tiene esta

especie (Mostacedo et al., 2009).

Algunas propiedades biomecdnicas (cémo el MOR y la dureza sin corteza), alométricas (altura
promedio de la especie) y el grado de colonizacién de lianas de la copa influyeron también en el modo
de mortalidad. Los arboles chicos (bajos de estatura y de clase diamétrica) con bajo MOR, baja dureza
y de especies con tendencia a la colonizacidn de la copa por lianas murieron en general quebrados. Las
lianas constituyen una carga importante, que disminuirian la resistencia inicial (sin lianas) de estos
arboles, haciéndolos mas susceptibles a la muerte por quiebre. Los arboles grandes (altos y de clases
diamétricas mayores) con alto MOR y dureza y una menor tendencia a la colonizacion por lianas,

mueren desarraigados.
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Ademas, la posicion relativa que ocupa un darbol dentro de la estructura de la selva es de
importancia ya que los arboles mas expuestos (los emergentes y dominantes, o los mas altos, o los que
tienen pocos arboles alrededor) tienden a morir desarraigados y los arboles que estan rodeados de
otros darboles, tienden a morir quebrados, consistente con la prediccidon de la hipétesis 4. El mayor
factor de riesgo de los arboles expuestos es la intensidad del viento y el de los arboles juveniles o
suprimidos es la caida de ramas y arboles desde posiciones superiores del dosel. Los atributos
individuales de los arboles que mueren desarraigados o quebrados, se relacionan con la posiciéon que
ocupan en la estructura de la selva.

La mortalidad es un proceso predecible aunque tiene componentes estocasticos, es ademas
lento y por lo tanto se necesita ya sea una muestra de gran tamafio o un largo periodo de tiempo de
evaluacioén para obtener estimaciones de mortalidad precisas (Poorter et al., 2008). No se encontraron
en la bibliografia estudios que combinen propiedades biomecdanicas con el modo de mortalidad y lo
relacionen con la posicidon de los individuos en la estructura del bosque que ocupaban los arboles
muertos, por lo que no se pueden hacer comparaciones en este caso. En este estudio se encontré que
la posicion que ocupa un arbol en el dosel y el grado de proteccion al viento que brindan los arboles
vecinos tuvo un rol determinante en el modo de mortalidad.

Se encontré que las especies de maderas claras estudiadas tienen muy bajos valores de
mortalidad absolutos y relativos, con respecto a las especies de maderas oscuras. La principal
diferencia entre estos dos grupos de especies es la calidad y composicion de las sustancias extractivas
organicas en el duramen de cada grupo de especies. Estas sustancias estdn asociadas a las funciones de

defensa al ataque de insectos y hongos (Schultz et al., 1995; Taylor et al., 2002; Nascimento et al.,

75



Sabrina A. Rodriguez (2015)-Tesis doctoral

2013). Las maderas de color oscuro son mas resistentes a la degradacién fungica y bacteriana, que las
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maderas de colores claros (Manieri & Chimelo 1989; Chave et al., 2009; Moya & Berrocal, 2010). Se ha
probado que después de la eliminacién de los compuestos extractivos la madera disminuye su
durabilidad natural (Taylor et al., 2002). En consecuencia, se podria concluir que hubo un mayor
numero de arboles de maderas oscuras, porque tardan mas tiempo en descomponerse. Sin embargo,
las especies de maderas claras y oscuras incluidas en este estudio comparten otras caracteristicas
ademas del porcentaje de mortalidad. Estas diferencias observadas llevan a pensar en que la mayor
durabilidad de las maderas oscuras no son la Unica causa por la que se observan mas arboles muertos
de madera oscura. Las especies de madera clara son mas altas en relacién al diametro del fuste (tienen
una relacién H DAP™ mayor que las especies de madera oscura), aunque no son necesariamente mas
altas, y tienen copas mas chicas, con una relacidn area de copa: area de tallo menor que las especies
de maderas oscuras (datos no mostrados). Tener tallos relativamente finos y copas pequefias en este
sitio con fuertes rafagas de viento y abundantes precipitaciones, constituye una ventaja competitiva,

porgue las copas chicas oponen menor resistencia al viento y a su vez son mas estables porque tienen

gue sostener menos peso que una copa grande (Sterck et al., 2005).

Estas especies también se diferenciaron en el drea de xilema activo (albura) de sus tallos (ver
Metodologia y Resultados en Capitulo 4). Las especies de madera clara tuvieron una relacion area de
xilema activo: area de tallo mayor que las de madera oscura (0.86 y 0.44, respectivamente).
Probablemente las especies de madera clara tengan una mayor capacidad de rebrote que las especies

de madera oscura. En el relevamiento de mortalidad y durante el tiempo que duré el trabajo de campo
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de esta tesis se observaron numerosos arboles adultos completamente descopados (quebrados por
77
debajo de la copa) que rebrotaron y volvieron a formar su copa nuevamente (ver ANEXO I:
Fotografias). Estos drboles pertenecian frecuentemente a especies de madera clara. Estas
observaciones, mas el alto porcentaje de tejido fisioldgicamente activo adn en arboles de grandes
didametros (ver Capitulo 4), estudios previos que sugieren que la energia almacenada en el parénquima
de la albura puede ser utilizada para reparar lesiones (Shain, 1995) vy la alta capacidad de rebrote
informada para alguna de las especies de madera clara en otros estudios (Mostacedo et al., 2009),
llevaron a plantear la hipdtesis de la alta capacidad de rebrote de las especies de maderas claras. El
color de la madera podria ser considerado un rasgo funcional en especies Angiospermas tropicales.
Caracteristicas como una baja relacién area de copa: area de tallo y una alta capacidad de rebrote
luego del quiebre fueron relacionadas con una mayor supervivencia en bosques tropicales con alta
frecuencia de huracanes (Lugo & Zimmerman; 2010) .Serian necesarias investigaciones futuras, en las
gue se estudie la capacidad de rebrote de estos dos grupos de especies en distintas situaciones
(desarraigados, descopados o quebrados desde la base) y clases diamétricas de los arboles y se analice

la concentracion de hormonas involucradas en el rebrote luego de un dafio mecdnico para poner a

prueba esta hipdtesis.

2.6 Conclusiones

En este estudio se relacionaron propiedades biomecanicas y caracteristicas arquitecturales de

arboles adultos, con procesos ecoldgicos importantes como el crecimiento y la mortalidad. Se
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seleccionaron especies coexistentes que abarcan un amplio gradiente de densidades de madera
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(considerando el rango de valores del sitio de estudio y de los bosques subtropicales en general) y con
distintas historias de vida. El objetivo de este capitulo fue analizar las relaciones funcionales entre
propiedades de la madera, tasas de crecimiento y modos de mortalidad en especies arbéreas nativas
del BAs.

En este estudio, las especies de alta densidad de madera tuvieron tasas de crecimiento
menores que las especies de baja densidad, consistentemente con la hipdtesis de que existe una
relacion de compromiso entre la tasa de crecimiento y la asignacion de recursos al tallo (costos de
construccion). Ademas de la densidad de madera, los niveles de radiacién que reciben las copas de los
arboles es la variable que mejor predijo la tasa de crecimiento. La densidad de madera tuvo ademas
una relacion lineal positiva con la resistencia a la rotura ya sea por cargas estaticas o dinamicas, y con

la dureza del tallo (resistencia a la penetracion). En general, el valor de las variables relacionadas con

propiedades biomecdnicas especie especificas aumentaron con la mayor densidad de madera.

En este estudio, especies con maderas mas densas tendieron a morir desarraigadas mientras
gue las especies con maderas de baja densidad tendieron a morir quebradas, Ademas de las
caracteristicas individuales de los arboles, el modo de mortalidad se relaciond con la posicion de la
copa de los arboles dentro de la estructura del bosque que ocupaba originalmente el arbol muerto. Asi
los arboles mas altos del dosel y con pocos vecinos, murieron principalmente desarraigados. Los
arboles juveniles o suprimidos y con arboles vecinos cerca, mueren principalmente quebrados. Los

estudios sobre propiedades biomecanicas y modos de mortalidad en arboles adultos no son frecuentes
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y es la primera vez que se hace un estudio de este tipo en el BAs. Las especies seleccionadas abarcaron
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distintas densidades de madera, historias de vida, caracteristicas arquitecturales y fenologia foliares,

por lo que estos resultados podrian ser extrapolados a otras especies de bosques subtropicales con

caracteristicas similares.

Propiedades biomecdnicas y ecofisioldgicas de especies de drboles nativos y cultivados en la provincia de

Misiones
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Capitulo 3

Arquitectura hidraulica y caracteristicas
arquitecturales en especies nativas y cultivadas en el

norte de la provincia de Misiones

“La rebelion consiste en mirar una rosa
hasta pulverizarse los ojos”
A. Pizarnik
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3.1 Introduccion 37

3.1.1 Densidad de madera, caracteristicas arquitecturales y tasas de
crecimiento en especies nativas y cultivadas

Uno de los objetivos centrales de la ecologia es entender cémo los rasgos
funcionales varian entre las especies y en qué medida esta variaciéon tiene un valor
adaptativo. Existe un consenso creciente en que la densidad de la madera, la altura
maxima del arbol adulto (Hmax), €l drea foliar especifica (una medida de la superficie
producida para interceptar la radiacidn solar por unidad de peso seco invertido en la
construccion de las hojas, AFE) y el volumen de la semilla (tamafio de la semilla) son
rasgos claves para explicar atributos demograficos como las tasas de crecimiento vy
mortalidad de los arboles (King et al., 2006; Chao et al., 2008; Poorter et al.,, 2008), y
pueden relacionarse ademds con su arquitectura hidrdulica (Bucci et al., 2004; Nicklas &
Spatz, 2004; Campanello et al., 2008; Chave et al., 2009). Poorter y colaboradores (2008)
estudiaron estos rasgos (densidad de madera, Hmax, AFE y volumen de semilla) en especies
de cinco bosques subtropicales y sefialan que los rasgos morfoldgicos explicaron el 41% de
la variacion en la tasa de crecimiento y el 54% de la variacién en la tasa de mortalidad, con

la densidad de la madera como el mejor predictor de crecimiento y mortalidad.

Existe una relacidn negativa entre la densidad de madera y tasas de crecimiento en
especies nativas (Muller-Landau, 2004; King et al., 2006; Chao et al., 2008; Campanello et

al., 2011; Poorter et al., 2008). Las relaciones alométricas entre productividad y densidad
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de madera han sido analizadas ultimamente con modelos fractales lo que determind el
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comienzo de una intensa discusion sobre el significado funcional de esta relacidon (West et

al., 1999; Enquist et al., 1999). En las plantaciones forestales, distintos ensayos de

mejoramiento genético revelan que las correlaciones intraespecificas entre el crecimiento

y la densidad suelen ser débiles o inexistentes, lo que lleva a que se seleccionen los

genotipos de rapido crecimiento manteniendo una misma densidad de madera (Raiskila et

al., 2006; Weber & Sotelo Montes, 2008).

Los atributos morfo-funcionales, como la relacién altura-didmetro y el tamaiio y
forma de la copa, se relacionan con distintas estrategias de crecimiento y supervivencia de
los arboles (King, 1996; Porter et al., 2003; Sumida et al.,, 2013). En las especies que
requieren luz y que se regeneran en claros, un rdpido crecimiento en altura les permite
competir con sus vecinos y mantener una posicion dominante en el dosel una vez que el
claro se ha cerrado. Estas especies tienden a tener tallos delgados y copas angostas. Otra
estrategia de los arboles dominantes del dosel es desarrollar copas muy extendidas
horizontalmente y voluminosas pero en compensacion tienen que invertir fuertemente en
el crecimiento del didmetro del tallo para soportar esas grandes copas, reemplazar los
vasos funcionalmente inactivos y resistir el aumento de la fuerza del viento, lo que daria
lugar a una relacién asintdtica altura-didmetro (Sterck et al., 2005). Las especies tolerantes
a la sombra que se regeneran en el sotobosque también pueden tener una copa amplia

para mejorar la intercepcién de luz (King, 1996; Poorter et al., 2003). La variacion
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ontogenética del drea y profundidad de copa esta fuertemente relacionada con la especie
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(Poorter et al., 2006).

3.1.2 Arquitectura hidrdulica en especies nativas y cultivadas, Angiospermas y
Gimnospermas

La capacidad de transportar agua esta asociada al tamafio y distribucién de los
elementos de conduccién en las plantas (vasos o traqueidas). Las Angiospermas y
Gimnospermas difieren en sus sistemas de conduccion dentro del xilema y utilizan un
conjunto de estrategias hidraulicas distintas. Las Gimnospermas transportan agua en las
traqueidas, éstas se comunican entre si a través de puntuaciones (Esau, 1982). En cambio,
las Angiospermas transportan agua por elementos de vaso que se comunican entre si por
paredes terminales perforadas (placas de perforacion), ademas de las puntuaciones,
formando los vasos (Esau, 1982). A nivel de conducto (vaso o traqueida), la conductividad
hidraulica tedrica depende del diametro del lumen, segln la ecuacién de Hagen-Poiseuille,
que relaciona la conductividad hidraulica potencial de un conducto (Kiesrica) Suponiendo
un flujo laminar con el radio del conducto elevado a la cuarta potencia (Tyree & Ewers,
1991). Cuanto mas largo y ancho es el conducto, mayor es la conductividad potencial, es
decir, menor es su resistencia al flujo de agua. La eficiencia en el transporte de agua
(conductividad hidraulica por area de xilema; KS) se correlaciona positivamente con el
tamarfio de los vasos y negativamente con la densidad de la madera (Stratton et al., 2000;

Bucci et al., 2004; Campanello, 2004; Villagra et al., 2013), aunque en algunos estudios no
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se encontrd relacidn entre la conductividad hidraulica y la densidad de madera (Poorter et
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al., 2010). El area de los vasos, en general, disminuye con el aumento de la densidad de la
madera (Preston et al., 2006; Martinez-Cabrera et al., 2011). Por la relaciéon que existe
entre la densidad de la madera y las caracteristicas anatédmicas del xilema como el area
individual de vasos, el drea de vasos por unidad de superficie (o fraccion de lumen)
(Preston et al., 2006; Jacobsen et al., 2007; Zieminska et al., 2013); la densidad de madera
se puede relacionar con la conductividad hidraulica (Martinez-Cabrera et al., 2011; Villagra

et al., 2013). Aunque diferentes estructuras anatémicas pueden tener valores de densidad

de madera similares (Zieminska et al., 2013).

Durante el proceso de transpiracién, el agua en los tejidos vasculares esta sujeta a
presiones negativas o tensiones segun la teoria coheso-tenso-transpiratoria. Cuando la
tension excede un valor critico, el agua pasa de un estado liquido metaestable a vapor de

agua. Este cambio abrupto de fase dentro de los vasos del xilema provoca la ruptura en la

columna de agua o cavitaciéon. La formacién de burbujas de aire o embolismos se
origina en las aberturas presentes en las membranas de las puntuaciones que conectan
los elementos de conduccidn, las cuales permiten a su vez que las burbujas de aire se
extiendan y expandan entre los mismos (Hacke & Sperry, 2001). La capacidad de las
plantas lefiosas de sobrevivir y recuperarse de periodos de sequia sostenida estd
fuertemente relacionada con su resistencia a la cavitacién (Brodribb & Cochard, 2009). La

vulnerabilidad de los conductos del xilema a la cavitacion puede estudiarse
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empiricamente a través de diferentes métodos que estiman la tensidén del xilema en la
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que se pierde el 50% de la conductividad (P50, Tyree & Zimmermann, 2002).

El P50 varia mucho entre las especies (de 0.18 MPa a 14 MPa), con mayores
valores absolutos en las coniferas que en las Angiospermas (Maherali et al., 2004;
Brodribb et al., 2012; Choat et al., 2012 Johnson et al., 2012), siendo las Gimnospermas
menos vulnerables a la cavitacidn en forma absoluta. Sin embargo, las coniferas tienden a
experimentar cavitacién mds frecuentemente en hojas y raices que las Angiospermas en
comparacion con los tallos (Johnson et al., 2012). Se ha sugerido que en los ambientes
tropicales de tierras bajas, las Angiospermas han ganado la competencia con las coniferas
debido a sus innovaciones en el sistema de transporte hidrdulico (Bond, 1989). La
capacidad de las Angiospermas para producir un mayor volumen de madera gracias a un
mayor diametro de sus elementos de conduccion, en lugar de las traqueidas estrechas que
se encuentran en Gimnospermas y otros grupos de plantas, se considera una gran ventaja

adaptativa que ha contribuido al éxito de Angiospermas (Brodribb, 2009).

Algunos estudios encontraron una relacidn negativa entre la conductividad
hidraulica y la resistencia a la cavitacion (Hacke et al.,, 2010; Fichot et al., 2011;
Markesteijn et al., 2011), apoyando la hipdtesis que existe un compromiso entre la
eficiencia en el transporte de agua y la seguridad del sistema de transporte (Zimmermann,
1983). La resistencia a la cavitacidn se asociaria en estos casos a una mayor densidad de la

madera (Hacke & Sperry, 2001; Hacke et al., 2001; Sperry et al., 2006). Sin embargo, otros
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estudios no concuerdan con esta hipotesis (Sperry et al., 1994; Tyree et al., 1994; Alder et
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al., 1996; Cochard et al., 1999; Pratt et al., 2007, Campanello et al., 2011).

Los margenes de seguridad hidraulica se definen como las diferencias entre el
potencial hidrico del xilema que experimentan las plantas en sus ambientes y las
tensiones en el xilema que podrian causar disfuncién hidrdulica, estimadas mediante
curvas de vulnerabilidad (Johnson et al., 2012). Estos margenes de seguridad tienden a ser
mucho mayores en las coniferas que en las Angiospermas (Choat et al., 2012; Johnson et
al., 2012) y son independientes de la precipitacion media anual, sugiriendo que todos los
ecosistemas forestales son potencialmente vulnerables a disfunciones hidraulicas (Choat

et al., 2012).

En el nivel individuo, ain no se ha determinado si las especies de arboles se
comportan siguiendo una Unica estrategia en relacion a la asignacion de recursos al talloy
las hojas. Podria esperarse que especies que tienen hojas con altos costos de construccién
(con bajos valores de AFE) tengan tallos resistentes (con alta densidad de madera). Sin
embargo, no hay evidencias definitivas de que esta correlacion se pueda generalizar. En
algunos estudios, se encontraron relaciones negativas entre el AFE y la densidad de
madera (Bucci et al., 2004; Ishida et al., 2008) mientras que en otros no se encontré una
correlacién significativa (Wright et al., 2007), e incluso que las caracteristicas relacionadas

con los costos de construccion de los tallos (e.g., densidad de madera, grosor de corteza,
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contenido de humedad de la madera) y de las hojas eran ortogononales (Baraloto et al.,
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2010).

El agua puede ser un recurso limitante en el BAs de Misiones. Aunque la
distribucién de las lluvias es relativamente uniforme en el afio, hay periodos cortos sin
lluvias que pueden ocasionar déficits hidricos. Se han registrado potenciales hidricos en el
suelo de hasta -2 MPa en estos bosques (Campanello et al., 2009). Durante estos eventos

de sequia, se pueden producir embolismos en los vasos del xilema.

3.2 Objetivos

El objetivo general de este capitulo fue establecer la relacidn entre la densidad de
madera, tasas de crecimiento, aspectos de la arquitectura hidraulica (eficiencia de
transporte de agua, vulnerabilidad a la cavitacidn) y atributos morfo-funcionales en
especies nativas (las especies nativas seleccionadas pertenecen a Angiospermas) vy
cultivadas (las especies cultivadas seleccionadas pertenecen a Angiospermas y

Gimnospermas) en la provincia de Misiones.
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3.2.1 Objetivos especificos

1. Analizar la relacion entre el didmetro a la altura del pecho (DAP) y otros

atributos morfo-funcionales (altura, volumen de copa) en las especies estudiadas.

2. Determinar si la densidad de madera es un buen predictor de la eficiencia del
transporte de agua y la vulnerabilidad a la cavitacidn para el grupo de especies nativas y

cultivadas estudiadas; y para las especies Angiospermas y Gimnospermas estudiadas.

3. Establecer si hay compromisos entre la eficiencia en el transporte de agua y la

vulnerabilidad a la cavitacion para los grupos de especies estudiadas.

3.2.2 Hipotesis y predicciones asociadas

H1. Existe una relacién de compensacidon entre el tamafio de copa de un arbol y la

energia invertida en el crecimiento del tallo en las especies estudiadas.

P1. El DAP promedio de una especie aumentara con el aumento del

volumen de copa promedio en las especies estudiadas.

H2. La densidad de madera disminuye con el aumento del area individual de los
elementos de conduccién (vasos o traqueidas) y el aumento del drea de estos vasos o
lumen de traqueidas por unidad de superficie. La conductividad hidraulica potencial

aumenta con el aumento del didmetro del lumen de los vasos o traqueidas. Cémo el area
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de los elementos de conduccidn disminuye con el aumento de la densidad de madera, la
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conductividad hidraulica disminuira con el aumento de la densidad de madera.

P2. En las especies estudiadas, las Gimnospermas tendrdn menor

conductividad hidraulica especifica que las Angiospermas.

P2°. En las especies Angiospermas estudiadas, cuanto mas alta es la

densidad de la madera, menor sera la conductividad hidraulica especifica.

H3. Las especies de alta densidad de la madera son menos vulnerables a la
cavitacion que las especies de baja densidad de madera dentro de un mismo grupo de
especies (Angiospermas y Gimnospermas). Existe una relacion de compromiso entre la

conductividad hidraulica y la vulnerabilidad a la cavitacion.

P3. Especies de baja densidad de madera tendran conductividad hidraulica
y vulnerabilidad a la cavitacion mas altas que especies de alta densidad de madera

dentro de un mismo grupo de especies (Angiospermas y Gimnospermas).

P3". Las Gimnospermas seran menos vulnerables a la cavitaciéon que las

Angiospermas.
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3.3 Materiales y métodos

3.3.1 Disefio experimental
3.3.1.1 Sitio de estudio, seleccion de especies e individuos

Especies nativas

Este estudio se desarrollé en el norte de la provincia de Misiones, dentro del
Parque Nacional Iguazu, en un bosque denominado “palmital” (Srur et al., 2007). El sitio
(525 41.336, W54 28.777) se selecciond por el tipo de suelo (complejo 9, Ligier et al.,
1990), su riqueza especifica y su alto grado de conservacion, reflejado en la densidad de
individuos adultos (1040 ind ha™> 10 cm DAP, incluyendo arboles, lianas y palmitos; y 470
arboles ha™> 10 cm DAP) y el drea basal (36.86 m? ha™ > 10 cm DAP y 30.6 m” ha*> 10 cm
DAP, respectivamente). La densidad de individuos, el drea basal y la abundancia relativa
de las especies estudiadas se obtuvo a partir de un relevamiento de todos los individuos >
10 cm DAP realizado en cuatro transectas de 1000 m” en el sitio de estudio (Oliva
Carrasco, datos no publicados). Estos datos se compararon con los obtenidos para
“palmitales” en un mapeo de ambientes del Parque Nacional lguazd por Srur vy
colaboradores.

En el estudio se incluyeron 10 especies nativas de arboles (Tabla 3.1)
representativas de la regidén y que abarcan un amplio gradiente de densidades de madera,

de 0.26 g cm™ para Ceiba speciosa a 0.98 g cm™ para Holocalix balansae (Lépez et al.,
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1987; Manieri & Chimelo 1989; Lorenzi, 2002; Tortorelli, 2009), pertenecen a distintos
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estratos arbdreos (Lopez et al., 1987; Lorenzi, 2002; Tortorelli, 2009; Srur et al., 2007) y

tienen distinta fenologia foliar (Cristiano et al., 2014). También se tuvo en cuenta la

importancia comercial actual y potencial de las especies elegidas. Estas especies en

conjunto representan el 40% de la abundancia de arboles en el sitio de estudio.

Se seleccionaron 10 individuos adultos por especie, salvo en el caso de P. rigida en
donde sélo se encontraron seis drboles con DAP adecuados para el estudio en el area
relevada (aproximadamente 10 ha). Previamente a la seleccion se hizo un relevamiento en
el que se midieron todos los individuos adultos de las especies estudiadas entre 20 y 90
cm de DAP. Fueron en promedio 20 individuos por especie, a partir de los cuales se
obtuvo el DAP promedio de adulto de la especie. El rango de didmetros de cada especie
estuvo acorde con el diametro promedio de adultos en cada caso, y fue lo mas acotado
posible. Los individuos seleccionados alcanzaron la madurez reproductiva. Los individuos
seleccionados de la misma especie estuvieron separados al menos 30 m entre si para
disminuir el parentesco entre individuos. Inicialmente se seleccionaron 12 a 13 individuos
por especie, previendo posibles muertes, enfermedades o dafios fisicos importantes
durante el periodo de estudio. Al finalizar el estudio se descartaron los individuos muertos
o dafiados, analizando los datos de 10 individuos por especie. Para ampliar la informacion

consultar la introduccion de la tesis y el capitulo 2.
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Tabla 3.1. Lista de especies estudiadas, nombre comun mds utilizado, familia,

abreviatura utilizada en los grdficos de este capitulo y fenologia foliar.
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Especies nativas MNombre comin  Familia Abreviatura Fenologia faliar
Balfourodendron riedelianum (Engl.) Engl. Guatambu Rutaceas Br Brevidecidua
Cabralea canjerana (Vell.) Mart.subsp. canjearana Cancharana Meliaceae Cc Siempreverde
Cedrela fissilis Vell, Cedro Meliaceae cf Decidua
Ceiba speciosa (A.5t.-Hil., A luss. & Cambess.) Ravenna Palo borracho Bombacaceae Cs Decidua
Cordia trichotoma (Vell.} Arrab. ex Steud. Peteribi Borraginaceae Ct Decidua
Holocalyx balansae Micheli Alecrin Fabaceae Hb Siempreverde
Ocotea diospyrifolia (Meisn.) Mez. Ayui Lauraceae Od Siempreverde
Lonchocarpus muehlbergianus Hassl. Rabo molle Fabaceae Lm Brevidecidua
Parapiptadenia rigida (Benth.)Brenan Anchico colorado  Fabaceae Pr Brevidecidua
Chrysaphyllum genecarpum (Mart. & Eichler) Engl. Aguai Sapotaceae Ce Siempreverde

Especies cultivadas

Aroucaria angustifolia (Bertol.) Kuntze Araucaria Araucariaceae  Aa Siempreverde
Eucalyptus grandis W Hill. ex Maiden Eucalipto Myrtaceae Eg Siempreverde
Pinus caribaea var. caribaea Pino caribaea Pinaceae Pc Siempreverde
Pinus elliotti var. elliotti x Pinus caribaea var. hondurensis  Pino hibrido Pinaceae Ph Siempreverde
Pinus taeda L. Pino taeda Pinaceae Pt Siempreverde

Sitios de estudio de las especies cultivadas

Se eligieron las cinco especies forestales mas cultivadas en la provincia de Misiones
(Tabla 3.1). Para la seleccién de los sitios de muestreo se considerd que todos los rodales
fueran de arboles adultos, en plantaciones préximas al turno de corta. Los suelos de los
cinco sitios de muestreo son profundos corresponden, al igual que en el caso del bosque
nativo, a ultisoles (Ligier et al., 1990). Los sitios de muestreo de Pinus taeda (526 00.479,
W54 23.825), P. caribaea var. caribaea (S26 00.198, W54 23.390) y P. elliotti var. elliotti x
P. caribaea var. hondurensis (S25 58.777, W54 23.794) pertenecen a la empresa LIPSIA
S.A. y estan ubicados en la localidad de Wanda. Los sitios de muestreo de Araucaria

angustifolia (S26 04.366, W54 34.933) y Eucalyptus grandis (S26 03.091, W54 33.932)

Propiedades biomecdnicas y ecofisioldgicas de especies de drboles nativos y cultivados en la
provincia de Misiones
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pertenecen a la empresa PINDO S.A. y estdn situados en Puerto Esperanza, ambas
99
localidades en el norte de la provincia de Misiones. En la Tabla 3.2 se presentan las

caracteristicas de las plantaciones. Se seleccionaron 10 individuos adultos al azar por

especie, descartando Unicamente arboles fuertemente suprimidos.

Tabla 3.2. Caracteristicas de las plantaciones usadas como sitios de muestreo.

Densidad  Area basal

Densidad final inicial de  (m2 hal) .

Afio de Turno de  de plantacién  plantacidn Ultimo

Especie plantacién corta (afios) {Ind hal) {Ind ha'!) raleo

A. angustifolia 1984 27 210 Desconocido 26.8 2006
E. grandis 2001 14 260 1111 17.4 jul-11
Pee x Pch 1996 20 320 1700 32.0 2010
P. taeda 1995 20 180 1700 20.7 2010
P. Caribaea var. caribaea 1992 20 140 1700 20.4 2010

3.3.1.2 Densidad de madera tallo principal

Se tomaron muestras de madera de todos los individuos seleccionados de cada
especie con un barreno de incremento, desde el xilema mas superficial hasta una
profundidad de 10.5 cm. La densidad de madera se determind segun Scholz et al. (2007)

(ver Capitulo 2).

3.3.1.3 Crecimiento y caracteristicas arquitecturales

En agosto y septiembre de 2011 se colocaron dendrémetros de banda en todos los

individuos seleccionados de las 15 especies de arboles. En noviembre de 2011 se hizo una
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marca inicial, a partir de la cual se midi6 el crecimiento acumulado mensualmente hasta
100
septiembre y octubre de 2014, utilizando un calibre de 1 mm de precisién. Se dividié el
crecimiento acumulado por el periodo de tiempo registrado para obtener una tasa de
crecimiento periddica anual para cada individuo (tasa de crecimiento diamétrico, mm afio”

1). Ademas se calculd la tasa de crecimiento relativa al DAP del &rbol para anular el efecto

del tamano.

En todos los individuos seleccionados se tomaron las siguientes medidas:

- Altura (H) y altura de inicio de copa (Hf) con hipsémetro Vertex. Se considerd
altura de inicio de copa a la altura de la primera ramificaciéon importante del arbol.

- Didmetro de copas (Dc), tomando el valor de la proyeccion de copas (m) en dos
orientaciones, Norte-Sur y Este-Oeste, y luego promedidndolas (Poorter et al., 2003).

- Posicidn en el dosel, segun las categorias: emergente, dominante, codominante y
juvenil o suprimido (Donoso, 1993).

- Forma del tallo principal, segln las categorias: cilindrico, cénico, paraboloide y
neiloide (Wabo, 2006).

- Indice de posicién o iluminacién de la copa (CPl): para esta clasificacion se
considerd la competencia por luz de la copa de un arbol Unicamente con respecto a otros
arboles y no se considerd la competencia con lianas (Clark & Clark ,1992; Poorter et al.,

2003; King et al., 2006).
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- Porcentaje de la copa colonizada por lianas, segun el método de clasificacion de
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Fournier (1974).

A partir de estos datos se calculd:

- La altura de copa-Hc- (H-Hf)

- La relacién de copa viva (razon Ht Hc?)

- La estabilidad de fuste de acuerdo a la relacién H DAP* (Poorter et al., 2003;
Niklas & Spatz, 2010). Se clasificéd a cada individuo en estable (arboles con una relacién H
DAP < 80) e inestable (4rboles con una relacién H DAP*> 80).

- El volumen del tallo principal segun la férmula:

Volumen tallo= t* (DAP/2)2*H*f

donde H es la altura total del arbol y f es el factor de forma del tallo. Los tallos de
las Angiospermas (nativas y cultivadas) fueron considerados cilindricos, con un f=0.85 y los
de las Gimnospermas, cénicos con un f=0.70 (Wabo, 2006; Fadaei et al., 2008).

- El volumen sélido de copa segun la formula:

Volumen sélido de copa= (Dc)**Hc*f

donde Dc es el diametro de la copa, Hc es la altura de la copa y f es el factor de
forma del tallo. Dado que la mayoria de los arboles no tenian una proyeccién de copa
circular sino mas bien eliptica se multiplicé el Dc1*Dc2, donde Dcl y Dc2 representan los
dos diametros de la elipse. Las copas de las Angiospermas fueron consideradas esferoides

con un f= 0.5236; las de las pindceas paraboloides, con un f=0.3927 y A. angustifolia,

paraboloide expandida con un f=0.4909 (Coder, 2000).
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3.3.1.4 Conductividad hidrdulica y drea foliar especifica 102

La conductividad hidraulica del tallo se midié en ramas terminales expuestas al sol
de las 15 especies estudiadas en 4 individuos por especie entre noviembre de 2011 y
marzo de 2012. Los segmentos utilizados fueron de 22 y 47 cm de largo, dependiendo del
largo de vasos promedio de la especie. Las muestras fueron colectadas al amanecer y
trasladadas inmediatamente al laboratorio con un extremo sumergido en agua y el
extremo libre cubierto con bolsas plasticas negras para evitar la deshidratacién. En el
laboratorio, los tallos fueron cortados bajo agua y conectados a la cdmara de presién.
Previamente se determind el largo de los vasos del xilema utilizando inyecciones de aire a
muy baja presion (Zimmermann & Jeje, 1981). Se hicieron las mediciones después de
eliminar los embolismos aplicando agua tridestilada vy filtrada (0.1um) con una presién de
0.1MPa durante 50 minutos. Se midié el volumen de agua liberada bajo presién
hidrostatica constante (40 cm de altura) por unidad de tiempo a través de los segmentos
de tallo utilizando pipetas graduadas cada 0.1 ml. Tras un corto periodo de equilibrio, se
obtuvieron tres medidas consecutivas y se promediaron. La conductividad hidrdaulica (KH;

kg m st MPa™) fue calculada como:

KH = Jv/(AP/AL)

donde Jv es la tasa de flujo a través del segmento (kg s™) y AP/AL es el gradiente de

presion a través del segmento (MPa m™).
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Una vez finalizada la medicién, los extremos de los tallos fueron recortados con
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hojas de afeitar limpias y teflidos con safranina para determinar el drea de xilema activo
(AX) a aproximadamente 1 cm de cada extremo del tallo mediante la medicién del area
tefiida en la seccion transversal; todas las ramas tifieron el 100% del xilema. La

conductividad hidraulica especifica (Ks; kg m™ MPa-1 s™) fue calculada como la razén KH:

AX.

Durante las mediciones de conductividad hidraulica se observé que las
especies C. speciosa, C. fissilis y O. dyospirifolia contenian sustancias de aspecto
mucilaginoso en el xilema (sustancias de consistencia viscosa o gelatinosa cuando estaban
diluidas en agua y de consistencia gomosa cuando estaban secas) (Font Quer, 1965) (Ver
ANEXO |: Fotografias). Estas sustancias fueron observadas dentro de los vasos de las
especies mencionadas mediante un microscopio en cortes anatdmicos longitudinales
transversales realizados en las mismas ramas en las que se midié la conductividad (datos
no mostrados). Previamente se habia observado la presencia de sustancias mucilaginosas
en estas especies cuando se extrajeron muestras del tallo principal para determinar la
densidad de madera. La presencia de mucilago en el xilema fue observada en otros
estudios en arboles tropicales (Zimmermann et al., 2004). Estas especies tuvieron valores
de conductividad hidraulica muy bajos comparados con el resto de las especies de
Angiospermas estudiadas y no se consideraron fiables, por lo que no fueron incluidos en el
andlisis de Ks. Un caso similar ocurre en McCulloh et al. (2010) con la especie Luehea

seemannii.
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En las ramas usadas para calcular KH max, se midié el drea foliar de las hojas
distales para obtener la conductividad especifica foliar (KL; kg m™ MPa™ s™) y la relacién
entre la superficie foliar y el area de xilema (AF:AX). Para determinar el area foliar se
cortaron las hojas, se escanearon en fresco y mediante el Leaf Area Measurement Version
1.3 software (University of Sheffield, 2003) se midi6 el area escaneada. Con el area foliar y
el peso seco de éstas hojas se determiné el area foliar especifica (AFE; cm?® g?). Para el
calculo se descartaron los individuos con hojas juveniles o maduras. En las Gimnospermas,
el drea foliar se multiplicé por dos. En todos los casos se incluyd el peciolo para el calculo
del drea foliar. El peso seco de las hojas se determiné después de haber secado el material

vegetal en estufa a 60°C por un periodo de 3 a 4 dias, hasta alcanzar peso constante.

Para determinar la pérdida de conductividad hidraulica (KH), primero se determind
el KH max siguiendo la metodologia de la seccidon anterior y luego se midio Ia
conductividad hidraulica (KH; kg m MPats?) después de inyectar aire en el xilema (KH’) a
presiones crecientes de 0.25 a 0.5 MPa dependiendo de la especie, hasta llegar a un valor

constante de KH (Campanello, 2004).

El porcentaje de pérdida de la conductividad se calculé mediante la ecuacién:

%PC =100 (1- KH’/ KHmax).

104
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3.3.1.5 Densidad de la madera en ramas terminales 105

Se estimé la densidad de la madera de las ramas utilizadas en las curvas de
vulnerabilidad y conductividad hidraulica del tallo. Para esto se corté un segmento de 2
cm de largo y se retird la corteza y el parénquima del tallo. El volumen de cada segmento
fue medido inmediatamente usando el método de desplazamiento de agua. A
continuacién se secaron en estufa a 70°C durante 72 h para determinar el peso seco. El

valor de densidad de madera se obtuvo como el cociente entre el peso seco y el volumen.

3.3.2 Andlisis estadisticos

Se realizd una regresidn lineal simple con los valores promedio de densidad de
madera por especie en el tallo principal y los valores promedio por especie de las tasas de
crecimiento relativo para las especies nativas, en esta regresidon se incluyd a la especie
cultivada A. angustifolia por tener tasas de crecimiento similares a las especies nativas. El
resto de las especies cultivadas tuvieron tasas de crecimiento muy superiores a las
especies nativas y no se incluyeron en la regresion. Para estudiar la relacion entre distintas
variables arquitecturales (DAP, altura, volumen sdlido de copa, relacién H DAP'l),
hidraulicas (Ks, KL, AFE, AF:AX, P50, area de xilema activo) densidad de madera y tasas de
crecimiento, se realizaron regresiones simples con los valores promedio por especie,
probando distintas funciones (lineales o exponenciales) y seleccionandolas en funcién del
grado de ajuste. Se realizaron regresiones lineales simples con los valores por individuo de

DAP y altura total de los arboles, para el conjunto de especies, para las especies nativas y
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cultivadas por separado, y para cada especie. En todos los casos se probaron los supuestos
106

de independencia y aleatoriedad; normalidad; homocedasticidad y no-colinealidad. Se

verific6 normalidad con Shapiro-Wilks modificado y homogeneidad de varianza con la

prueba de Levene, no encontrandose evidencias para rechazar las hipdtesis de normalidad

y homogeneidad de varianzas (p>0.05). Para examinar las relaciones interespecificas entre

distintas caracteristicas hidrdulicas y arquitecturales, se utilizaron andlisis de correlacién

de Pearson para todas las especies en conjunto. Para todos los anadlisis de este capitulo se

utilizé el software estadistico Infostat para Windows version 2013 (Di Rienzo et al., 2013).

3.4 Resultados

3.4.1 Densidad de madera, caracteristicas arquitecturales y tasas de
crecimiento en especies nativas y cultivadas

Las especies nativas estudiadas tuvieron un amplio gradiente de densidades de
madera (Tabla 3.3), de 0.38 g cm™ para C. speciosa a 0.82 g cm? para H. balansae. En las
especies cultivadas el rango de densidades de madera fue de de 0.51 a 0.53 g cm™. Las
tasas de crecimiento absolutas y relativas fueron mayores en las especies cultivadas que
en las nativas, salvo en la tasa de crecimiento diamétrico de A. angustifolia (Tabla 3.3). En
general, las especies cultivadas tuvieron un DAP promedio por especie menor que las
1

especies nativas y mayor altura (Tabla 3.4), por lo que presentaron relaciones H DAP ~

mayores que las especies nativas. En cuanto al resto de las caracteristicas arquitecturales,
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las especies cultivadas presentaron valores intermedios con respecto a las especies
107
nativas. Las especies nativas presentaron mayor variabilidad en cuanto al indice de
iluminaciéon de la copa (Figura 3.1) que las especies cultivadas. A diferencia de las especies
nativas, entre las especies cultivadas no hubo individuos con el 100% de las copas
iluminadas o emergentes. Otra diferencia importante entre los dos grupos fue que ningun
individuo de las especies cultivadas tuvo su copa colonizada por lianas (en las especies
cultivadas se registré el porcentaje de la copa colonizada por lianas con la misma
metodologia que las especies nativas. Todos los individuos de estas especies tuvieron un
0% de la copa colonizada por lianas por no se incluyd una figura del grado de colonizacién
de la copa por lianas para especies cultivadas). Los individuos de especies nativas

presentaron distintos porcentajes de colonizacién por lianas de la copa, llegando algunos

al 100% (ver resultados en Capitulo 2).

Entre los individuos de especies cultivadas no hubo una relacién significativa entre
el DAP y la altura (Figura 3.2a). Para los individuos de las especies nativas, la altura del
arbol aumentd con el DAP en forma lineal y significativa (Figura 3.2b). Dentro de cada
especie, hubo una relacién significativa entre el DAP y la altura para siete de las 10
especies estudiadas (datos no mostrados). Las especies en las que no se hallé una relacién
significativa fueron C. speciosa, C. fissilis y O. dyospirifolia. Tampoco hubo una relaciéon
significativa entre DAP vy altura para las Gimnospermas, ni para cada especie cultivada
(datos no mostrados). Para todos los individuos (de especies nativas y cultivadas) se

encontrd una relacién significativa (R?=0.19; P<0.0001). El volumen de copa aumenté
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exponencialmente con el aumento del DAP (Figura 3.3) considerando todas las especies
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estudiadas (R*=0.73; P<0.0001).

En las especies cultivadas, la densidad de madera fue mas alta en las ramas que en
el tallo principal, mientras que en las especies nativas se observé lo contrario (Tablas 3.3y
3.5). Las tasas de crecimiento relativo se correlacionaron negativamente con la densidad
de madera para las especies nativas (Figura 3.4). Araucaria angustifolia tuvo una tasa de
crecimiento similar a las especies nativas del mismo rango de valores de densidad de
madera y fue incluida en esta regresion. Se representd las especies cultivadas y nativas en
un mismo grafico para hacer comparativas las tasas de crecimiento relativo de cada

especie en funcién del resto (Figura 3.4).

3.4.2 Arquitectura hidrdulica y drea foliar especifica

Se encontrd una relacién lineal significativa entre la densidad de madera y Ks (la
eficiencia intrinseca de transporte de agua, o conductividad hidraulica por area de xilema)
para especies nativas (Figura 3.5). Las especies con mucilago no fueron incluidas en la
regresion, ya que se comprobd que el mucilago impedia el flujo de agua a través de las
secciones de tallos. Dentro de las especies cultivadas, las Gimnospermas tuvieron valores
de Ks muy bajos (de 0.28 a 0.67 kg m™ MPa™ s) y E. grandis, la Gnica angiosperma
cultivada, tuvo un Ks mas cercano a las especies nativas que a las Gimnospermas

cultivadas.
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Las especies nativas fueron mds vulnerables a la cavitacién que las especies
cultivadas (Figuras 3.6, 3.7). Dentro de las especies cultivadas las Gimnospermas fueron
menos vulnerables que E. grandis (Figura 3.8). No se observd una relacion entre la
vulnerabilidad a la cavitacion (P50) y la densidad de madera cuando se incluyeron todas
las especies (Figura 3.8 a, Tabla 3.6). Se encontré una relacidn inversa entre la tasa de
crecimiento y el P50, las especies mas vulnerables a la cavitacion tuvieron menor

crecimiento relativo (Figura 3.8 b).

Los valores de AFE variaron entre 79.9y 127.7 cm? g'1 para especies nativas (Tabla
3.5). Los valores en las especies cultivadas fueron de 64.1 a 142.5 cm? g'l. Las especies con
bajos valores de AFE fueron mads resistentes a la cavitaciéon en tallos (Figura 3.9 a) y
tuvieron tasas de crecimiento relativo mayores que las especies con alto AFE (Figura 3.9

b).
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Tabla 3.3.Valores promedio por especie (#ES) de densidad de madera seca tomada en

los 10 cm mads superficiales del tallo principal; tasa de crecimiento diamétrico y tasa de

crecimiento relativo.

Especies nativas

Sabrina A. Rodriguez (2015)-Tesis doctoral

Densidad del
tallo
principal (g cm'3]

Tasade

crecimiento
O
anual {[mm afio™)

Tasa de

110

crecimiento relativo

C. speciosa 0.38 (0.02) 7.4 (1.0) 0.14 (0.03)
C. fissilis 0.46 (0.01) 6.9 (1.5) 0.15 (0.05)
C. trichotoma 0.54 (0.02) 5.9 (0.8) 0.13 (0.03)
C. canjearana subsp.confearana  0.56 (0.02) 6.9 (0.7) 0.12 (0.02)
0. diospyrifolia 0.57 (0.01) 5.7 (D.8) 0.11 (0.02)
C. gonocarpum 0.64 (0.02) 4,1 (0.6) 0.12 (0.03)
L. muehlbergianus 0.71 (0.02) 2.8 (0.5) 0.07 (0.02)
B. riedelianum 0.71 (0.02) 6.0 (0.9) 0.15 (0.03)
P. rigida 0.78 (0.01) 7.8 (1.1) 0.01 (0.01)
H. balansae 0.82 (0.01) 0.9 (0.3) 0.15 (0.05)
Especies cultivadas

E. grandis 0.53 (0.01) 13.4 (1.2 0.39 (0.03)
A, angustifolia 0.51 (0.01) 6.7 (0.7) 0.18 (0.02)
P. carihaea var. caribaea 0.51 (0.01) 16.6 (1.5) 0.39 (0.03)
Pee. x Pch. 0.51 (0.01) 12.9 (1.1) 0.36 (0.03)
P. taeda 0.53 (0.01) 141 (1.4) 0.35 (0.03)

Propiedades biomecdnicas y ecofisioldgicas de especies de drboles nativos y cultivados en la

provincia de Misiones
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Tabla 3.5. Densidad de madera seca de ramas terminales (n=3 a 4), potencial hidrico al
cual se pierde el 50% de la conductividad (P50, n=3 a 4), conductividad hidrdulica
especifica (KS, n=5), conductividad hidrdulica foliar especifica (KL, n=3 a 4), drea foliar:
drea de xilema activo (AF:AX, n=3 a 4) y drea foliar especifica (AFE, n=3 a 4) de las 15
especies estudiadas. Se muestra el promedio de la especie * error estandar (EE), salvo en

P50.

Densidad Ks KL

de ramas P50 (kg m* (kg m’s? AF:AX AFE
Especies nativas (gem™) (Mpa) s?mpPal) MPal107) (m’m?10°%) (em®g?)
C. speciosa 0.37 (0.07) -0.85 160 (0.14)  0.23 (0.11) 6.4 (L7) 127.7 (6.7)
C. fissilis 0.47 (0.04) 098 220 (045) 007 (0.03) 101 (21) 94.3 (3.8)
C. trichotoma 0.48 (0.01) -1.85 500 (0.82) 1439 (0.19) 54 (0.7) 79.9 (7.4)
C. canjearana subsp. canjearana 0.37 (0.02) -1.47 3.74 (0.92) 7.89 (0.05) 20.6 (0.1) 88.7 (0.0)
0. diospyrifolia 052 (0.01) -205 030 (0.09) 055 (0) 84 (21) 924 (5.6)
C. gonacarpum 0.57 (0.00) -149 3.14 (0.44) 7.01 (0.57) 40 (L5) 1109 (1.9)
L. muehibergianus 058 (0.00) -0.63 264 (053) 055 (0.23) 44 (1.8) 93.1 (5.9)
B. riedelianum 0.63 (0.03) -232 149 (0.08)  4.03 (0.07) g2 (33) 818 (2.4)
H. balansae 073 (0.01) -104 198 (0.12) 4.43 (0.12) 93 (0.8) 1264 (16.4)
P. rigida 0.81 (0.01) -0.89 294 (0.46) 11.98 (0.8) 2.7 (05) 105.3 (4.3)
Especies cultivadas
E. grandis 0.68 (0.04) -241 327 (148  0.38 (0.13) 9.9 (2.90) 68.0 (10.8)
A. angustifolia 056 (0.01) -268 028 (0.03) 0.04 (0) 7.9 (13) 97.0 (7.8)
P. caribaea var. caribaea 0.58 (0.05) -2.6 0.58 (0.18) 0.17 (0.06) 3.8 (0.4) 64.1 (3.4)
Pee x Pch 0.58 (0.07) 337 067 (007) 0.17 (0.03) 3.7 (06) 68.8 (2.3
P. taeda 055 [(0.07) 291 057 (0.10) 0.31 (0.13) 3.9 (1L3) 1425 (L.9)

Propiedades biomecdnicas y ecofisioldgicas de especies de drboles nativos y cultivados en la
provincia de Misiones
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(a) Indice de iluminacién de la copa 10 a 90 % de la copa recibe luz lateral 1
[ > 90 % de la copa recibe luz lateral

I 100 % de la copa iluminada ]
80 [ b

Cs Cf Od Ct Cc Cg Lm Br pr Hb

Distribucion de frecuencias (%)

(b) Indice de iluminacién de la copa == 10a 90 % de la copa recibe luz lateral 1
[ > 90 % de la copa recibe luz lateral

r I 100 % de la copa iluminada 1

80 - 7
60 - ] ] ] 7
40 - 7
20 + 7

0
Pt Pc Ph Eg Aa
Especies

Figura 3.1. Distribucion de frecuencias expresada en porcentaje para: a) especies
nativas y b) cultivadas del indice de iluminacion de la copa segin Clark & Clark (1992),
no se registraron individuos en las categorias 1= sélo recibe luz vertical y 2= hasta 10%
de luz lateral en ninguna especie, por lo que no se graficaron. En las especies cultivadas
no se registraron individuos en la categoria 5. Consultar abreviaturas de especie en

Tabla 3.1.

Propiedades biomecdnicas y ecofisioldgicas de especies de drboles nativos y cultivados en la
provincia de Misiones
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Figura 3.2. Relacion entre la altura total del drbol y el diametro a la altura del pecho
(DAP) para; a) los individuos de las 5 especies cultivadas y b) los individuos de las 10
especies nativas estudiadas. La linea sélida en b) indica la regresion lineal ajustada a los
datos, Y=14.2345+0.1632*X. Se indican coeficientes de determinacion (R?) y niveles de
significancia (*, P<0.05; **, P< 0.01;*** P< 0.001).
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Figura 3.3. Relacion entre el didmetro a la altura del pecho (DAP) y el volumen sélido de
copa para especies nativas y cultivadas. La linea sélida indica la funcién exponencial
ajustada a los datos, Y=53.6402*exp (0.494*X). Se indican coeficientes de determinacion
(R?) y niveles de significancia (* P<0.05; ** P< 0.01;*** P< 0.001).
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Figura 3.4. Relacion entre las tasas de crecimiento relativo y la densidad de madera del
tallo principal para las especies estudiadas. Cada simbolo corresponde al promedio de la
especie (+ES), se agrega abreviatura del nombre cientifico, consultar nombre completo
en la Tabla 3.1. La linea sélida indica la regresion lineal ajustada a los datos, Y=0.3059-
0.3341*X, para las especies nativas y la especie nativa cultivada A. angustifolia. Se
indican coeficientes de determinacion (R?) para todos los individuos y niveles de

significancia (* P<0.05; ** P< 0.01;*** 0.001). Se indican con * las especies nativas P.

rigida y B. riedelianum que no fueron incluidas en los andlisis.
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Figura 3.5. Relacion entre la conductividad hidraulica especifica (Ks) y la densidad de la
madera del tallo principal en las especies nativas y cultivadas estudiadas. Los simbolos
indican valores medios por especie (+ES) (n=4-10). Los circulos corresponden a especies
nativas, los negros a siempreverdes, los blancos a deciduas y los grises a brevideciduas.
Los cuadrados corresponden a especies cultivadas, los negros a Gimnospermas y los
blancos a Angiospermas. Consultar abreviaturas de especie en tabla 3.1. Se indica
regresion lineal ajustada a los datos, Y=7.7920-7.1583X, para especies para especies

nativas, coeficientes de determinacién (R?) y niveles de significancia (* P<0.05; ** P<

0.01;*** 0.001). Las especies con *; (. speciosa, C. fissilis y 0. dyospirifolia fueron

excluidas de la regresion por tener mucilago en el xilema.
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Figura 3.6. Curvas de vulnerabilidad a la cavitaciéon de ramas terminales de drboles
adultos, en las especies nativas. Curvas realizadas por el método de inyeccion de aire en
3 a 4 individuos por especie. Se ajusté a los datos una funcién sigmoidea (P< 0.05 en
todos los casos). Se indica en cada caso la presion necesaria en el xilema para alcanzar
un 50% de pérdida de la conductividad (P50%). Los circulos negros corresponden a

especies siempreverdes, los blancos a deciduas y los grises a brevideciduas. La especie L.

muehlbergianus presenta muy pocos puntos debido a su rdpida cavitacién.
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Figura 3.7. Curvas de vulnerabilidad a la cavitacion en ramas terminales de drboles
adultos, en las especies cultivadas estudiadas. Curvas realizadas por el método de
inyeccion de aire en 3 a 4 individuos por especie. Se ajusto a los datos una funcion
sigmoidea (P< 0.05 en todos los casos). Se indica en cada caso la presion necesaria en el
xilema para alcanzar un 50% de pérdida de la conductividad (P50%). Los circulos

negros corresponden a especies Gimnospermas y los blancos a Angiospermas.
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Figura 3.8. Potencial hidrico al que se pierde el 50% de la conductividad hidrdulica en
funcién de: a) la densidad de madera y b) la tasa de crecimiento relativo en las especies
nativas y cultivadas estudiadas. Los simbolos indican valores medios por especie.
Consultar abreviaturas de cada especie en Tabla 3.1. Se indica regresién lineal ajustada
a los datos (Y=-0.8360-5.3334X) para todas las especies, coeficientes de determinacién
(R?) y niveles de significancia (* P<0.05; ** P< 0.01;**%, 0.001).

Propiedades biomecdnicas y ecofisioldgicas de especies de drboles nativos y cultivados en la
provincia de Misiones
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Figura 3.9. Relacion entre el drea foliar especifica (AFE) y; a) potencial hidrico al que se
pierde el 50% de la conductividad hidrdulica (P50) y b) la tasa de crecimiento relativo
de las especies nativas y cultivadas estudiadas. Los simbolos indican valores medios por
especie (#ES) (n=4-10). Los circulos corresponden a especies nativas, los negros a
siempreverdes, los grises a deciduas y los blancos a brevideciduas. Los cuadrados
corresponden a especies cultivadas, los negros a Gimnospermas y los blancos a
Angiospermas. Consultar abreviaturas de especie en Tabla 3.1. Regresion lineal
ajustada a los datos (para AFE-P50: Y=123.2423+17,3313X; para AFE-Tasa de
crecimiento relativo: Y=114,9783-126,4532X) coeficientes de determinacion (R?) y
niveles de significancia (*, P<0.05; ** P< 0.01,*** P< 0.001). La especie con *Pinus taeda,

fue excluida de la regresion.
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3.5 Discusion 123

3.5.1 Densidad de madera, caracteristicas arquitecturales y tasas de
crecimiento en especies nativas y cultivadas

El volumen de copa aumentd exponencialmente con el DAP para el conjunto de
especies, esta relacidn tuvo un alto grado de ajuste. En el caso de las especies nativas esto
puede deberse a las diferentes historias de vida o estrategias de crecimiento de cada
especie y a las exigencias mecdnicas que experimentan los arboles, asociadas a cada
estrategia de crecimiento. Las copas chicas, con poco desarrollo horizontal (o bajos
diametros de copa) son menos pesadas y ofrecen una menor resistencia al viento en
relacion con las copas voluminosas, muy desarrolladas horizontalmente. Las copas chicas
son mas estables mecanicamente y se relacionan con drboles que privilegian el
crecimiento en altura (ver Capitulo 2). Las especies del dosel con copas muy desarrolladas
horizontalmente desarrollan raices tabulares para sostener su propio peso como
respuesta al estrés mecanico y tienen diametros mayores que las especies de copas chicas
(Chapman et al., 1998; Sterck et al., 2005). Todas las especies cultivadas tuvieron copas
pequeias y una relacién altura-diametro mayor que las especies nativas. La silvicultura
esta orientada a obtener este tipo morfoldgico de arboles. Estas especies son plantadas a
altas densidades inicialmente, para favorecer el crecimiento en altura por sobre el
crecimiento en diametro y el desarrollo de tallos rectos. Los tratamientos de poda y raleo

también modifican el tamafio de las copas.
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Como se ha observado en otros estudios en especies nativas creciendo en el
mismo sitio (ver Poorter et al. 2006), el DAP fue un buen predictor de la altura en arboles
adultos para el conjunto de individuos estudiados independientemente de la especie. La
relacidn altura-DAP también fue significativa para 7 de las 10 especies estudiadas. El grado
de ajuste de las ecuaciones fue mayor dentro de cada especie y las ecuaciones de
regresion presentaron distintas pendientes. Esto se relaciona con que las especies
estudiadas tienen distintas estrategias de crecimiento que se reflejan en diferentes

atributos morfo-funcionales, cdmo se discutié en el parrafo anterior y en el Capitulo 2.

El DAP en cambio no fue un buen predictor de la altura para las especies cultivadas
en conjunto. Estos resultados eran esperables, ya que las alturas de los arboles de un
rodal particular dependen de la especie, la calidad de sitio, la edad y el manejo del rodal
(Prodan et al., 1997), y cada especie tiene una relacidn altura-didmetro particular (Chechi
et al., 1998; Arias Aguilar, 2004). La falta de correlacién altura-didmetro para cada especie
puede deberse a que a una determinada edad los arboles disminuyen el crecimiento en
altura, pero siguen creciendo en didmetro, esto sucede generalmente en rodales maduros
(Assman, 1970). La edad en que la evolucion del crecimiento es a tasas decrecientes es
menor cuanto mejor es la calidad de sitio. En plantaciones de estas especies forestales las
alturas de los individuos en general es poco variable a nivel de rodal, la variable mas
importante en la determinacién de la relacién altura-DAP es la edad, y dado que se tratan
de rodales coetdneos es esperable que no se observen correlaciones entre esas dos

variables, independientemente de la calidad de sitio.
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La disminucion del crecimiento con el aumento de la densidad de la madera es
consistente con los mayores costos de construccion por unidad de volumen que tienen las
especies de madera densa (King et al., 2006; Chao et al., 2008; Poorter et al., 2008). Las
especies P. rigida y B. riedelianum no fueron incluidas en la regresién. Como se explicd en
el Capitulo 2, estas dos especies tienen altas tasas de crecimiento y alta densidad de
madera, siendo las Unicas especies que presentaron individuos emergentes, a diferencia
de los darboles del resto de las especies. Los arboles emergentes interceptan mayor
radiacion que los individuos en estratos inferiores (Poorter et al., 2005). Esto, en
combinacion con su area de copa mas grande (Poorter et al., 2006), puede permitir que
especies mas altas tengan tasas de crecimiento mayores que las especies mas bajas con
diametros similares. Por otro lado, las fibras y vasos de paredes gruesas que se
encuentran en la madera de alta densidad protegen los vasos de implosién cuando la
escasez de agua crea potenciales xilematicos negativos (Hacke et al., 2001). Por lo tanto
las especies de alta densidad, en climas estacionalmente secos, o en situaciones de sequia
como las que ocurren en Misiones (Campanello et al., 2009), podrian seguir creciendo en
momentos en que las especies de baja densidad no lo hacen. En el caso de B. riedelianum,
los valores negativos de P50 y las tasas de crecimiento diamétrico mensuales (datos no

publicados) son evidencias de su tolerancia a déficits hidricos.

Como era esperable, los individuos de las plantaciones tuvieron en general tasas de
crecimiento mayores que las especies nativas a iguales densidades de madera, excepto la

especie nativa A. angustifolia, cuyos individuos tuvieron tasas de crecimiento semejante a
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los arboles de especies con la misma densidad de madera creciendo en el bosque nativo.
126
Las especies cultivadas fueron menos vulnerables a la cavitacidén y continuaron creciendo
en cortos periodos de sequia en los que las especies nativas detuvieron su crecimiento
(datos no mostrados). Esto puede contribuir a que se observaran las mayores tasas de
crecimiento en las especies cultivadas, ademds del material genético utilizado y Ia
silvicultura orientada a lograr mayores tasas de crecimiento en los individuos
seleccionados en la etapa final de plantacién. Otra diferencia entre las especies nativas y
cultivadas es que las cultivadas no tuvieron la copa colonizada por lianas. En algunas

especies el crecimiento de los arboles disminuye cuando sus copas estan colonizadas por

lianas (Capitulo 2, Campanello et al., 2007).

3.5.2 Arquitectura hidrdulica en especies nativas y cultivadas, Angiospermas y

Gimnospermas

En las especies Angiospermas estudiadas, la eficiencia de transporte de agua (KS)
disminuyé con el aumento de la densidad de madera, consistentemente con la prediccién
de la hipdtesis 2 de este capitulo y los resultados obtenidos en otros estudios (Bucci et al.,
2004; Campanello, 2004; Scholz et al., 2008; Martinez-Cabrera et al., 2011; Bucci et al.,
2012; Villagra et al., 2013). La eficiencia en el transporte de agua aumenta con el area de
vasos y el area de vasos por unidad de superficie (Campanello, 2004; Poorter et al., 2010;

Schuldt et al., 2013). En las Angiospermas, algunos estudios encontraron que el diametro
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y/o érea de vasos disminuye en forma significativa con el aumento de la densidad de
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madera (Preston et al., 2006; Martinez-Cabrera et al., 2011; Zieminska et al., 2013), en
otros estudios se observé la misma tendencia aunque se encontraron relaciones
significativas (Poorter et al., 2010). Por otra parte, la densidad de la madera tiene una
relacidon negativa con la capacitancia, la capacidad de la madera para almacenar vy liberar
agua bajo tension, en especies de Angiospermas y Gimnospermas (Meinzer et al., 2003;
Scholz et al., 2007; Chave et al., 2009; Oliva Carrasco et al., 2014; McCulloh et al., 2014).
Algunas especies contenian mucilago en el xilema y fueron excluidas del analisis de
conductividad hidrdulica. Este estudio se realizé en primavera-verano, durante un periodo
de sequia y las especies que contuvieron mucilago mostraron poco control estomatico
frente al aumento de la demanda evaporativa. Las presencia de mucilago en el xilema ha

sido sefialada como un mecanismo para prevenir fallas hidraulicas (Zimmermann et al.,

2004).

Las Gimnospermas aqui estudiadas fueron menos eficientes en el
transporte de agua (tuvieron bajos KS) que las Angiospermas estudiadas, acorde con la
predicciéon propuesta en este Capitulo. Estos resultados son consistentes con otros
estudios (Maherali et al., 2004; Brodribb et al., 2012; Johnson et al., 2012). La eficiencia en
el transporte de agua (Ks), se relaciona positivamente con el aumento en el diametro y la
longitud de los elementos de conduccion. En Angiospermas el diametro de vasos varia de
<20 a> 500 umy el largo de vaso de unos pocos milimetros hasta varios metros de largo,

en Gimnospermas, el diametro del lumen de las traqueidas varia de <10 a> 50 um vy la
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longitud entre <1 a> 5 mm) (Chave et al., 2009; Brodribb et al., 2012), por lo que era
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esperable que esta prediccidn se cumpliera.

Algunos estudios sugieren que las caracteristicas anatdmicas, tales como el
diametro del vaso o la densidad de vasos, influyen en la eficiencia hidraulica
(conductividad hidrdulica), pero no en la vulnerabilidad a la cavitacion (Maherali et al.,
2004). Los embolismos causados por déficits hidricos estan mads relacionados con rasgos
anatdmicos microscépicos (por ejemplo, el tamafio y forma de las puntuaciones, y el area
y la porosidad de la membrana de las mismas) que con los elementos anatémicos
macroscopicos (Hacke et al., 2001; Wheeler et al., 2005; Choat et al., 2006), lo cual podria
explicar en parte por qué en algunos estudios no hay relacién entre la eficiencia de

transporte y la vulnerabilidad a la cavitacion en los tallos.

Al igual que en otros estudios desarrollados en bosques tropicales y en los estudios
previos llevados a cabo en renovales en el Bosque Atlantico semideciduo (Meinzer et al.,
2008; Campanello et al., 2011; Villagra et al., 2013), en este estudio no se encontré una
correlacién entre la vulnerabilidad a la cavitacién y la eficiencia en el transporte de agua o
la densidad de la madera para las especies nativas que apoye la hipdtesis de un
compromiso entre eficiencia en el transporte de agua y la vulnerabilidad a la cavitacion
(Zimmermann, 1983). Acorde con Lachenbruch y McCulloh (2014), es esperable que este
compromiso se acentle cuando debido a la evolucion los riesgos por disfuncion mecanica

e hidraulica son similares. En el Bosque Atlantico semideciduo, ambos riesgos tienen un
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componente aleatorio. En particular, los dafios fisicos estarian determinados
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principalmente por la caida de arboles, la incidencia de tormentas y la mayor abundancia

de lianas en las copas (Capitulo 2), mientras que los déficits hidricos pueden ocurrir de

manera no predecible a lo largo del afio. Las especies del Bosque Atlantico semideciduo

tienen diferentes estrategias para amortiguar los déficits hidricos y los riesgos mecanicos,

y la densidad de la madera se relacionaria en este caso con la posibilidad de evitar dafos

fisicos (Capitulo 2).

Tampoco se encontrd relacion significativa entre la densidad de madera y la
vulnerabilidad a la cavitacién al incluir las especies cultivadas. Las Angiospermas fueron
mas vulnerables a la cavitacion (tuvieron P50 menos negativos) que las Gimnospermas tal
como fue observado en otros estudios (Maherali et al., 2004; Brodribb et al., 2012; Choat
et al., 2012; Johnson et al., 2012). Maherali et al. (2004), en un estudio incluyendo 50
familias de Angiospermas y Gimnospermas, encontraron que la relacion significativa entre
el Ks y P50 fue explicado principalmente por la diferencia estructural entre coniferas y
Angiospermas. Cuando los dos clados se consideraron por separado no se observo
correlacién, lo cual sugiere que la vulnerabilidad a la cavitacion y la eficiencia en el
transporte de agua son en gran medida independientes. La relacidén entre la eficiencia en
el transporte de agua y la vulnerabilidad a la cavitacién deberia analizarse teniendo en
cuenta las caracteristicas hidraulicas a nivel de individuo, ya que pueden existir
mecanismos alternativos (e.g., una alta capacitancia y la posibilidad de reparar vasos

embolizados) (Meinzer et al., 2010). En este sentido, las especies con baja densidad de
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madera como C. fissilis, C. speciosa, y C. trichotoma tienen una alta capacitancia que les
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permite mantener un balance hidrico adecuado durante periodos de sequia cortos (Oliva-

Carrasco et al., 2014).

Las plantas con tasas de crecimiento mas altas fueron menos vulnerables a la
cavitacion (P50 mas negativos), tal como lo observado por Villagra et al. (2013) en un
estudio en renovales que incluia algunas de las especies analizadas en este trabajo. Una
posible explicacion es que las especies mas resistentes a la cavitacién pueden evitar la
disfuncién hidraulica en periodos de sequia y continuar creciendo, a diferencia de las
especies mas vulnerables. Esta también es una de las causas de las mayores tasas de
crecimiento de las especies cultivadas que las especies nativas. Durante el periodo de
sequia inusual de febrero a abril de 2012, varias especies nativas y una especie cultivada
(Pee x Pch) experimentaron una pérdida de agua de los reservorios en sus tallos
principales (medido a través de un decrecimiento en el DAP). Esta disminucién fue menor

en valor absoluto para Pee x Pch que para las especies nativas (Ver Capitulo 4).

No estd claro aln si las especies de arboles se comportan siguiendo una Unica
estrategia en relacion a la asignacién de recursos al tallo y las hojas (i.e., si las especies
que tienen alta densidad de madera tienen también hojas resistentes). En un trabajo
reciente donde se estudiaron 668 especies de arboles de Amazonas se observd que las
caracteristicas relacionadas con los costos de construccién de los tallos (e.g., densidad de

madera, grosor de corteza, contenido de humedad de la madera) y las hojas son
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independientes entre si, y por lo tanto una especie que tiene densidad de madera alta no
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necesariamente tiene hojas con altos costos de construccién (Baraloto et al., 2010). En
este estudio no se encontrd una relacién significativa entre la densidad de madera y el
area foliar especifica, como se encontré en otros trabajos (Bucci et al., 2004). Sin embargo
la resistencia a la cavitaciéon en ramas mostré una relacidén negativa con el area foliar
especifica. Las especies que tuvieron menores costos de construccion en hojas (bajos AFE)
fueron las mas vulnerables a la cavitacion, tal como se encontré en otros estudios
recientes (Nardini et al., 2012; Villagra et al., 2013). El area foliar especifica (AFE) es una
medida de la superficie producida para interceptar la radiacidn solar por unidad de peso
seco invertido en la construccién de las hojas (Reich et al.,, 1998). Los renovales de
especies mas tolerantes a la sombra son mas resistentes a la herviboria (Coley & Barone
1996), tienen hojas con altas concentraciones de compuestos secundarios y paredes
celulares gruesas con un contenido elevado de fibras y de lignina, lo que les confiere
mayor dureza (Alvarez-Clare & Kitajima, 2007; Onoda et al., 2008). Se esperaria entonces
gue los renovales de las especies mas tolerantes tuvieran, en general, un AFE mas bajo
que las especies que requieren luz (Kitajima, 1994; Lusk & Warton, 2007, Lusk et al.,
2008). Es esperable ademas que el crecimiento en renovales se relacione positivamente
con el AFE ya que el AFE indica la eficiencia de la inversidn de biomasa en la intercepcién
de luz (Poorter & Jong, 1999.). Sin embargo, la relacién entre el AFE y el crecimiento de

los arboles adultos tuvo resultados ambiguos en diferentes estudios (Poorter et al., 2008).

El AFE también se correlaciona con la longitud de vida de las hojas (Williams et al.; 1989;
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Wright et al., 2004; Campanello, 2004; Villagra et al., 2013). Las longitudes de vida de
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hojas de individuos adultos de las especies estudiadas aun no se ha determinado pero
seria esperable que especies como P. rigida y H. balansae, que tienen las AFE mas altas
entre las especies estudiadas tengan longitud de vida corta. Estas especies son ademas las
de mayor densidad de madera y las mds vulnerables a la cavitacién. Es posible que las
caracteristicas de sus hojas, en particular tienen foliolos muy pequefios, les confieran una
mayor resistencia a déficits hidricos (Markesteijn et al., 2011). Estas especies tienen a su
vez bajos margenes de seguridad hidrdulica en comparacién con otras especies (Oliva-
Carrasco et al., 2014), lo cual podria implicar la pérdida de hojas durante déficits hidricos

gue serian reemplazadas rdpidamente gracias a su bajo costo de construccién (Poorter &

Markesteijn, 2008).

3.6 Conclusiones

Las especies seleccionadas en este estudio abarcan un amplio rango de densidad
de madera y atributos morfo-funcionales (diferentes alturas, volimenes de copa),
constituyendo un sistema adecuado para estudiar las relaciones entre caracteristicas
hidraulicas como la vulnerabilidad a la cavitacidén, caracteristicas foliares y estabilidad
mecanica en arboles. Ademas este es el primer estudio de caracteristicas morfoldgicas y

funcionales realizado en arboles adultos en el Bosque Atlantico semideciduo.
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Pudo observarse la existencia de una relacién entre el didmetro y la altura y el
didmetro y el volumen de copa para las especies nativas, siendo mayor la altura y el
volumen de la copa cuanto mayor fue el didmetro del fuste o tallo principal. La densidad
de madera fue un buen predictor de la tasa de crecimiento en las especies nativas, las
especies con menor densidad de madera tuvieron mayores tasas de crecimiento. Sin
embargo, las especies cultivadas no se ajustaron a esta relacién funcional sino que
tuvieron una tasa de crecimiento mucho mas alta que las especies nativas con densidades
de madera relativamente bajas. Las especies con mayor densidad de madera tuvieron en
general copas amplias. Ademas, la densidad de madera no fue un buen predictor de la
vulnerabilidad a la cavitacion ni de la resistencia fisica o dureza de las hojas. Las tasas de
crecimiento relativo se relacionaron negativamente con la vulnerabilidad a la cavitacién
en tallos, es decir, que las especies mas vulnerables fueron las que menos crecieron. En
particular, las especies cultivadas fueron las de menor vulnerabilidad a la cavitacion y
mayores tasas de crecimiento. En parte, esta diferencia se debe a que la mayoria de las
especies cultivadas fueron Gimnospermas y todas las especies nativas fueron
Angiospermas. A pesar de ser angiosperma, Eucalyptus grandis comparte algunas

propiedades hidraulicas y altas tasas de crecimiento con las coniferas cultivadas.

Las especies nativas en los extremos del gradiente de densidad de madera (alta vs
baja densidad de madera) tuvieron una baja vulnerabilidad a la cavitacion por déficits
hidricos. Estas especies logran crecer y sobrevivir utilizando estrategias diferentes. Por un

lado, las de baja densidad de madera tienen una alta conductividad hidrdulica vy
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capacitancia que les permite mantener balances hidricos favorables diariamente o
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durante periodos de déficits hidricos prolongados. En el otro extremo del gradiente, las
especies con mayor densidad de madera tienen baja capacitancia y conductividad
hidraulica pero tienen hojas con alto AFE que podrian perder en caso de déficits hidricos
prolongados (operan con margenes de seguridad bajos en comparacién a las otras
especies) y que serian reemplazadas facilmente gracias a sus bajos costos de construccién.

La cavitacidon en estas especies podria ser una sefial para el rdpido cierre estomatico

durante el dia cuando el déficit de saturacién del aire es muy alto (Capitulo 4).

Los resultados de esta investigacion muestran la estrecha relacién funcional que
existe entre propiedades de la arquitectura hidrdulica en especies nativas como la
vulnerabilidad a la cavitacién y la eficiencia en el transporte de agua a lo largo del
continuo raiz-hoja y entre la arquitectura hidrdulica y las tasas de crecimiento de cada
especie. Las especies cultivadas sin embargo, que han sido seleccionadas por sus altas
tasas de crecimiento para la produccion de madera, tienen menor vulnerabilidad a la
cavitacion y hojas con un drea foliar especifica baja, es decir hojas con altos costos de
construccion. Esta informacion podria ser utilizada para la seleccién de especies nativas y
su uso en planes de mejoramiento genético y eventualmente en plantaciones forestales y
en planes de enriquecimiento de bosques nativos degradados. Este estudio contribuira a
predecir la respuesta de las especies estudiadas ante el cambio climatico y el
funcionamiento mecdnico e hidraulico, el crecimiento y la mortalidad de otras especies a

partir de rasgos como la densidad de la madera y el AFE.
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Capitulo 4

Consumo de agua en el bosque subtropical
semideciduo y en plantaciones forestales

en el norte de Misiones

“No pretendemos ver el cambio,
solo haber dejado algo

por el camino andado que pasé”
L. Gieco
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4.1 Introduccion 145

La informacién acerca de los efectos de las plantaciones de arboles sobre el ciclo
hidroldgico constituye un aspecto clave para poder evaluar el impacto de los cambios de
uso del suelo y para desarrollar estrategias relacionadas con el manejo sostenible de los
recursos hidricos. Los cambios en el uso del suelo, en particular la sustitucion de bosques
nativos por plantaciones de arboles con altas tasas de crecimiento, pueden tener un
impacto no sélo en el balance hidrico sino también en el balance de carbono a nivel
regional. Las plantaciones de arboles se estan expandiendo a un ritmo de 5.000 km? por
afio en América del Sur (Jobbagy & Jackson, 2004). Durante las Ultimas tres décadas, la
superficie de la provincia de Misiones dedicada a la forestacién se incrementd de 80.000 a
370.000 ha (lzquierdo et al., 2008), ocupando actualmente un 12% de su superficie. En
esta region, la principal entrada de agua al sistema ocurre a través de la precipitacion, la
cual es de aproximadamente 2000 mm anuales y se distribuye homogéneamente a lo

largo del afio.

La transpiracién, que involucra la absorcién del agua por parte de las raices, el
transporte por el tallo hacia las hojas y la evaporacién en las hojas a través de los estomas,
constituye la mayor pérdida de agua en el proceso de evapotranspiracién (ET) (Unsworth
et al., 2004; Stoy et al., 2006, QOishi et al., 2008). En un arbol, el consumo de agua (o flujo
diario de agua) depende de su tamario, del area de xilema activo, de sus propiedades

anatémicas y funcionales que incluyen la conductancia hidrdulica, la capacitancia y la
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resistencia a la cavitacidn. Estas propiedades pueden variar mucho entre los arboles de la
146

misma especie y especialmente entre especies (Meinzer et al., 2001; Meinzer et al., 2005;

Gebauer et al.,, 2008; Gyenge et al., 2011; Cristiano et al., 2015). Las altas tasas de

crecimiento que caracterizan a los arboles utilizados en plantaciones forestales sugieren

que estas especies podrian consumir grandes voliumenes de agua (Law et al., 2002).

El consumo de agua a nivel de bosque depende de la composicién de especies, de
la densidad de arboles, de la distribucion de clases diamétricas de sus individuos, del
manejo forestal (la aplicacién de podas y fertilizantes, ademas de los raleos y el control del
sotobosque) (Bréda et al., 1995; Bladon et al., 2006; Bucci et al., 2008; Moreno & Cubera,
2008; Gyenge et al., 2011) y la capacidad del sistema radical de las especies de explorar
distintas profundidades del suelo (Bucci et al., 2008; Kagawa et al., 2009). Existen muy
pocos estudios comparativos de uso de agua de especies nativas y cultivadas en una
misma region (Fritzsche et al., 2006; Kagawa et al., 2009; Gyenge et al., 2011). Los trabajos
citados encontraron que en las plantaciones se produce un mayor consumo de agua que
en el bosque nativo en ecosistemas tropicales tanto de alta como de baja diversidad de
especies (como los bosques de Metrosideros polymorpha en la isla de Hawaii) o en
bosques templados (Kagawa et al., 2009; Gyenge et al., 2011). Sin embargo, los bosques
subtropicales hUumedos mantienen altas tasas de fotosintesis durante la mayor parte del
afio debido a que muchas especies de arboles son siempreverdes y el periodo de invierno,

durante el cual algunas especies de dosel pierden sus hojas, es corto y con temperaturas
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bajo cero poco frecuentes (Gatti et al., 2008; Cristiano et al., 2014), por lo tanto las
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diferencias en el consumo de agua con respecto a las plantaciones podrian ser pequefias.

En regiones humedas donde los bosques son el tipo de vegetacién dominante,
como en el noreste (NE) de Argentina, el impacto de las plantaciones de arboles en los
procesos hidroldgicos, particularmente sobre la evapotranspiraciéon, ha sido poco
evaluado (ver Cristiano et al., 2015). El impacto que las plantaciones forestales tienen
sobre el ciclo hidrolégico es un tema sensible y de creciente interés tanto por aspectos
relacionados con la produccién y el manejo forestal como de la proteccién de las cuencas

hidricas y sus funciones.

En este capitulo se estimd el consumo de agua en un bosque nativo del Bosque
Atlantico semideciduo (BAs) bien conservado y en cinco plantaciones forestales de arboles
adultos, cercanas al momento de corta. Se hizo un analisis a dos escalas: a nivel de arbol y
a nivel de ecosistema. Las especies forestales elegidas son las que tienen la mayor
cantidad de superficie cultivada en la provincia de Misiones. Ademas, se analizaron
algunas relaciones poco estudiadas hasta el momento como la relacidén entre el area de
xilema activo y el tamano del arbol de acuerdo al tipo de madera (Gimnospermas,
Angiospermas de madera clara y Angiospermas de madera oscura), la relacion entre el
consumo de agua y la densidad de madera, las tasas de crecimiento, la fenologia foliar y
las caracteristicas arquitecturales de los arboles (altura, didmetro a la altura del pecho -

DAP-, volumen de copa, posicion en el dosel o indice de iluminacién de la copa). También
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se analizd la relacion entre el consumo de agua de los arboles y el grado de colonizacién
148
de la copa por lianas. Ademas, se estudié cdmo varia el consumo de agua en funcién del
déficit de saturacién del aire (DSA), la temperatura, las precipitaciones y la radiacién
global. Por ultimo, se analizd la variaciéon en el consumo de agua en funcién de las

variables climdticas para darboles en distintas posiciones en el dosel o con distintos

porcentajes de la copa colonizada por lianas.

4.2 Objetivos e hipotesis

El objetivo general de este capitulo fue estudiar la relacion entre el consumo de
agua (o flujo diario) a nivel de sitio (ecosistema) e individuo y la densidad de madera, las
caracteristicas arquitecturales de los arboles y las variables climaticas en el bosque nativo

y en cinco plantaciones forestales de la provincia de Misiones.

4.2.1 Objetivos especificos

1. Analizar la relacién entre el consumo de agua (o flujo diario) y el DAP, vy
otras caracteristicas arquitecturales (altura, volumen de copa, la posicién en el dosel y el
grado de infestacidn por lianas de la copa) para las especies estudiadas (10 especies de

arboles nativos, lianas, palmitos y 5 especies cultivadas).
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2. Analizar la relacion entre el consumo de agua y variables climaticas tales
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como el déficit de saturacion del aire, precipitaciones, periodos de sequia y temperatura

en especies de arboles nativos y cultivados.

3. Estimar y comparar el consumo de agua entre el bosque nativo y las
distintas plantaciones forestales.
4. Estudiar la relacidon entre la densidad de madera y el consumo de agua para

especies nativas y cultivadas.

4.2.2 Hipotesis y predicciones asociadas

H1. El flujo diario de agua (I dia™) de un arbol aumenta con el 4rea de xilema (AX) activo

del tallo que, a su vez, se relaciona con el didmetro a la altura del pecho (DAP) del arbol.

P1. El flujo diario de agua (I dia™) aumentara con el aumento del didmetro a la

altura del pecho (DAP).

H2. Las variables climaticas determinan parcialmente los patrones de variacion diarios y

estacionales de la tasa de transpiracién.

P2. El consumo de agua o flujo diario (I dia™) aumentara con el aumento de: el
déficit de saturacion del aire (kPa), la temperatura (C°), las precipitaciones (mm) vy la

radiacion global (MJ m™%) hasta un valor umbral a partir del cual comienza a descender.
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H3. Las tasas de transpiracion estan asociadas con las tasas de fotosintesis y con las tasas
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de crecimiento. En general, las especies utilizadas en plantaciones forestales tienen tasas
de crecimiento y una productividad mayor que las especies nativas por lo que tienen un

mayor consumo de agua.

P3. La evapotranspiracion a nivel de ecosistema (mm afio™) y el consumo de agua

diario (mm dia™) serd mayor en las plantaciones forestales que en el bosque nativo.

H4. La tasa de crecimiento esta funcional y negativamente relacionada con la densidad de

madera y se relaciona positivamente con el consumo de agua.

P4. El consumo de agua (I dia™®) disminuird con el aumento de la densidad de

madera.

4.3 Materiales y métodos

4.3.1 Disefio experimental
4.3.1.1 Sitio de estudio, seleccion de especies e individuos, densidad de

madera, tasas de crecimiento y caracteristicas arquitecturales de los drboles.

La metodologia utilizada, los sitios de estudio, las especies e individuos
seleccionados para la determinacién de la densidad de madera, del crecimiento de talloy

las caracteristicas arquitecturales son los mismos que los utilizados en al capitulo 3, tanto
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en especies nativas como en las cultivadas. Las variables medidas (como el crecimiento
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mensual, la densidad de madera, el DAP, la altura total y de inicio de copa del arbol, el
didmetro de copas, el porcentaje de iluminacidon de la copa, el porcentaje de la copa
infestada con lianas y la posicién en el dosel), los datos o relaciones obtenidas (como el

volumen de copa y volumen de tallo o la relacién H DAP™) y el andlisis de datos también se

corresponden con el capitulo 3.

Sitios de estudio

|II

Especies nativas: este estudio se desarrollé en un bosque denominado “palmita
en el norte de la provincia de Misiones dentro del Parque Nacional Iguazu, (S25 41.336,
W54 28.777), ver capitulo 3. En el estudio se incluyeron 10 especies de arboles nativos,
una especie de palmera y dos especies de lianas (Tabla 4.1). Se seleccionaron 10
individuos adultos por especie para los arboles, tres individuos >10 cm DAP para la
palmera y un individuo >10 cm DAP para cada especie de liana. En el ANEXOI: Fotografias,

se muestran imdagenes de los sitios utilizados en este capitulo

Se eligieron las cinco especies forestales mas cultivadas en la provincia de Misiones
(Tabla 4.1). Los suelos de los sitios son rojos profundos correspondientes a ultisoles (Ligier
et al., 1990). Los sitios de muestreo de Pinus taeda (526 00.479, W54 23.825), P. caribaea
var. caribaea (526 00.198, W54 23.390) y P. elliotti var. elliotti x P. caribaea var.
hondurensis (S25 58.777, W54 23.794) pertenecen a la empresa LIPSIA S.A. y estdn

ubicados cerca de la localidad de Wanda. Los sitios de muestreo de Araucaria angustifolia
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(526 04.366, W54 34.933) y Eucalyptus grandis (S26 03.091, W54 33.932) pertenecen a la
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empresa PINDO S.A. y estan situados cera de Puerto Esperanza. Ambas localidades se

encuentran en el norte de la provincia de Misiones. Se seleccionaron 10 individuos adultos

por especie. En la Tabla 4.2 se presentan las caracteristicas de las plantaciones.

Tabla 4.1. Lista de especies estudiadas, nombre comun mds utilizado, familia,

abreviatura utilizada en los grdficos de este capitulo y fenologia foliar.

Especles natlvas Mombre comin  Famllia Abreviatura Fenologia Follar
Ratfaurodendron radelionum (Engl.) Engl Giuatambi Frugtace e Br Brayidecidua
Cabrotég conférana (Ve ) Mart.subsp, confearamn Cancharand talizceae Cr SiEmproyerde
Cedroia fissilis Ver Cedro maliacege 5 ] Decidua
Cebe speciosg {450 -Hi1, Aduss, & Cambess, ) Ruvenna Pule borracho Bombacaceae (3 Pecitiea
Cardie teictodarno (Vell ) Al ex Sheikd, Peteribi Borraginaceas Ct Peciiliea
Holewc ity bifaersoe Michiel Alecrin Faliaceae His Stempieyerde
Cootea dios pyifolio (Meisn. | Mexz. Al Lanraceas O Siempreverde
tanchocnrpos muehibergionus Heass Rabio molle Fabareas Lm Brevidecidiua
Parapiptadenia rigida [Renth. JRrenan Anchico coloradn  Fabaceas P Brevidecidiua
Chirpsophiy i gonoearpbm (Warcd, & Eichilers ) Engl, Agutal Sapotaceds g Stempieyerde
Pisanie aculdato | Yaguapinda Mictaginaceas Pa sin datos
Amphifophitm Kunth sp. Feine e monn Blgnoneacsse A S datos
Eoterpie edulis Mart Patmito Alocaceae ke Stermpreverde
Especlesculthiadas - . — -
Araucaria angustifolio (Bertol ) Kuntze Araucaria Araucanaceas A Siempreverde
Eucalptus gramndis W HIN ex Maiden Eucalipto Myrtaceae ke Siempreverde
Finurs canbaea war. corboed Prvo caribasa Pinaceae Pe Siempreverde
Pitas effattl var elffotts x Mnus cordbaea var, hondurensis  Pino hibrido Finaceag Ph Siempreverde
Pityas toeda L Pino taeda Finaceag Pt Siempreverde

Propiedades biomecdnicas y ecofisioldgicas de especies de drboles nativos y cultivados en la

provincia de Misiones
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Tabla 4.2. Caracteristicas de las plantaciones usadas como sitios de muestreo. La
especie Pee x Pch corresponde al hibrido P. elliotti elliotti x P. caribaea honduensis. 153

Densidad  Area basal

Densidad final inicial de  [mZha) )

Afio de Turno de de plantacién  plantacién Ultimo

Especie plantacién  corta (afios) {Ind ha) {Ind ha') raleo

A. angustifolia 1984 27 210 Desconocido 26.8 2006
E. grandis 2001 14 260 1111 174 jul-11
Pee x Pch 1996 20 320 1700 32.0 2010
P. taeda 1995 20 180 1700 20.7 2010
P. Caribaea var. caribaea 1992 20 140 1700 204 2010

4.3.1.2 Densidad de madera del tallo principal, mediciones de crecimiento y

caracteristicas arquitecturales

Se tomaron muestras de madera de todos los individuos seleccionados de cada
especie con barreno de incremento, desde el xilema mas superficial hasta una
profundidad de 10.5 cm. La densidad de madera se determind segln Scholz vy
colaboradores (2007) (Capitulo 2). En agosto y septiembre de 2011 se colocaron
dendrémetros de banda en 10 individuos por especie en las 15 especies de arboles
seleccionadas (10 en especies nativas 5 en plantaciones forestales), En noviembre de
2011 se hizo una marca inicial, a partir de la cual se midié el crecimiento acumulado
mensualmente hasta septiembre y octubre de 2014, utilizando un calibre de 1 mm de

precision. Se dividi6 el crecimiento acumulado por el periodo de tiempo de medicidn para
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obtener una tasa de crecimiento periddica anual para cada individuo (tasa de crecimiento
154

diamétrico, mm aﬁo'l). Ademas se calculd la tasa de crecimiento relativa al DAP del arbol,

para eliminar el efecto del tamafo del arbol. Esta metodologia permite detectar

decrecimientos en el DAP debido al consumo de agua de los reservorios internos de la

planta durante periodos de sequia.

En todos los individuos seleccionados se tomaron las siguientes medidas: el
didmetro a la altura del pecho (DAP), altura (H) y altura de inicio de copa (Hf), didmetro de
copas (Dc), posicion en el dosel, forma del tallo principal, indice de posiciéon de la copa
(CPI) y porcentaje de la copa colonizada por lianas. A partir de estos datos se calculé la
altura de copa (Hc, calculada como H-Hf), la relacién de copa viva (Ht Hc™), la relacién H
DAP y se clasificd a cada individuo segun el indice de estabilidad del fuste. También se
calculé el volumen del tallo principal y el volumen sélido de copa (Ver Materiales y

Métodos capitulo 3).

4.3.1.3 Area de xilema activo

Se obtuvo el area de xilema activo (AX) con el método de inyeccién de safranina (Meinzer
et al., 2001). Se perforaron los troncos de los arboles al amanecer hasta el centro de cada
arbol a 1.30 m de altura y se inyectd safranina. Después de 5 hs de la inyeccién de
safranina, se tomd una muestra de los arboles tefiidos con barreno de incremento a 5 cm

por encima de la inyeccidn inicial, perforando también hasta el centro del arbol. En Ia
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muestra obtenida se midid la longitud tefiida con safranina con un calibre. Se tifieron los
155
individuos en los que se midié flujo de agua, de cinco a 10 individuos por especie, de 20 a

90 cm de DAP. Para estimar el area de xilema activo de cada arbol muestreado se utilizo la

siguiente formula:

Area de xilema activo (cm?) =rt*((Rsc-Lax)* 0.5)°

donde Rsc es el radio del arbol sin corteza en cm (obtenido a partir de dividir el
DAP en dos y restar el espesor de corteza) y Lax es la longitud de xilema tefiido obtenido
de la muestra, en cm. El espesor de corteza se obtuvo retirando una porcién de corteza
hasta el cambium y midiendo con calibre su espesor en dos a tres arboles adultos por
especie. Los valores obtenidos se promediaron y se obtuvo el espesor de corteza por
especie. Se hicieron regresiones lineales entre el DAP y el AX de cada especie. A partir de
esto se pudo estimar el AX para cada individuo considerando el crecimiento, es decir,

aplicando la ecuacién de regresion al DAP estimado mensualmente.

Se observd un patrén distinto en la relacidon entre el AX y el DAP, para distintos
grupos de especies. Las especies se clasificaron segin el patrén observado en
Gimnospermas y Angiospermas de madera clara y Angiospermas de madera oscura, segun
el color observado y reportado en la bibliografia del duramen (Manieri & Chimelo 1989;
Tortorelli, 2009). El color del duramen estd relacionado con las presencia de sustancias
extractivas (ver Capitulo 2). Son Gimnospermas las especies: A. angustifolia, P. taeda, P.

Caribaea y Pee x Pch. Son Angiospermas de madera clara las especies: L. muehlbergianus,
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C. speciosa, C. gonocarpum y B. riedelianum. Son Angiospermas de madera oscura las
156
especies: C. fissilis, C. trichotoma, O. diospyrifolia, C. canjearana, P. rigida y E. grandis. La

especie H. balansae no se incluyd en la clasificacidn, ya que por su tallo tabular, no se

pudieron hacer determinaciones precisas del drea del xilema activo.

4.3.1.4 Flujo de agua a nivel individuo

Desde febrero de 2012 a diciembre de 2013, se instalaron sensores para medir el
flujo de agua en xilema activo mediante el método de disipacién de calor constante
(Granier, 1985, 1987; Bucci et al., 2008) en seis a 11 individuos por especie en los arboles
cultivadas y en dos a tres individuos en los arboles nativos. El método consiste en insertar,
en este caso a 1.30 m de altura, un par de agujas hipodérmicas de 20 mm de largoy 2 mm
de didmetro, que contienen dentro una termocupla de cobre-constantan dentro de un
tubo capilar de vidrio y una resistencia de constantan en espiral alrededor del tubo
capilar. Las sondas se insertaron a 10 cm entre si en la misma posicidn vertical. La sonda
superior se calentd continuamente por medio de la resistencia eléctrica a una potencia
constante, mientras que la sonda no calentada sirvié como referencia de temperatura. El
circuito de termocuplas se conectd mediante cables a un sistema de adquisicién de datos
de seis canales en las plantaciones (CR 10X, Campbell Scientific, Logan, Utah, EE.UU.). En
el bosque nativo se conectaron a un equipo multiplicador de datos de 32 canales

(Multiplexer AM 16/32, Campbell Scientific, Logan, Utah, EE.UU.) que se conecta a un CR
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10X. Las resistencias son conectadas a un regulador de voltaje. Se utilizaron baterias de 12
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V de ciclo profundo para suministrar la energia necesaria para calentar las resistencias.

Una vez instalados los sensores en el arbol se protegieron con material reflectante (papel

aluminio). Las diferencias de temperatura entre las sondas se registraron cada 10 s y se

promediaron los valores cada 10 minutos.

La densidad de flujo (JS) se calculd a partir de la diferencia de temperatura entre
las dos sondas utilizando una calibracién empirica (Granier, 1985, 1987). Aunque se ha
sugerido que cada especie requiere de una calibracion individual para obtener
estimaciones adecuadas de flujo de agua utilizando el método de disipacién de calor
(Steppe et al.,, 2010), el modelo empirico se validé para arboles tropicales con una
anatomia del xilema similar a los que estan utilizando en este estudio (Clearwater et al.,
1999; McCulloh et al., 2007). Se corrigieron los gradientes de temperatura naturales entre

las dos sondas segun Do & Rocheteau (2002).

El flujo de agua se obtuvo multiplicando la densidad de flujo por el AX. Se obtuvo el
flujo de agua en litros hora, litros dia™, el promedio mensual y anual de litros diarios de
todos los arboles medidos. Los valores de flujo diario se obtuvieron a partir del promedio
de todos los dias completos medidos para cada arbol. Para los flujos por especie, se
promedid el flujo diario de los individuos medidos en cada especie. Para A. angustifolia se
promediaron datos de 47 dias en seis individuos, para E. grandis 66 dias en seis individuos,

para P. taeda 57 dias en seis individuos, para Pee x Pch 34 dias en 11 individuos, para P.
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Caribaea 29 dias en ocho individuos, para C. speciosa 36 dias en tres individuos, para C.
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fissilis 108 dias en tres individuos, para C. trichotoma 54 dias en dos individuos, para O.
diospyrifolia 106 dias en dos individuos, para C. canjearana 122 dias en dos individuos,
para C. gonocarpum 110 dias en dos individuos, para L. muehlbergianus 93 dias en tres
individuos, para B. riedelianum 91 dias en tres individuos, para P. rigida 63 dias en dos
individuos, para H. balansae 116 dias en tres individuos, para E. edulis 37 dias en tres
individuos, para P. aculeata 56 dias en un individuo y para Amphilophium sp. 36 dias en un
individuo. Para los promedios mensuales por individuo se consideraron los meses en que
al menos hubo cinco dias medidos. Al inicio de las mediciones de flujo de este estudio no
se tenia un registro de la fenologia de estas especies en el sitio y no se podia determinar
con precisiéon en qué periodo cada especie tendria el 100% de la copa con sus hojas

expandidas. Por eso se calcularon los promedios de flujo en funcién de todos los dias

medidos para cada especie.

Un factor clave para la obtencién de buenas estimaciones de flujo de agua en
arboles es reducir al minimo los efectos de la cicatrizacion de los dafios producidos al
insertar el sensor (Wiedemann et al.,, 2013). Por este motivo, los sensores fueron
cambiados de posicion con frecuencia, principalmente en las especies resinosas. Al
comenzar con las mediciones de flujo se observd que algunos individuos tenian valores de
flujo considerablemente mayores al resto de los individuos de la misma especie. En estos

individuos también se cambid el sensor y la posicidon en la que estaban instalados con
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frecuencia, y continuaron teniendo valores de flujo muy superiores al resto, por lo que se
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comprobd que no era un error de medicién y efectivamente el consumo era mayor.

4.3.1.5 Consumo de agua a nivel sitio o ecosistema

Plantaciones

El flujo diario fue escalado hasta obtener la transpiracion a nivel de sitio (T, mm
dia™), multiplicando el flujo diario (I dia™) obtenido de las mediciones de campo por la

densidad de individuos en la plantacién. Se usé la siguiente formula (Bucci et al., 2008):
T= (F* BAY)* BA;

donde F es el flujo diario (I dia™), BA; es el 4rea basal promedio por arbol (cm?), y

BAres el drea basal total por unidad de superficie (cm®m?).

Para estimar la densidad de plantacion, la distribucidon de clases diamétricas e
informacién del sotobosque se relevaron todos los individuos > 10 cm DAP en una
transecta de 1000 m? en cada rodal (Oliva Carrasco, datos no mostrados). Los valores de
BAiy BA; se obtuvieron a partir del DAP promedio de estas transectas. El DAP promedio
de los arboles medidos en las transectas fue similar al DAP promedio de los individuos en

gue se midio el consumo de agua.

La evapotranspiracion (ET) de los ecosistemas forestales debe incluir, ademds del

flujo transpiratorio de cada arbol, la intercepcion del dosel, un componente importante de
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la pérdida de agua a la atmdsfera. La intercepcion del dosel es considerada aqui como una
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proporcidn constante de la precipitacién anual para el bosque nativo y las plantaciones de
arboles. La evapotranspiracion total de cada sitio (bosque nativo o plantaciones) (ET, mm
dia™) se calculé utilizando los valores de T obtenidos a partir de mediciones de campo mas
el agua interceptada por el dosel obtenida de la literatura para ecosistemas similares
(Miralles et al., 2010). Para E. grandis, se utilizé un valor de interceptacién anual promedio
de 18% de la precipitacidon anual, que corresponde a bosques siempreverdes de hoja
ancha. Para las plantaciones de A. angustifolia, P. taeda, P. Caribaea y Pee x Pch se utilizé
un valor promedio de 29% que corresponde a bosques de coniferas (Miralles et al., 2010).
Estos valores se aproximaron a resultados preliminares sobre las medidas de intercepcion
del dosel realizadas en P. taeda (Paula Campanello, com. pers.). Se sabe que la
intercepcién varia con el estado fenoldgico de los arboles y la intensidad de la

precipitacion. Es este caso se utilizan promedios anuales por lo que esos efectos estan

compensados por la variaciones producidas durante el afio.

Bosque nativo

En el sitio de especies nativas se realizd un relevamiento de todos los individuos >
10 cm DAP en cuatro transectas de 1000 m? cada una, en donde se midié el DAP y se
identificd cada especie, para determinar la abundancia relativa y la distribucidn de clases
diamétricas de las especies estudiadas (Oliva Carrasco, ver figura 2.1 en capitulo 2). La

abundancia relativa de cada especie fue contrastada con la abundancia relativa de las
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mismas obtenida en un relevamiento de 17 parcelas de 900 m? en palmitales del Parque
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Nacional Iguazl y no se encontraron diferencias entre estos dos estudios (Malena Srur,

com. pers., datos no publicados, ver metodologia en Srur et al., 2007). En conjunto, las 10

especies de arboles mas la especie de palmito E. edulis y las lianas representan el 73% de

la abundancia relativa de individuos >10 cm DAP en el sitio.

Para el cdlculo de consumo de agua a nivel sitio se utilizdé la misma férmula que
para las plantaciones, pero en este caso, F (flujo diario) representa la sumatoria de los
promedios de flujo ponderados por la abundancia relativa de la especie en el sitio.
Ademas, se tuvo en cuenta tanto el DAP de los arboles medidos como el DAP promedio de
la especie en el sitio. Por ejemplo, el flujo diario de B. riedelianum se midié en arboles con
un DAP promedio de 48.6 cm y fue de 112.6 | dia?, pero el DAP promedio de todos los
individuos de esta especie en el bosque nativo fue de 32.6 cm. Por eso se reemplazé el AX
del arbol medido, por el AX que tendria un arbol de 32.6 cm_lo que resulta en un flujo
diario para la especie en ese bosque de 75.6 | dia™. En las especies en las que se obtuvo
una ecuacion de regresion con buen grado de ajuste entre DAP y AX, se procedié como en
el ejemplo y en las especies que no hubo una relacién tan clara se hizo una interpolacion
con los valores y los diametros de los individuos medidos de cada especie. Para obtener
BA;y BA1 se identifico el area basal de cada grupo (arboles, lianas y palmitos) y se utilizo el
promedio de areas basales de las cuatro transectas. El valor obtenido de ET que

representa un 73% del area basal relativa fue llevado a un 100%.
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4.3.1.6 Variables climdticas
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Todos los datos de las variables climaticas usadas en este capitulo corresponden a
la estacion meteoroldgica Iguazu-Aéreo del Servicio Meteoroldgico Nacional (SMN),
ubicada a 8 km del sitio de especies nativas y a menos de 50 km de las forestaciones. A
partir de los datos horarios de humedad relativa y temperatura, se calculé el déficit de
saturacion del aire (DSA) horario. Con los valores horarios de DSA, se obtuvo el DSA

promedio diario y el DSA mdaximo diario.

4.3.2 Andlisis de datos

Se realizaron regresiones simples entre AX y DAP, por especie, por grupos de
especies (Gimnospermas, Angiospermas de maderas claras y Angiospermas de maderas
oscuras) y para el conjunto de individuos medidos. Para estudiar la relaciéon entre el flujo
diario y el tamafio del arbol, se realizaron regresiones simples entre el flujo diario por
individuo y el DAP, por grupos de especies y para el total de los individuos. Se analizé la
relacion entre la densidad de madera y el flujo diario realizando regresiones lineales
simples para especies nativas. Ademas, se estudio la relacién entre la densidad de madera
y el consumo de agua por unidad de 4rea basal. Se analizé la relacién entre el flujo diario y
el flujo por AX. Para estudiar la relacién entre las caracteristicas arquitecturales de los
arboles, las tasas de crecimiento, la densidad de madera y el flujo diario se realizaron

regresiones multiples por el método de pasos sucesivos (stepwise). En todos los casos se
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probaron los supuestos de independencia y aleatoriedad; normalidad; homocedasticidad
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y no-colinealidad. Se verific6 normalidad con Shapiro-Wilks modificado y homogeneidad

de varianza con la prueba de Levene, no encontrandose evidencias para rechazar las

hipdtesis de normalidad y homogeneidad de varianzas (p>0.05). Las variables cualitativas

fueron transformadas a variables binarias (dummy). Para todos los analisis estadisticos de

este capitulo se utilizé el software estadistico Infostat para Windows versiéon 2013 (Di

Rienzo et al., 2013).

4.4 Resultados

4.4.1 Area de xilema activo, DAP y flujo

El AX aumentd linealmente con el aumento del tamafio del arbol (DAP),
independientemente de la especie (Y=143.3072+9.4063X, R’=0.24, P<0.0001) (resultados
no mostrados). Cuando las especies fueron agrupadas, esta relacién tuvo un grado de
ajuste mayor principalmente para las Gimnospermas aqui estudiadas (R’=0.96) y
Angiospermas de madera clara (R*=0.92) (Figura 4.1a). En el caso de las Angiospermas de
madera oscura, se encontrd una relacién significativa pero con un grado de ajuste menor
(R’=0.34). Para un mismo DAP, tanto las Angiospermas de madera clara como las
Gimnospermas presentaron un AX mas alto en comparacion con las Angiospermas de
madera oscura. Al estudiar la relacion entre el DAP y el AX de cada especie, se

encontraron relaciones similares a las encontradas en las Gimnospermas y Angiospermas
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de madera clara. En las especies de madera oscura solo algunas pocas especies mostraron
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una relacién significativa entre AX y DAP (datos no mostrados).

El drea de xilema activo con respecto al drea total de la seccidn transversal medida
a la altura del DAP (AX: AT), fue mayor para las Gimnospermas y de madera clara que
para las de madera oscura (Figura 4.1b). En las especies de madera oscura, el AX:AT fue
menor que para los otros dos grupos, fue mas variable y disminuyd con el aumento del
tamafio del arbol. Sélo en este grupo se obtuvieron datos para arboles de mas de 50 cm

de DAP.

Tal como con el AX, el flujo diario aumentd linealmente con el aumento del DAP
para todos los individuos medidos (Y= -28.6142+ 2.5918X, R’= 0.37, P<0.0001) (resultados
no mostrados). Cuando se analizd esta relacién por grupos, fue significativa para las
Gimnospermas y Angiospermas de madera oscura (Figura 4.1c). En esta Figura se
incluyeron las lianas y palmitos, pero no se ajusté ninguna funcién a estos grupos dado el
bajo numero de individuos que se estudiaron. Sin embargo, se observaron bajos valores
de flujo de agua en estos dos tipos de especies lefiosas en comparacion con la mayoria de
las especies arbdreas estudiadas. El flujo diario aumentd linealmente con el aumento del
AX con un alto coeficiente de determinacién para el conjunto de individuos incluidos

lianas y palmitos (Figura 4.2).
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4.4.2 Consumo de agua y condiciones climdticas 165

El flujo diario en funcidn del DSA maximo diario tuvo una relaciéon distinta de
acuerdo a la especie. En las Figuras 4.3, 4.4 y 4.5 se muestra un caso representativo de los
siguiente grupos de especies: especies cultivadas incluyendo Angiospermas y
Gimnospermas, especies de darboles nativos caracterizadas por su fenologia (deciduas,
brevideciduas y siempreverdes), lianas y palmitos (E. edulis). En el ANEXO Ill: Material
complementario del capitulo 4, se presentan el resto de las especies de cada grupo. Para
dos especies representativas de arboles cultivados, el flujo diario aumenté hasta un DSA
maximo diario de 2.7 kPa en P. taeda (Figura 4.3a) y de 2.4 KPa en E. grandis, la Unica
angiosperma cultivada (Figura 4.3b). A partir de esos valores de DSA maximo diarios, el

flujo diario descendid.

En general, en las especies nativas siempreverdes el flujo disminuyd a partir de 2.7
kPa aproximadamente (Figura 4.4a). En otra especie siempreverde (O. diospyrifolia), el
flujo diario aumentd hasta valores de DSA maximos diarios cercanos a 5 kPa (Material
complementario capitulo 4). En cambio, las especies deciduas mostraron una disminucion
del flujo diario a valores mayores de DSA que las siempreverdes. Por ejemplo, en C. fissilis
(Figura 4.4b), el flujo comenzo a descender cerca de los 3.5 kPa de DSA méximo diario. Las
especies brevideciduas comenzaron a disminuir su flujo diario a partir de valores
intermedios de DSA entre las especies deciduas y brevideciduas. Las especie brevidecidua

B. riedelianum (Figura 4.4c) disminuyo el flujo de agua a partir de 2.8 kPa de DSA maximo
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diario. En cambio, L. muehlbergianus, no disminuyo el flujo con el aumento del DSA. Los
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individuos de E. edulis mostraron un comportamiento variable (Figura 4.5a), la liana P.

aculeata (Figura 4.5b) disminuyo el valor de flujo diario a partir de los 2.0 kPa de DSA y

Amphilophium sp., en cambio, tuvo flujos diarios relativamente constantes con el

aumento de DSA maximo.

En las Figuras 4.6 a 4.12 se presentan las curvas diarias de flujo en dias con
distintos valores de DSA maximo, distintos valores de radiacién global (RG) y en distintas
estaciones del aio, para las mismas especies en las que se mostré la relaciéon entre el flujo
diario y el DSA maximo. El resto de las especies se muestran en el ANEXO lll. En la especie
P. taeda (Figura 4.6) se observo una disminucién del flujo antes del punto de DSA maximo
diario, aproximadamente a partir de 2 kPa. El resto de las coniferas mostraron un
comportamiento similar a P. taeda. Sin embargo, A. angustifolia comenzd a disminuir el
flujo a valores de DSA mas bajos que el resto de las coniferas. En E. grandis (Figura 4.7) se
observé poca disminucion del flujo a valores altos de DSA. En cuanto a las especies
nativas, en la especie siempreverde O. dyospirifolia, el punto de flujo maximo del dia
siempre ocurrié antes del punto de DSA maximo diario (Figura 4.8). Las otras especies
siempreverdes, C. canjearana, C. gonocarpum y H. balansae también mostraron una

disminucién en el flujo de agua siempre antes del DSA maximo diario (ANEXO I11).

La especie decidua C. fissilis mostréd una disminucién del flujo de agua en los dias

de mayores DSA maximos durante un periodo de sequia (Figura 4.9 ay b). Uno de los dias
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con DSA maximo mas altos del afio y con el mayor porcentaje de hojas en expansion, la
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especie no mostré una disminucion del flujo (figura 4.9 e). Otro dia con un DSA maximo

relativamente bajo pero ya con el 100% de las hojas maduras, se registré una disminucién

del flujo de agua en el tronco (figura 4.9 f ). Ceiba speciosa, otra especie decidua mostro

una disminucion del flujo mientras que C. trichotoma no lo presenté (ANEXO Ill). En las

tres especies deciduas se registraron movimientos de agua en el tronco ain en momentos

en que no tenian hojas.

Entre las especies brevideciduas, B. riedelianum, mostré una disminucion del flujo
de agua los dias de sequia, disminuyendo su consumo antes del punto de maximo DSA
(Figura 4.10 a y b), el resto de los dias también disminuyd el flujo antes del punto de
maximo DSA (Figura 4.10 ¢, d y f). La especie L. muehlbergianus siempre disminuyé el flujo
antes del punto de DSA maximo diario, mientras que Parapiptadenia rigida tuvo un
comportamiento similar a B. riedelianum y L. muehlbergianus (ANEXO lll). El palmito E.
edulis (Figura 4.11) mostré una disminucion del flujo mas marcado en los dias de mayor
DSA. La liana P. aculeata (Figura 4.12) también mostré una disminucion del flujo similar a
E. edulis, mientras que la liana Amphilophium sp. tuvo un flujo practicamente constante a

lo largo del dia sin responder significativamente a las variaciones en el DSA.

El flujo promedio mensual de todas las especies en general aumentd con el
aumento de la temperatura media mensual hasta 21°C o hasta una temperatura maxima

mensual de 26°C (Figura 4.13). En las Gimnospermas el flujo promedio aumenté hasta
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temperaturas un poco mas altas que las Angiospermas siempreverdes y brevideciduas
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(que tuvieron un comportamiento similar entre si). Las deciduas aumentaron el flujo

mensual con la temperatura debido a que estas especies tienen hojas en los meses de

temperaturas mas altas. No fue posible distinguir un patrén entre estas dos variables en el

caso de E. grandis, E. edulis y las lianas.

El flujo promedio mensual aumentd con las precipitaciones acumuladas hasta los
100 mm mensuales aproximadamente (Figura 4.14), valor a partir del cual el flujo
comenzé a disminuir. El flujo promedio mensual aumenté con la RG media mensual hasta
valores de 12 MJ m?, y a partir de estos valores comenzé a descender (Figura 4.15). En las
Gimnospermas, el punto de inflexidn en el flujo mensual se encontré en 15 MJ m?de RG
mientras que para las especies deciduas, al igual que con la temperatura, el flujo aumentdé

con la RG.

4.4.3 Relacion entre Flujo, DAP, posicion en el dosel y carga de lianas

En las especies nativas, los individuos que tuvieron un alto porcentaje de sus copas
colonizadas por lianas tuvieron un flujo diario menor que individuos de la misma especie
con bajos porcentajes de colonizacidon o sin carga de lianas (observar todos los individuos
de la Figura 4.4 a, b y c; Figuras 4.9 comparar individuos 1, 11 y 13 en todos los paneles,

4.10 comparar individuos 1, 2 y 4 en todos los paneles y Figuras del ANEXO lll). El flujo
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diario en los individuos con un alto porcentaje de carga de lianas no fue tan afectado por
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las variaciones en el DSA maximo, como en los individuos sin carga de lianas (Figuras 4.4 a,

b y c). La relacién entre el flujo diario y la carga de lianas también estuvo relacionada con

la posicion de los individuos en el dosel y la iluminacién de la copa. Por ejemplo, el

individuo 12 de C. speciosa se clasificd cdmo suprimido y tuvo un flujo diario menor a los

otros individuos de su especie con una posicion superior en el dosel (ANEXO III).

4.4.4 Evapotranspiracion a nivel de ecosistema

La evapotranspiracién (ET) fue de 617 mm afio™ en la forestacién de E. grandis
hasta 1503 mm afio™ en la forestacién del pino hibrido Pee x Pch (Tabla 4.6). El bosque
nativo tuvo una ET de 1314 mm afio™ (Tabla 4.7). Estos valores de ET representaron del 31
al 75% de la precipitacién anual media (2.000 mm afio™). Las plantaciones con menor y
mayor ET fueron también las de menor y mayor AB ha?, con 17.4 m* ha’en E. grandis y
32.0 m? ha' en Pee x Pch (Tabla 4.6). El bosque nativo, considerando arboles, lianas y
palmeras, tuvo un AB ha™ mayor (36.8 m” ha™) que las plantaciones. El bosque nativo
transpiré 954 mm afio”, de los cuales 841 mm afio™ correspondieron a los arboles, 111

~ -1 . ~ -1 .
mm ano~ a los palmitos y 2 mm afio ™ a las lianas.
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4.4.5 Consumo de agua en relacion con la densidad de madera, las tasas de

crecimiento, la arquitectura de los drboles y la fenologia foliar

El flujo diario por especie aumentd con el aumento de la densidad de madera en
una relacion lineal para las especies nativas (Figura 4.16). En este andlisis, se consideraron
todos los dias, incluso los momentos en que las hojas estaban expandiéndose,
senescentes o se habian desprendido de la planta. Las especies deciduas tuvieron un flujo
diario menor que las especies siempreverdes y brevideciduas. Para las especies cultivadas

no se encontrd una relacién entre la densidad de madera y el flujo diario (Figura 4.16).

No se observé una relacién entre el flujo diario estandarizado por unidad de area
basal y la densidad de madera (Figura 4.17). Los valores de flujo diario por unidad de area
basal de las especies cultivadas (de 261 | dia™ m? para E. grandis a 967 | diat m? para P.
caribaea) se encuentran en el mismo rango de valores que las especies nativas (de 250 |
dia® m? para H. balansae a 1321 | dia® m? para L. muehlbergianus). Dentro de las
especies cultivadas, E. grandis tuvo el menor flujo por unidad de area basal mientras que
A. angustifolia tuvo un consumo intermedio, en tanto que las diferentes especies de pinos
tuvieron un consumo mayor. Entre las especies nativas, las deciduas presentaron los

valores mas bajos.

No hubo una relacién significativa entre el flujo diario y la tasa de crecimiento
relativo para todas las especies, ni para las especies nativas (datos no mostrados). La

densidad de madera y las caracteristicas arquitecturales (DAP inicial, altura y porcentaje
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de la copa colonizada por lianas) explicaron el 45% de la variacién del flujo diario de los
171
arboles (Tabla 4.7). El aumento del flujo diario se explicé con el aumento en la densidad

de madera y en el DAP, y con la disminucion del porcentaje de la copa colonizada por

lianas y de la altura del arbol.

Propiedades biomecdnicas y ecofisioldgicas de especies de drboles nativos y cultivados en la
provincia de Misiones
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Tabla 4.3.Valores promedio por especie (#ES) de densidad de madera seca del tallo
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principal; tasa de crecimiento diamétrico y tasa de crecimiento relativo.

Densidad del Tasa de
tallo crecimiento Tasa de

Especies nativas principal (g cm'S] anual (mm aﬁu’ll crecimiento relativo
C. speciosa 0.38 (0.02) 7.4 (1.0) 0.14 (0.03)
C. fissilis 0.46 (0.01) 6.9 (1.5) 0.15 (0.05)
C. trichotoma 0.54 (0.02) 5.9 (0.8) 0.13 (0.03)
C. canjearano subsp.canjearana  0.56 (0.02) 6.9 (0.7) 0.12 (0.02)
0. diospyrifolia 0.57 (0.01) 5.7 (0.8) 0.11 (0.02)
C. gonocarpum 0.64 (0.02) 4.1 (0.6) 0.12 (0.03)
L. muehlbergianus 0.71 (0.02) 2.8 (0.5) 0.07 (0.02)
B. riedelianum 0.71 (0.02) 6.0 (0.9) 0.15 (0.03)
P. rigida 0.78 (0.01) 7.8 (11) 0.01 (0.01)
H. balansae 0.82 (0.01) 0.9 (0.3) 0.15 (0.05)
Especies cultivadas

E. grandis 0.53 (0.01) 13.4 (1.2) 0.39 (0.03)
A. angustifolia 0.51 (0.01) 6.7 (0.7) 0.18 (0.02)
P. caribaea var. caribaea 0.51 (0.01) 16.6 (1.5) 0.39 (0.03)
Pee. x Pch. 0.51 (0.01) 12.9 (1.1) 0.36 (0.03)
P. taeda 0.53 (0.01) 14.1 (1.4) 0.35 (0.03)

Propiedades biomecdnicas y ecofisioldgicas de especies de drboles nativos y cultivados en la
provincia de Misiones



Sabrina A. Rodriguez (2015)-Tesis doctoral

173

a/ges3 (Tog) f#0 0T0) #T0 871 &9t ie0nl 6270 ool £ZT WD) 64T iTT] g9t oijejisnbun
2lgeisaul  (p0°0) OT'T (E20) 620 I£9) S&f ie00) 470 iZT) &0T (L0) 28k ITT) EFE sipunub -3
Anpy
2/geas3  (Zoo) o200 (0Z0) EZTO £Z) &bT isoo) Eg0 ool 81T 90l T4X 0T) 5ot Yid ¥ 334
2/ges3  (Zo0) +90  (92°0) EZED 0] 907 (zoD) E50 lgo) €T (L0) #8T IZT) TTF o3ogLod
oA D30gUo]
2/ges3  (Zoo) 090 (ET'0) #T0 ITF] L0E (zoo) 750 iF0) 61T (ED) OST ITT) 9'6E opaol
sEpEAIYND s310ads3
21qeas2 Any (1000 +E50  (S0°T) 990 i62Z) &ZTT  i=00) E9°0 igol g 0T) 81X l9Z) 244 Josusiog “H
21gms3  (eoo) tv0 (SET) se0  (8sE) TosT (#OD) ToD igT) 50T IFT) 691 /) 5o opigu o
2lgeas3  (Zog) 90 (99°0) LE0 (8ZT) £89 ie00) 8t0 g0l geT ITT) T9T I£Z) T9F WinuDyapau g
2lges3  (sorg) 950 (99°T) GED ITe) LT ie00) ot0 {oT) #eT 0T) O'EXT IEt) EPE snupifuaqyanw 7
2qeas3  (g00) 190 (8F0) 8TO l9g) 799 ig00) #9°0 iggl g9 0T) 24T 19Z) EFE windigdausd 3
2/ges3  (Zog) TF0 (T9°0) 0E0 {0FT) 099 isoo) f50 igol ¢ FT) 8T ITZ) 9% DuDJD3unD
‘deagns ounuoaiund
2/qes3  (e00) 950 (99°0) 8ED (ZTT) Sog izoo) ot0 g0l £%T i6D) BT (L E) gtk DWIGIoYILI
s1qeasa Anpy (5ol 9co (Ts0) SFo (LET) 99« icoro) £90 iz1) T8 0T) viT l5'g) 98g oijafuddsaip 0
2/qeas3  (#00) sF0  (09°0) LZ0 (TTT) f99 ie00) 050 g0l ¢0T 0T) TTTT I+'E] 6EF sissy
algeys3  (sorg) oo (E9°0) #T0 s8] /9T {e00) #ED lgo) oeT (ET) 00T T ETF D5313305 7
215N} |2p wd¥O H () [zuar) ealn edod {wiw) edod ap () (w2 jeramm seAneu salads3y
pepigelsa uoIIeRY ojje1 ap edoa ap uoey o1 BNy BINYY oJlaweng
ap 3pu) U2 Lnjoa, U Lnjof

‘335 |3p popIIqUIs? 2p 2opul |2 unfas

aizadss opos ap upsayfisms oy A gy @ A sanao o) aus ugsn]ad Jodpurid ooy [Ap uswnjoA ‘Ddos Sp OpIJes USWNJoA DAIA Ddo3 AP uoEIT]Ed
weoa ap oI AP DJRYE JEI0) BURE  JESl olawenT (pT=u) sopoipryss sawadss §7 so] ap (33+) swadss dod opewodd 5240180 FF DGO

de especies de drboles nativos y cultivados en la

ogicas

fisiol

dnicas y eco

Propiedades biomec

provincia de Misiones



Sabrina A. Rodriguez (2015)-Tesis doctoral

Tabla 4.5. Consumo de agua y evapotranspiracion en plantaciones forestales. Para cada

174

sitio se indica: la densidad de individuos por ha, el DAP promedio (*ES) error estdndar,

el drea basal por ha, el flujo diario de agua promedio por individuo (*ES), la

transpiracién (T) diaria y anual a nivel sitio y la evapotranspiracion (ET) a nivel sitio.

Especie A. angustifolia E. grandis P. taeda P. caribaea Pee x Pch
Individuos ha™ 240 260 180 140 320
DAP [cm) £ES (n) 37.4+1.0 (24) 29.1+ 0.6 (26) 38+ 0.9 (18} 42,7+1.5 [14)  35.2+1.0 (32)
Areabasal (m?® ha) 26.8 17.4 20.7 20.4 32.0
Flujodiario (ldia®) (#ES)(n)  64.4+8.6(6) 27.1+5.2(6) 90.3+12.0(6) 146.7+10.6 (8) 79.0+14.7(11)
T (I m*dia? = mmdia™) 1.5 0.7 0.9 2.1 2.5

T (mmafio?) 564 257 313 749 923

ET (mmafo?) 1144 617 893 1329 1503

Propiedades biomecdnicas y ecofisioldgicas de especies de drboles nativos y cultivados en la
provincia de Misiones
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Tabla 4.6. Consumo de agua y evapotranspiracion en bosque nativo. Se indica: la

densidad de individuos por ha, el DAP promedio (#ES) error estdndar, el drea basal por

ha, el flujo diario de agua promedio por forma de crecimiento (#ES), la transpiracion (T)

diaria y anual a nivel sitio para drboles, lianas y palmitos y la evapotranspiracion (ET) a

nivel sitio. El * indica el ES entre especies y ** indica ES dentro de la especie.

Especie Arboles Palmitos Lianas
Individuos ha 472 560 g

DAP (cm) £ES (n) 24.0+1.1(189) 11.7+0.0(224) 14.1+1.2(3)
Areabasal (m? ha) 0.6 6.2 0.02

Flujo diario (I dia*) {£ES) (n)
T({l m*dia?*= mmdia™)
T (mmario™?)

ET (mmaro™)

48.0 (8.9%)(25)
2.3

841
1314

5.4 (0.7%*)(3)
0.3
111

8.1 (6.1%) (2)
0.0
2

Propiedades biomecdnicas y ecofisioldgicas de especies de drboles nativos y cultivados en la
provincia de Misiones
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Tabla 4.7. Modelo propuesto en una regresion lineal miiltiple por el método de pasos

sucesivos para Flujo diario. Se agrega el grado de ajuste del modelo, los coeficientes

estandarizados (f) y el nivel de significancia de cada variable significativa.

Modelo flujo diario  R2 ajustado Variables significativas B p-valor
0.45 const 2:17 0.161
Densidad de madera 1.58 0.012
Altura -1.31 0.000
DAP 2.09 <0.0001
Carga de lianas 26-50 % -0.99 0.015
Carga de lianas 51-75% -1.13 0.008
Carga de Lianas 76-100% -0.69 0.016

Propiedades biomecdnicas y ecofisioldgicas de especies de drboles nativos y cultivados en la

provincia de Misiones
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Figura 4.1. Relacion entre el didmetro a la altura del pecho (DAP) y; a) el drea de
xilema activo por grupo de especies. Cada circulo corresponde a un individuo. Las lineas
sélidas indican las regresiones lineales ajustadas a los datos para: Gimnospermas
cultivadas, Y=-560.5335+39.7941X; Angiospermas nativas de madera clara, Y=-
544.7130+40.6633X; Angiospermas nativas de madera oscura, Y=53.5728+9,3642X. Se
indican coeficientes de determinaciéon (R?) y niveles de significancia (* P<0.05; **
P<0.01;%** P<0.001). b) el drea de xilema activo con respecto al drea de xilema total a la
altura del DAP por grupo. Cada simbolo corresponde a un individuo. c) el flujo de agua
diario por grupo. Cada simbolo corresponde a un individuo. Las lineas sélidas indican las
regresiones lineales ajustadas a los datos para: Gimnospermas cultivadas, Y=-
198,4830+7,3271X; Angiospermas nativas de madera clara, Y= 53755+1,5200X;
Angiospermas nativas de madera oscura, Y= -2,2939+1,0958X. Se indican coeficientes de
determinacion (R?) y niveles de significancia (*, P<0.05; **, P<0.01,*** P<0.001). No se

realizaron regresiones para lianas y palmitos, dado el bajo niimero de individuos.
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Figura 4.2. Relacion entre el drea de xilema activo y el flujo de agua diario para todas
las especies estudiadas (inclusive lianas y palmitos). Cada simbolo corresponde a un
individuo. La linea sélida indica la regresién lineal ajustada a los datos, Y= -4,8119+
0,0921X. Se indican coeficientes de determinacién (RZ?) y niveles de significancia (*

P<0.05; **, P<0.01,***, P<0.001).

179



Sabrina A. Rodriguez (2015)-Tesis doctoral

180
500

L (@) P.taeda Ind1
i Ind 2
Ind 3
Ind 4
Ind 6

Ind 7

400

Oomp>400

300 -

ZOOD |f ‘ m PY
v

Ind 1
Ind 2
Ind 8
Ind 9
Ind 10
Ind 3

Flujo diario (I dia™)

100

om>40O

DSA maximo diario (kPa)

Figura 4.3. Relacion entre el flujo de agua diario y el déficit de saturacion de aire
mdximo diario (DSA mdximo diario) en especies cultivadas, a) P. taeda (gimnosperma) y

b) E. grandis (angiosperma). Cada simbolo corresponde a un individuo.
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Figura 4.4. Relacién entre el flujo de agua diario y el déficit de saturacion de aire
madximo diario (DSA mdximo diario) en especies nativas, a) 0. dyospirifolia

(siempreverde), b) C. fissilis (decidua) y c) B. riedelianum. Cada simbolo corresponde a

un individuo.
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Figura 4.5. Relacion entre el flujo de agua diario y el déficit de saturacion de aire
mdximo diario (DSA mdximo diario) en: a) E. Edulis “palmito”, b) especies de lianas: P.

aculeata (circulos negros) y Amphilophium. sp. (circulos blancos). Cada simbolo

corresponde a un individuo.
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Figura 4.6. Patrones de flujo de agua diarios en el tronco en 6 individuos de
en 4 fechas distintas. También se muestra el curso diario del déficit de saturacion de aire
(DSA) para el tiempo de medicion. Se indica el flujo diario total (FDT). DAP (cm); Ind
1=35.8, Ind 2=44.5, Ind 3=36.6, Ind 4= 35.5, Ind 6=41.7, Ind 7=38.6 cm. a) 31 de marzo de
2012; DSA mdximo diario= 3.09 kPa; RG diaria= 21.1 M] m2. FDT: Ind 1=93.8, Ind 2=68.7,
Ind 3= 115.7, Ind 4= 89.3, Ind 6= 66.1, Ind 7= 133.6. b) 3 de abril de 2012; DSA mdximo
diario= 1.04 kPa; RG diaria= 7.8 M] m2. c) 25 de mayo de 2012; DSA mdximo diario= 0.25
kPa; RG diaria= 4.9 M] mZ. d) 5 de diciembre de 2012; DSA mdximo diario= 2.71 kPa; RG

diaria=19.7 M] m2.
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Figura 4.7. Patrones de flujo de agua diarios en el tronco en 6 individuos de Eucalyptus
grandis en 4 fechas distintas. También se muestra, en linea punteada, el curso diario del
déficit de saturacion de aire (DSA) para el tiempo de medicion. Se indica el diametro a la
altura del pecho (DAP) y el flujo diario total (FDT). a) 23 de febrero de 2012, DSA
mdximo diario= 1.05 kPa, RG diaria= 9.7 M] m2; b) 5 de marzo de 2012, DSA mdximo
diario= 3.31 kPa; RG diaria= 23.6 M] mZ; c) 18 de octubre de 2012, DSA mdximo diario=
2.78 kPa; RG diaria= 25.0 M] m?; d) 28 de octubre de 2012, DSA mdximo diario= 0.88
kPa, RG diaria= 7.3 M] m2.
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Figura 4.8. Patrones de flujo de agua diarios en el tronco en 2 individuos de Ocotea
diospyrifolia. También se muestra, en linea punteada, el curso diario del déficit de
saturacion de aire (DSA) para el tiempo de medicion. Se indica el didmetro a la altura
del pecho (DAP), el flujo diario total (FDT) y el desarrollo foliar (DF) siendo el primer
numero el porcentaje sobre el total de la copa de hojas en expansion, el 2do numero el
porcentaje de hojas maduras y el tercero el porcentaje de hojas senescentes; en caso de

no sumar 100% en total, se indica el porcentaje de copa sin hojas. O. diospyrifolia es una

especie siempreverde. Ind 1= 1-25% de la copa cubierta por lianas, drbol dominante,
Indice de posicién o iluminacién de la copa (CPI)= cat. 3; Ind 11= 0% de la copa cubierta
por lianas, drbol dominante, CPI= cat. 4. a) durante un periodo de sequia inusual; 7 de
marzo de 2012; DSA mdximo diario= 4.22 kPa; RG diaria= 23.6 M] m2. No hay datos de
desarrollo foliar para este mes, sin embargo en marzo de 2013 estos mismos individuos
tenian un 100% de hojas en plenitud. b) durante un periodo de una sequia inusual; 8 de
marzo de 2012; DSA mdximo diario= 4.30 kPa; RG diaria= 18.2 M] mZ2. c¢) 15 de marzo de
2012; DSA mdximo diario= 2.91 kPa; RG diaria= 16.6 M] m2. d) 12 de agosto de 2012;
DSA mdximo diario= 2.90 kPa; RG diaria= 15.7 M] mZ. Uno de los dias de mayor DSA de
invierno. e) 7 de septiembre de 2012; DSA mdximo diario= 4.43 kPa; RG diaria= 16.1 M]
mZ.f) 10 de noviembre de 2012; DSA mdximo diario= 1.63 kPa; RG diaria= 17.6 M] m2.
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Figura 4.9. Patrones de flujo de agua diarios en el tronco en 3 individuos de Cedrela
fissilis. También se muestra, en linea punteada, el curso diario del déficit de saturaci6n188
de aire (DSA) para el tiempo de medicion. Se indica el didmetro a la altura del pecho
(DAP), el flujo diario total (FDT) y el desarrollo foliar (DF) siendo el primer numero el
porcentaje sobre el total de la copa de hojas en expansion, el 2do nimero el porcentaje
de hojas maduras y el tercero el porcentaje de hojas senescentes; en caso de no sumar
100% en total, se indica el porcentaje de copa sin hojas. C. fissilis es una especie decidua.
Individuo 1= 76-100% de la copa cubierta por lianas, drbol dominante, CPI= cat. 4;
Individuo 11= 0% de la copa cubierta por lianas, drbol codominante, CPI= cat. 5.
Individuo 13= 26-50% de la copa cubierta por lianas, drbol codominante, CPI= cat. 5.a)
durante un periodo de una sequia inusual; 7 de marzo de 2012; DSA mdximo diario=
4.22 kPa; RG diaria= 23.6 M] m?. No hay datos de desarrollo foliar para este mes, en
marzo de 2013, individuo 1=0/25/75; individuo11=0/25/50; ind 13= 0/50/50. b)
durante un periodo de una sequia inusual; 8 de marzo de 2012; DSA mdximo diario=
4.30 kPa; RG diaria= 18.2 M] m2. ¢) 15 de marzo de 2012; DSA mdximo diario= 2.91 kPa;
RG diaria= 16.6 M] m2. d) 12 de agosto de 2012; DSA mdximo diario= 2.90 kPa; RG
diaria= 15.7 M] m2. Uno de los dias de mayor DSA de invierno. e) 7 de septiembre de
2012; DSA mdximo diario= 4.43 kPa; RG diaria= 16.1 M] m2.f) 10 de noviembre de 2012;
DSA mdximo diario= 1.63 kPa; RG diaria= 17.6 M] mZ,
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Figura 4.10. Patrones de flujo de agua diarios en el tronco en 3 individuos de
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Balfourodendron riedelianum. También se muestra, en linea punteada, el curso diario

del déficit de saturacion de aire (DSA) para el tiempo de medicion. Se indica el didmetro
a la altura del pecho (DAP), el flujo diario total (FDT) y el desarrollo foliar (DF) siendo el
primer numero el porcentaje sobre el total de la copa de hojas en expansion, el 2do
numero el porcentaje de hojas maduras y el tercero el porcentaje de hojas senescentes;
en caso de no sumar 100% en total, se indica el porcentaje de copa sin hojas. B.
riedelianum es una especie brevidecidua. Individuo 1= 0 % de la copa cubierta por
lianas, drbol emergente, CPI= cat. 5; Individuo 2 =76-100% de la copa cubierta por
lianas, drbol dominante, CPI= cat. 4. Individuo 4 = 0% de la copa cubierta por lianas,
drbol dominante, CPI= cat. 5.a) durante un periodo de una sequia inusual; 7 de marzo de
2012; DSA madximo diario= 4.22 kPa; RG diaria= 23.6 M] m2. No hay datos de desarrollo
foliar para este mes, en marzo de 2013; ind 1y 4 = 0/100/0; ind 2= 25/75/0. b) durante
un periodo de una sequia inusual; 8 de marzo de 2012; DSA mdximo diario= 4.30 kPa; RG
diaria= 18.2 M] mZ. c) 15 de marzo de 2012; DSA mdximo diario= 2.91 kPa; RG diaria=
16.6 M] m2. d) 12 de agosto de 2012; DSA mdximo diario= 2.90 kPa; RG diaria= 15.7 M]
mZ. Uno de los dias de mayor DSA de invierno. e) 7 de septiembre de 2012; DSA mdximo
diario= 4.43 kPa; RG diaria= 16.1 M] mZ. f) 3 de noviembre de 2012; DSA mdximo diario=
1.31 kPa; RG diaria= 16.9 M] m2.
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Figura 4.11. Patrones de flujo de agua diarios en el tronco en 3 individuos de Euterpe

edulis, “palmito”. También se muestra, en linea punteada, el curso diario del déficit de

saturacion de aire (DSA) para el tiempo de medicion. Se indica el didmetro a la altura
del pecho (DAP) y el flujo diario total (FDT). a) 1 de febrero de 2013; DSA mdximo
diario= 3.03 kPa; RG diaria= 27 M] m2.b) 5 de febrero de 2013; DSA mdximo diario= 3.44
kPa; RG diaria= 27.7 M] m2. c) 3 de julio de 2013; DSA mdximo diario= 1.04 kPa; RG
diaria= 12.4 M] m2. d) 5 de julio de 2013; DSA mdximo diario= 3.24 kPa; RG diaria= 12.6
M] m2, e) 12 de septiembre de 2013; DSA mdximo diario= 4.21 kPa; RG diaria= 21.5 MJ
mZ. f) 11 de octubre de 2013; DSA mdximo diario= 1.04 kPa; RG diaria= 6.8 M] mZ.

Propiedades biomecdnicas y ecofisioldgicas de especies de drboles nativos y cultivados en la

provincia de Misiones
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Figura 4.12. Patrones de flujo de agua diarios en el tronco en 1 individuo de Pisonia
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aculeata, “yaguapindd” y de un individuo de Amphilophium sp., “peine de mono”.

También se muestra, en linea punteada, el curso diario del déficit de saturacion de aire
(DSA) para el tiempo de medicion. Se indica el diametro a la altura del pecho (DAP) y el
a) 1 de febrero de 2013; DSA maximo diario= 3.03 kPa; RG diaria= 27 M] m?. b) 5 de
febrero de 2013; DSA mdximo diario= 3.44 kPa; RG diaria= 27.7 M] m?. c¢) 3 de julio de
2013; DSA madximo diario= 1.04 kPa; RG diaria= 12.4 M] m?. d) 5 de julio de 2013; DSA
mdximo diario= 3.24 kPa; RG diaria= 12.6 M] mZ. e) 12 de septiembre de 2013; DSA
mdximo diario= 4.21 kPa; RG diaria= 21.5 M] m2.f) 11 de octubre de 2013; DSA mdximo
diario= 1.04 kPa; RG diaria= 6.8 M] m2.

Propiedades biomecdnicas y ecofisioldgicas de especies de drboles nativos y cultivados en la
provincia de Misiones
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Figura 4.13. Relacién entre el promedio mensual del flujo diario y; temperatura media
mensual (arriba) y temperatura mdxima mensual (abajo) para todos los individuos
estudiados. En la leyenda se indican los grupos de especies.
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Figura 4.14. Relacion entre el promedio mensual del flujo diario y las precipitaciones
mensuales acumuladas para todos los individuos estudiados. En la leyenda se indican los

grupos de especies.
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Figura 4.16. Relacion entre el flujo de agua diario y la densidad de madera. Los
simbolos corresponden al promedio por especie (+ES), se agrega abreviatura del nombre
cientifico, consultar nombre completo en la tabla 4.1. La linea sélida indica la regresion
lineal ajustada a los datos para especies nativas Y= -5,7065+ 111,4763X. Se indica el

coeficiente de determinacion (R?) y el nivel de significancia (¥, P<0.05; ** P<0.01;***

P<0.001). Ocotea dyospirifolia fue excluida del analisis de regresion.
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Figura 4.17. Relacion entre el cociente flujo de agua diario: drea basal y la densidad de
madera. Los simbolos corresponden al promedio por especie (*ES), se agrega

abreviatura del nombre cientifico, consultar nombre completo en la tabla 4.1.
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4.5 Discusion 200

4.5.1 Area de xilema activo, DAP'y flujo diario

El flujo diario de agua aumenté con el tamafio del arbol (DAP) en forma
significativa para el conjunto de especies y para los grupos de especies de nativas y
cultivadas por separado. Esta misma relacién fue observada en numerosos trabajos
previos (Vertessy et al., 1995; Meinzer et al., 2004; Meinzer et al., 2005; Gebauer et al.,
2008; Gyenge et al., 2011; Kurnet et al., 2012). El flujo diario también aumenté en forma
lineal con el aumento del area de xilema activo (AX) para el conjunto de especies,
incluyendo los arboles cultivados y los arboles nativos asi como con las lianas y la palmera
E. edulis. Esta relacidén tuvo un grado de ajuste mucho mas alto que la relacién flujo diario-
DAP, tal como lo observo Kurnet et al. (2012). El AX aumentd significativamente con el
aumento del DAP y estos resultados coinciden con los estudios de Vertessy et al. (1995),

Meinzer et al. (2001), Meinzer et al. (2005), Gebauer et al. (2008) y Kagawa et al. (2009).

En este estudio se analizé un nimero relativamente grande de especies creciendo en
distintas condiciones (cultivadas, nativas) y que pertenecen a distintos grupos (especies de
Gimnospermas de 2 familias distintas, Angiospermas de madera clara, Angiospermas de
madera oscura, lianas y la palmera E. edulis). Esto permitid identificar relaciones
funcionales por grupo de especies y obtener ecuaciones de regresién con un alto grado de
ajuste y por ende de valor predictivo. También se observé que las especies de

Gimnospermas y Angiospermas de madera clara tuvieron un alto porcentaje de area de



Sabrina A. Rodriguez (2015)-Tesis doctoral

xilema activo en relacion al area total o seccion transversal del arbol (AX:AT). Este alto
201
porcentaje de AX:AT se mantuvo con el aumento del tamafio del arbol para estos grupos
de especies. En cambio, las Angiospermas de madera oscura tuvieron porcentajes mas
bajos de AX:AT, y este porcentaje disminuyd con el aumento del DAP. Existen otros
trabajos que analizan la relacion entre el AX y el DAP y la relacién AX:AT para grupos de
especies de acuerdo a las caracteristicas anatdmicas de la madera (Meinzer et al., 2005;
Gebauer et al.,, 2008). Por ejemplo, Gebauer et al. (2008) encontraron relaciones
diferentes entre las especies de porosidad difusa y anular en siete especies de
Angiospermas de bosques templados. Para estos bosques, las especies de porosidad
difusa tuvieron una mayor relacién AX:AT que las especies de porosidad anular. Meinzer
et al. (2005) analizaron la relacién entre especies de coniferas, Angiospermas de bosques

templados y Angiospermas de bosques tropicales y también encontraron diferencias entre

estos grupos.

Segun lo observado en estudios previos, el consumo de agua de un individuo
depende del tamaiio, la posicion en el dosel, la fenologia, la especie, del material
genético utilizado, los tratamientos silviculturales de poda y fertilizacion y las
caracteristicas climaticas del sitio (Meinzer et al., 2001; Wullschleger et al., 2001; Meinzer
et al., 2005; Motzer et al., 2005; Gyenge et al., 2011). Sin embargo, conociendo el DAP del
arbol y el tipo de madera de la especie (Gimnospermas, Angiospermas de madera clara u
oscura), podria predecirse el flujo de agua diario de un individuo para especies nativas del

BAs o para especies cultivadas en suelos rojos profundos en la provincia de Misiones.
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Dadas las caracteristicas de las especies estudiadas, en donde las Gimnospermas
202
cultivadas forman muy poco duramen o no llegan a formarlo antes de ser cosechadas y en
donde la mayoria de las especies del bosque nativo son de porosidad difusa o semicircular
(Tortorelli, 2009), se consideré mds apropiado clasificar las especies en Gimnospermas y
Angiospermas de madera clara y oscura, segun el color del duramen. Cabe sefialar que
seria necesario contar con una mayor cantidad de datos para mejorar el valor predictivo
de estas ecuaciones. Seria interesante profundizar los estudios del proceso de formacién
de duramen de las especies nativas de madera clara y oscura, ya que se observé una
relacion muy distinta entre el tamafio del adrbol (DAP) y el drea de xilema activo para los
dos grupos de especies. Por el momento, lo observado es simplemente un patrén
relacionado con aspectos o funciones ecoldgicas muy importantes cémo el transporte de
agua o la mortalidad (Capitulo 2).En su trabajo de revisién sobre formacidn y durabilidad
natural del duramen, Taylor y colaboradores (2002) sefialan que en futuras
investigaciones deberian considerarse las relaciones temporales, espaciales y causales de
la formacion del duramen, que debe profundizarse el estudio de la durabilidad natural de

arboles vivos, los costos y beneficios de la formacidn del duramen para las especies y su

relacion con procesos ecoldgicos.

4.5.2 Consumo de agua y variables climdticas

Consistente con la prediccién propuesta en este estudio y los resultados obtenidos

por otros estudios, el flujo de agua diario aumentd con el aumento del DSA maximo diario
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hasta un valor a partir del cual comenzé a descender (Goldstein et al., 1998; Ripleyet al.,
203
2007; Launiainen et al., 2011; Cristiano et al., 2015). Este valor umbral fue distinto segun
el patrén fenolégico, si bien dentro de cada patrdn hubo algunas excepciones. Araucaria
angustifolia fue la especie en donde el flujo comenzé a descender a partir de valores de
DSA maximos diarios mas bajos (2.3 kPa), seguida de las tres especies de pinos y las
especies nativas siempreverdes. Los arboles nativos brevideciduos tuvieron valores
intermedios mientras que las especies deciduas, junto con E. grandis tuvieron umbrales de
DSA mas altos (> 3 kPa). Las especies deciduas estudiadas tienen una alta capacitancia

(Oliva Carrasco et al., 2015), lo que les permitiria mantener un balance hidrico favorable y

tasas altas de transpiracion a lo largo del dia.

Si bien no se midié la conductancia estomatica de las hojas (gs), una disminucién
del flujo de agua diario con el aumento del DSA, podria asociarse a una menor
conductancia estomatica. Generalmente la gs disminuye con el aumento del DSA, pero la
sensibilidad de los estomas a los cambios en DSA varia sustancialmente entre las especies
(ver Johnson et al., 2012). Otros procesos también podrian influir en el descenso del flujo
con el aumento del DSA a partir de cierto umbral de DSA tal como el aumento en la
cantidad de conductos embolizados o la disminucién de la cantidad de agua disponible en
los reservorios internos de la planta. Las Gimnospermas son en general poco eficientes en
el transporte de agua en particular debido a la presencia de traqueidas en el xilema
(Capitulo 3). Los margenes de seguridad, definidos como la diferencia entre los potencial

hidricos minimos que se obtienen cerca del mediodia y la vulnerabilidad a la capitacién
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(P50), son posiblemente bastante pequefios en estas especies. Si bien en este estudio no
204
se midieron potenciales hidricos de hojas, otros estudios en especies similares observaron
que los potenciales hidricos de mediodia son negativos (e.g. Johnson et al., 2012). Por esta
razon, estas especies serian poco vulnerables a la cavitacion (P50 bajos). En P. taeda se ha
observado un fuerte control estomatico que ayuda a mantener los diferentes potenciales
raiz-tallo-hoja constantes (Gonzalez-Benecke & Martin, 2010). Se ha sugerido que un P50
tallo - potencial hidrico de hoja pequeiio puede implicar que las hojas estan actuando
como fusibles hidraulicos que pueden inducir la disfuncidn del sistema hidraulico de los
tejidos foliares y proteger a los tallos de cavitaciones masivas (Johnson et al., 2012). Las
coniferas, en general, tienen pequenos margenes de seguridad hoja-tallo y experimentan
poca embolia en los tallos pero cavitaciones substanciales en los tejidos distales (hojas)
(Johnson et al., 2012). Faustino (2013) estudid los cambios en la arquitectura hidraulica de
P. taeda, y hallé que las plantas con menor conductividad del lefio y gs recuperaban el
potencial hidrico al final del dia. El hecho de que las especies deciduas disminuyan el flujo
a valores umbrales de DSA mas altos sugiere que no existe un control estomatico tan
marcado como en las otras especies. Esto podria tener una ventaja adaptativa dado que
podrian continuar con tasas de asimilacion altas por mas tiempo durante el dia y durante

dias de mayor demanda evaporativa; y asi compensar el menor tiempo del ano del que

disponen para asimilar carbono.

La posicion en el dosel que ocupan los arboles y el porcentaje de la copa

colonizada por lianas influyeron también en la relacién entre el consumo de agua y el DSA.
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En general, las especies sombreadas (por las copas de otros arboles o por lianas en su
205
propia copa) son menos sensibles a las variaciones en el DSA. Jiménez et al. (2000),
quienes estudiaron el flujo de agua en arboles dominantes y suprimidos en especies de
lauraceas en las islas canarias, hallaron que el flujo de agua diario era mayor en los arboles
dominantes que en los suprimidos, y que las variaciones radiales de densidad de flujo eran
mas constantes en los arboles suprimidos que en los dominantes. Estas variaciones se
relacionaron con la radiacién solar que llega a las distintas posiciones de las copas en el
dosel. No se han encontrado estudios que analicen la influencia de la colonizacién por
lianas de las copas de los arboles en el consumo de agua. Se infiere que el menor consumo
de agua y sensibilidad a las variaciones de DSA se asocia a la menor cantidad de radiacién
solar que llega a las hojas del arbol. Ademas la susceptibilidad a la colonizacién por lianas
aumenta con la disminucién de la altura de los arboles (Capitulo 2), lo que acentuaria las

diferencias entre la radiacién que recibe un arbol dominante sin carga de lianas vs. un

arbol suprimido colonizado por lianas.

Ademas del DSA, otras variables climaticas influyeron en los patrones de variacién
diario de flujo de agua. El flujo diario aumentd con la T media y maxima, la RG y las
precipitaciones mensuales, hasta un valor a partir del cual comenzaron a descender (21°C,
26°C, 12 MJ m™? y 100 mm, respectivamente). Otros estudios en los que se midié el
consumo de agua en funcién de variaciones en las condiciones climaticas también
muestran que hay valores umbral a partir de los cuales el flujo comienza a descender

(Kume et al., 2011). Las variables climaticas estan muy relacionadas entre si, por ej., el
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flujo puede comenzar a descender a partir de un valor de precipitaciones mensuales,
206
porque meses con muchas precipitaciones pueden implicar dias de baja RG y bajo DSA. En
cuanto a las diferencias especie-especificas, las Gimnospermas aumentaron el flujo hasta
valores un poco mas altos de Ty RG que el resto de las especies. El flujo de las especies
nativas deciduas aumenté con el aumento de T y RG hasta valores muy cercanos a los
maximos registrados. Esto podria deberse a que tienen sus hojas 100 % expandidas en los
meses de mayores T y RG del afio y a un menor control estomdtico, comparado con los
otros grupos de especies. Estos resultados se obtuvieron analizando las condiciones de
contorno, es decir la variacion de los valores maximos de flujo para diferentes valores de
la variable climatica. Estas relaciones serian validas y similares a resultados hechos en
condiciones controladas si el espacio de muestreo estuviera completo, es decir, si se pudo

medir para todas las condiciones de la variable de respuesta (flujo) y las condiciones

ambientales (T, DSA, RG y precipitaciones).

4.5.3 Consumo de agua a nivel individuo

En general, existe un consenso en que los principales errores de calculo en el
método de disipacién constante de calor se producen en al calculo de consumo a nivel de
individuo. Para reducir los errores en la estimacién de flujo en fase liquida se debe
conocer adecuadamente la relacidon entre DAP y AX, controlar que el sensor y el xilema

tengan un buen contacto y caracterizar la densidad de flujo de agua (JS) en todo el
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espesor del AX. La densidad de flujo puede variar con la profundidad, desde el xilema mas
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superficial hasta el centro del arbol (Cermak & Nadezhdina, 1998; Meinzer et al., 2001;
Delzon et al., 2004). Algunos trabajos sugieren que colocar un solo sensor por arbol en la
parte mas superficial puede conducir a un error en el cdlculo de flujo, ya que la velocidad
de flujo varia con la profundidad del xilema de acuerdo a las caracteristicas anatémicas y
la formacion de los anillos de crecimiento (Cermak & Nadezhdina, 1998). Sin embargo,
para bosques tropicales las mayores velocidades de flujo se obtuvieron a una profundidad

media del AX, mientras que el xilema mas superficial o el mas cercano al centro del arbol

tuvieron velocidades menores (Meinzer et al., 2001).

En este estudio se midid el AX de cada arbol en los que se midié el flujo, se
determind la relacion entre AX y DAP para cada especie, se cambiaron los sensores
periddicamente colocandolos en distintas posiciones radiales y se constaté que no hubiera
variaciones substanciales con el cambio de posicion. Y si bien se colocé un sensor por
arbol en la parte mas superficial del xilema y no se determind la densidad de flujo a
distintas profundidades, en las tinciones realizadas con safranina para determinar el AX, se
observé un patrén en el cual las zonas centrales de la muestra (entre el centro del arbol y
el cambium) estaban mas intensa y homogéneamente tefiidas (ver ANEXO I: Fotografias).
Por esto, suponemos que en estas especies las mayores velocidades de flujo estan a una
distancia media entre el AX mas superficial y el mas profundo, al igual que en otros
bosques neotropicales (James et al. 2003). Los valores de flujo de agua diario estimados

por individuo estuvieron dentro del rango de valores reportados en otros estudios que
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utilizaron distintas técnicas de medicidn, tanto de las especies nativas como las cultivadas,
incluida E. grandis, que tuvo un valor de flujo relativamente bajo (Goldstein et al., 1998;

Waullschleger et. al., 1998; Motzer et al., 2005).

.5.4 Evapotranspiracion a nivel de ecosistema

En este estudio no se observd una mayor evapotranspiracion (ET) en las
plantaciones comparadas con el bosque nativo. Aunque algunos aspectos de los bosques y
plantaciones son diferentes, los valores del indice de area foliar (un indicador de la
productividad del sitio) fueron relativamente similares entre el bosque nativo y las
plantaciones (Cristiano et al., 2014). El bosque nativo estudiado tiene una alta diversidad
de especies, esta altamente conservado y tiene un drea basal muy alta (1040 ind ha, 36,8
m? ha™ > 10 cm DAP). La densidad de individuos >10 cm de DAP y el area basal de este
sitio es superior incluso a otros bosques en areas protegidas (Srur et al, 2007). Por estas
caracteristicas, la evapotranspiracidén en este sitio de muestreo probablemente sea mayor
al de bosques nativos conservados con menor densidad de arboles y mucho mayor al de
bosques degradados. Por otro lado, el manejo de las plantaciones puede cambiar
significativamente los valores de ET. Los flujos diarios por individuo para las tres especies
de pino fueron de 146.7 | dia™* para P. caribaea hasta 79 | dia™ para Pee x Pch, con un valor

intermedio para P. taeda (90.3 | dia™). Si bien Pee x Pch fue la especie de pino que tuvo un
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menor consumo de agua por individuo, fue la que mayor evapotranspiracion presenté
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porque era la que tenia un mayor AB ha'ly una mayor densidad de plantacién.

Si para un sitio en particular, el consumo de agua a nivel individuo depende
principalmente del DAP y de la especie, y una de las caracteristicas mas influyentes de la
especie es la relacion entre el area de xilema y la seccion transversal del arbol (AX:AT), la
ET a nivel ecosistema depende del consumo promedio de los individuos y de la densidad
de darboles (Meinzer et al., 2001; Bucci et al., 2008; Gyenge et al.2011), ademas de la
conductancia de capa limite del ecosistema (Cristiano et al., 2015). Entonces el consumo
de agua en las plantaciones forestales en un mismo ambiente, dependera mas del tipo de
manejo (densidad de plantacién, raleos aplicados, turno de corta) que de la especie

plantada.

4.5.5 Consumo de agua en relacion con la densidad de madera, las tasas de

crecimiento, la arquitectura de los drboles y la fenologia foliar

En general, las especies de baja densidad de madera consumen mas agua que las
especies de alta densidad debido a que tienen altas tasas de crecimiento y por lo tanto, de
transpiracion (Bucci et al., 2008). Sin embargo, el flujo diario de agua de las especies
nativas en este estudio aumenté con el aumento de la densidad de madera, en

contraposicién con una de las predicciones de este estudio. Sin embargo, es importante
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tener en cuenta bajo qué condiciones o supuestos deberia cumplirse esta relacidn. Los
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estudios de flujo para especies deciduas se hacen en periodos en que todas las especies
tienen las hojas completamente expandidas y se calcula un promedio para ese periodo de
tiempo (en general de unos tres a cuatro meses). En este estudio, los promedios de flujo
por especie se hicieron en base a datos tomados durante todo el afio. Los promedios de
flujo calculados de esta manera son una medida mas realista de lo que consumiria una
especie o un individuo anualmente, aunque ese consumo estd concentrado en algunos
meses para las especies deciduas y brevideciduas. En este trabajo, las especies
siempreverdes y brevideciduas (de alta densidad de madera) consumieron por afio una
mayor cantidad de agua que las especies deciduas (de menor densidad de madera).
Diinisch & Morais (2002), quienes estudiaron el flujo de agua diario en tres especies de
Meliaceas (una siempreverde, una brevidecidua y una decidua) en Manaos y observaron

un mayor flujo de agua en la especie siempreverde, durante un periodo en que las 3

especies tenian las hojas expandidas.

En las especies estudiadas en este trabajo, el volumen de copa aumentd con el
aumento de la densidad de madera (ver Capitulo 3). El volumen de copa estd directa y
positivamente relacionado con el area foliar de un arbol, y el area foliar con el flujo de
agua (Vertessy et al., 1995; Bucci et al., 2008). Esto explicaria la causa por la que, usando
datos anuales, las especies de alta densidad de madera tuvieron un flujo de agua diario
mayor que las especies de baja densidad. De todas formas, esta hipdtesis deberia volver a

ponerse a prueba incrementando el nimero de individuos por especie, estandarizando las
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posiciones en el dosel, teniendo en cuenta la carga de lianas y estableciendo el estado
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fenoldgico en el que se encuentra el arbol estudiado. En las especies cultivadas no hubo

una relacion entre la densidad de madera y el flujo diario, sin embargo el rango de

variacion de densidades de madera fue muy acotado como para hacer un andlisis de este

tipo (0.51 a2 0.53 g cm™).

4.6 Conclusiones

Este es el primer estudio comparativo sobre consumo de agua en el bosque nativo
y plantaciones forestales en la provincia de Misiones. Se abarcé una amplia gama de
plantaciones forestales y un bosque nativo complejo por su diversidad especifica y la

estructura vertical y horizontal de la vegetacion.

En este capitulo se obtuvieron algunos resultados que serviran para el manejo de
bosques nativos y plantaciones forestales. Las conclusiones a las que se arriba en este
capitulo son que el flujo diario de agua aumenté con el didmetro a la altura del pecho y el
area de xilema activo independientemente de la especie. El drea de xilema activo (AX) se
relaciond significativamente con el didmetro (DAP) y esta relacién fue diferente para los
distintos grupos de especies (Gimnospermas, Angiospermas de madera clara y

Angiospermas de madera oscura). En esta region de estudio, la relacion entre el area de
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xilema y la seccién transversal del arbol (AX: AT) fue mucho mayor para las especies de
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Gimnospermas y Angiospermas de madera clara que para las especies Gimnospermas de
madera oscura. Conociendo el DAP del arbol y el tipo de madera de la especie, podria
predecirse con una aproximacién confiable el flujo diario de un individuo para especies

nativas del Bosque Atlantico semideciduo o para especies cultivadas en la provincia de

Misiones en suelos rojos profundos.

El flujo diario aumenté con el aumento del déficit de saturacién del aire (DSA)
maximo diario hasta un valor umbral a partir del cual comenzé a descender (2.3 a 3.5 kPa)
dependiendo de la especie. El flujo diario también aumenté con la temperatura media y
maxima, la radiacién global media mensual y las precipitaciones acumuladas mensuales
hasta un valor umbral a partir del cual comenzaron a descender (21°C, 26°C, 12 MJ m™ y
100 mm, respectivamente). Las Gimnospermas y Angiospermas siempreverdes tendrian
un mayor control del flujo de agua que las Angiospermas deciduas en funcién de las

condiciones ambientales.

El consumo de agua a nivel individuo aumentd con el DAP y la densidad de madera
y disminuyd con la colonizacion por lianas de la copa. Para los sitios estudiados, la
evapotranspiracion a nivel de ecosistema fue similar en las plantaciones forestales y el
bosque nativo. La ET dependidé del consumo de agua promedio de los individuos, de la
densidad de 4rboles o del area basal (tipo de manejo) y de las caracteristicas

aerodinamicas del dosel del ecosistema (capa limite) que de la especies presentes en el
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ecosistema (bosque nativo y plantaciones). Los resultados presentados en esta tesis
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serviran de base para futuros estudios sobre modificaciones en el ciclo del agua a partir de

la sustitucién de bosque nativo por plantaciones forestales.

Propiedades biomecdnicas y ecofisioldgicas de especies de drboles nativos y cultivados en la
provincia de Misiones
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Capitulo 5

Conclusiones generales

“No reniego de mi
naturaleza, no reniego de
mis elecciones, de todos
modos he sido una
afortunada. Muchas veces
en el dolor se encuentran
los placeres mds profundos,
las verdades mds complejas,
la felicidad mds certera. Tan
absurdo y fugaz es nuestro
paso por el mundo, que solo
me deja tranquila el saber
que he sido auténtica, que
he logrado ser lo mds
parecido a mi misma que he
podido.”

F. Khalo
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Las especies de arboles que crecen en el Bosque Atlantico semideciduo tienen
distintas historias evolutivas, por ejemplo, algunas de estas especies evolucionaron en
bosques estacionalmente secos y otras en bosques himedos. Estas especies poseen una
amplia gama de estrategias para amortiguar los déficits hidricos y evitar riesgos de colapso
mecanico. Los ambientes tropicales y subtropicales humedos posibilitan la existencia de
una mayor variedad de estrategias de supervivencia y crecimiento que en bosques con
mayores limitaciones ambientales tales como bosques templados frios y bosques que

crecen bajo condiciones de sequia mas extremas como el Chaco arido.

En este estudio se observaron relaciones de compromiso (cuando las variaciones
de una propiedad afectan negativamente los cambios en otra propiedad), relaciones
positivas (cuando ambas propiedades aumentan de forma simultanea) y neutras (cuando
las dos variables son independientes y no hay relaciones entre las mismas) entre
propiedades mecanicas, hidraulicas y variables demograficas para especies nativas y
cultivadas. Por ejemplo, se observd una relacién de compromiso entre la densidad de
madera y las tasas de crecimiento, mortalidad, y la eficiencia en el transporte de agua. Por
otro lado, las especies que tuvieron bajos costos de construcciéon en hojas fueron mas
vulnerables a la cavitacion. Se observd una relacién positiva entre las propiedades
biomecanicas y la densidad de madera; las caracteristicas arquitecturales DAP-altura y
DAP-volumen de copa. Por ultimo, en arboles con copas voluminosas se observd una
relacion de compensacion entre la biomasa invertida en el area foliar total del arbol y

mayores costos de construccion del tallo para mantener la estabilidad mecanica. No se

220



Sabrina A. Rodriguez (2015)-Tesis doctoral

observé una relacién funcional (son variables independientes) entre la vulnerabilidad a la
221
cavitacion y la eficiencia de transporte de agua; la densidad de madera y la vulnerabilidad

a la cavitacion; y la densidad de madera y el drea foliar especifica (una medida del costo

de construccion de las hojas).

Estos resultados son consistentes con los diagramas funcionales presentados en la
introduccion de esta tesis, en donde se sugiere que existen relaciones de
retroalimentacidon positiva y negativa entre rasgos, propiedades y la performance
fisiolégica de las diferentes especies que componen el bosque subtropical analizado. Estas
observaciones permiten explicar parcialmente la alta diversidad especifica y funcional de
los componentes del bosque. Los patrones de asignacidon de recursos entre crecimiento y
reproduccion se ven reflejados en las diferentes historias de vida de las especies. La
coexistencia de una diversidad de especies y sus distintas historias de vida se deben en

parte a las relaciones de compromiso involucradas en la asignacidn de recursos.

En este estudio, las especies de alta densidad de madera tuvieron tasas de
crecimiento menores que las especies de baja densidad, consistentemente con la primera
hipdtesis de este estudio sobre la existencia de una relacién de compromiso entre la tasa
de crecimiento y la asignacion de recursos al tallo (costos de construccion). Ademas de la
densidad de madera, el nivel de radiacién solar que reciben las copas de los arboles es la
variable que mejor predijo la tasa de crecimiento. La densidad de madera tuvo ademas

una relacién lineal positiva con la resistencia a la rotura ya sea por cargas estaticas o
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dindmicas, y con la dureza del tallo (resistencia a la penetracién). En general, el valor de
222

las variables relacionadas con propiedades biomecanicas especie-especificas aumentd con

la mayor densidad de madera.

Desde el punto de vista del impacto de las propiedades biomecdnicas sobre
variables demograficas, especies con maderas mds densas tendieron a morir
desarraigadas mientras que las especies con maderas de baja densidad tendieron a morir
quebradas. Ademas de las caracteristicas biomecdnicas como la densidad de madera y
modulo de elasticidad de los arboles, el modo de mortalidad se relacioné con la posicién
de la copa de los arboles dentro de la estructura del bosque que ocupaba originalmente el
arbol. Asi los arboles mas altos del dosel y con pocos vecinos murieron principalmente
desarraigados. Los drboles juveniles o suprimidos y con drboles vecinos cerca murieron

principalmente quebrados.

Aunque la densidad de madera fue un buen predictor de la tasa de crecimiento en
las especies nativas (las especies con menor densidad de madera tuvieron mayores tasas
de crecimiento), las especies cultivadas no se ajustaron a esta relacidon funcional. Estas,
tuvieron tasas de crecimiento mucho mas altas que las especies nativas con densidades
de madera relativamente bajas. Las especies con mayor densidad de madera tuvieron en
general copas amplias. Las tasas de crecimiento relativo se relacionaron negativamente
con la vulnerabilidad a la cavitacion en tallos para todas las especies estudiadas, es decir

que los individuos de las especies mas vulnerables fueron los que menos crecieron. La
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densidad de madera no fue un buen predictor de la vulnerabilidad a la cavitacién ni de la
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resistencia fisica o dureza de las hojas. En particular, las especies cultivadas fueron las de
menor vulnerabilidad a la cavitacién y mayores tasas de crecimiento. En parte, esta
diferencia se debe a que la mayoria de las especies cultivadas fueron Gimnospermas y
todas las especies nativas fueron Angiospermas. A pesar de ser una especie de

Angiospermas, Eucalyptus grandis comparte algunas propiedades hidrdulicas y altas tasas

de crecimiento con las coniferas cultivadas.

Los resultados de esta investigacion muestran la estrecha relacién funcional que
existe entre propiedades de la arquitectura hidrdulica en especies nativas como la
vulnerabilidad a la cavitacion y la eficiencia en el transporte de agua a lo largo del
continuo raiz-hoja y entre la arquitectura hidraulica y las tasas de crecimiento de cada
especie. Las especies cultivadas sin embargo, que han sido seleccionadas por sus altas
tasas de crecimiento para la produccidn de madera, tienen menor vulnerabilidad a la
cavitacion y hojas con un drea foliar especifica baja, es decir hojas con altos costos de
construccion. Esta informacién podria ser utilizada para la seleccién de especies nativas y
su uso en planes de mejoramiento genético y eventualmente en plantaciones forestales y
en planes de enriquecimiento de bosques nativos degradados. Este estudio contribuird a
predecir la respuesta de las especies estudiadas ante el cambio climatico y el
funcionamiento mecdnico e hidraulico, el crecimiento y la mortalidad de otras especies a
partir de rasgos como la densidad de la madera y el AFE. Otra aplicacidon posible es la

recomendacion de las especies nativas mas apropiadas para plantacidn, restauracién o
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enriguecimiento (como P. rigida y B. riedelianum) y algunas practicas silviculturales para
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reducir los riesgos de dafio mecanico.

Las conclusiones a las que se arriban en el capitulo donde se analizan las relaciones
funcionales de flujo con la arquitectura de los arboles y con condiciones ambientales
indican que el flujo diario de agua aumenté con el didmetro a la altura del pecho (DAP) y
el area de xilema activo (AX) independientemente de la especie. EI AX se relaciond
positiva y significativamente con el DAP aunque esta relacién fue diferente para los
distintos grupos de especies (Gimnospermas, Angiospermas de madera clara y
Angiospermas de madera oscura). En esta regién de estudio, la relacion entre el area de
xilema y la seccién transversal del arbol (AX:AT) es mucho mayor para las especies de
Gimnospermas y Angiospermas de madera clara que para las especies Gimnospermas de
madera oscura. Conociendo el DAP del arbol y el tipo de madera de la especie podria
predecirse con una aproximacién confiable el flujo diario o consumo de agua de un
individuo para especies nativas del BAs o para especies cultivadas en la provincia de
Misiones. Ademas, el flujo de agua a nivel individuo aumenté con la densidad de madera
(contrario a las predicciones formuladas inicialmente) y disminuyd con la colonizacidn por

lianas de la copa.

El flujo diario aumentd con el aumento de la demanda evaporativa maxima diaria
(o déficit de saturacién del aire maximo diario, DSA) hasta un valor umbral a partir del cual

comenzo6 a descender (2.3 a 3.5 kPa, dependiendo de la especie). El flujo diario también
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aumentdé con la T media y mdxima, la radiacién global (RG) media mensual y las
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precipitaciones acumuladas mensuales hasta un valor umbral a partir del cual comenzaron
a descender (21°C, 26°C, 12 MJ m™ y 100 mm, respectivamente). Las Gimnospermas y
Angiospermas siempreverdes estudiadas tendrian un mayor control de las pérdidas de
agua por transpiracion que las Angiospermas deciduas en funcién de las condiciones
ambientales. El hecho de que las especies deciduas disminuyan el flujo o consumo de agua
a valores umbrales de DSA mads altos sugiere que no tendrian un control estomatico tan
marcado como en las otras especies. Esto podria tener una ventaja adaptativa dado que
podrian continuar con tasas de asimilacion altas por mas tiempo durante el dia y durante

dias de mayor demanda evaporativa; y asi compensar el menor tiempo del ano del que

disponen para asimilar carbono.

Las Gimnospermas son en general poco eficientes en el transporte de agua en
particular debido a la presencia de traqueidas en el xilema. Los margenes de seguridad,
definidos como la diferencia entre los potenciales hidricos minimos de la hoja que se
obtienen cerca del mediodia y la vulnerabilidad a la cavitacién de la hoja (P50 hoja), son
bastante pequenos en estas especies. Experimentan una baja frecuencia de embolismos
en tallos pero pueden presentar cavitaciones substanciales en los tejidos distales (hojas).
Si bien en este estudio no se midieron potenciales hidricos de hojas, otros estudios en
especies similares observaron que los potenciales hidricos del mediodia en hojas son

relativamente negativos. Por esta razén, las hojas podrian actuar como fusibles hidraulicos
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y proteger a los tallos de cavitaciones masivas. Por otro lado los tallos de las

Gimnospermas estudiadas son poco vulnerables a la cavitacion.

Para los sitios estudiados, la evapotranspiracién a nivel de ecosistema fue similar
en las plantaciones forestales y el bosque nativo. La ET dependié mas del consumo de
agua promedio de los individuos, de la densidad de arboles o el drea basal por unidad de
superficie (tipo de manejo incluyendo densidad de plantacién, raleos aplicados, turno de
corta) y de las caracteristicas aerodinamicas del dosel del ecosistema (capa limite) que de

las especies presentes en el ecosistema (bosque nativo y plantaciones).

Los resultados de esta tesis podran contribuir a generar propuestas de manejo
forestal en bosques nativos y optimizar el manejo productivo de plantaciones forestales
en Misiones con una fuerte base cientifica. Asimismo, los resultados de esta tesis podrian
ayudar a planificar los procesos de seleccidn de especies de rapido crecimiento, tanto
nativas como exdticas, para la producciéon de madera y pasta de papel asi como para
ayudar a minimizar el impacto de cambios en el uso de la tierra sobre el manejo del aguay

el ciclo hidrolégico en la region.
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ANEXO I. Fotografias

Fotograf a 2. Sitios de estudio plantaciones forestales de; a) Pinus caribaea de 20 afios de edad, b)
Araucaria angustifolia de 28 afios de edad y c) Eucalyptus grandis de 11 afios de edad.
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Fotograf a 4. Equipos utilizados en ensayos de; a) flexion estdtica y dureza, b) flexion estdtica de
carga puntual con 2 puntos de apoyo y c) flexién dindmica. d) Suplemento utilizado en el ensayo de
dureza.



229

Fotograf a 6. Relevamiento de mortalidad en bosque nativo; a) drbol desarraigado; b) drbol
quebrado.

[\ <

Fotograf a 7. Mediciones de conductividad hidrdulica. a) Preparacion del material para los ensayos
y b) medicién.
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Fotograf a 10. Muestras obtenidas luego de la tincién con safranina. Arriba, Araucaria angustifolia,
especie de Gimnosperma y abajo, Eucalyptus grandis, especie de Angiosperma de madera oscura.
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Fotograf a 9. Mediciones de flujo de agua mediante método de disipacion de calor constante; a, b y
c) los sensores y sus coberturas para evitar la exposicion al sol y d) datalogger, multiplexer; e)
Monitoreo el funcionamiento de los sensores y bajada de datos.
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ANEXO Ill. Material complementario Capitulo 4.
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Figura 1. Relacién entre el flujo diario y el déficit de saturacidn de aire mdximo diario (DSA mdximo diario)

en especies nativas deciduas: a) C. speciosa y b)

C. trichotoma, siempreverdes: c) C. gonocarpum, d) H.

balansae y e) C. canjearana; brevideciduas: f) L. muehlbergianus y g) P. rigida. Cada simbolo corresponde a un

individuo.
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Figura 2. Relacion entre el flujo diario y el déficit de saturacion de aire mdximo diario (DSA mdximo diario)

en individuos de a) Pinus elliotti var. elliotti x Pinus caribaea var. hondurensis y b) Pinus caribaea var.

caribaea. Cada simbolo corresponde a un individuo.




236

P. hibrido

25 5
1 nd 1; =122.79
(a) Ind 1; FDT [ (c)
] Ind 2; FDT=34.77 |
o0 | 1l Ind3;FDT=78.421 14
1 Ind 5; FDT=37.43 |
—— Ind 1; DAP -41.62 cm; FDT=430.57 | ][ Ind6;FDT=51.721
—— Ind2 DA ] Ind 7; FDT=79.96 |
151 —  Ind3;DAH-34,871; . 110 18
— Ind 5; DA
— = Ind 6; DA
10 + — = |Ind7;D B
DSA
— 5¢ -~ N\~ 17T [
- e ]
- //ﬁ‘\\ -« A\ ] E
- o= o — = ot 11

N’

o Ind 1; FDT= 48.38 | (b) Ind 1; FDT= 78.47 | (d) <L
5- Ind 2; FDT=13.96 | Ind 3; FDT=83.20 | o
= 20 Ind 3; FDT=4.121 Ind 5; FDT=69. 50 | 14 A
TH Ind 5; FDT=16.44 | Ind 6; FDT=71.191

Ind 6; FDT=6.26 | Ind 7; FDT=53.78 |
Ind 7; FDT=2.94 |
15| 13
12
11
0

Tiempo (h)

Figura 3. Patrones de flujo de agua diarios en el tronco en 6 individuos de Pinus elliotti var. elliotti x Pinus

caribaea var. hondurensis. También se muestra, en linea punteada, el curso diario del déficit de saturacion de
aire (DSA) para el tiempo de medicion. Se indica didmetro a la altura del pecho (DAP) y el flujo diario total
(FDT). a) 17 de marzo de 2012; DSA mdximo diario= 2.80 kPa; RG diaria= 20.6 M] m2. b) 10 de abril de 2012;
DSA mdximo diario= 0.40 kPa; RG diaria= 5.4 M] m2. c) 5 de diciembre de 2012; DSA mdximo diario= 2.71 kPa;
RG diaria= 19.7 M] m2. d) 25 de marzo de 2013; DSA mdximo diario= 1.94 kPa; RG diaria= 16.4 M] m2.
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Figura 4. Patrones de flujo de agua diarios en el tronco en 6 individuos de Pinus caribaea var. caribaea.

También se muestra, en linea punteada, el curso diario del déficit de saturacién de aire (DSA) para el tiempo

de medicion. Se indica didmetro a la altura del pecho (DAP) y el flujo diario total (FDT). a) 17 de marzo de
2012; DSA mdximo diario= 2.80 kPa;RG diaria= 20.6 M] m2. b) 20 de marzo de 2012; DSA mdximo diario= 3.88

kPa; RG diaria= 17.6 M] m2. c) 19 de julio de 2012; DSA mdximo diario= 0.57 kPa; RG diaria= 10.5 M] m2.
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Figura 5. Patrones de flujo de agua diarios en el tronco en 2 individuos de Cabralea canjearana var
cancharana. También se muestra, en linea punteada, el curso diario del déficit de saturacion de aire (DSA)
para el tiempo de medicién. Se indica didmetro a la altura del pecho (DAP), el flujo diario total (FDT) y el
desarrollo foliar (DF), siendo el primer niimero el porcentaje sobre el total de la copa de hojas en brotacion, el
2do ntumero el porcentaje de hojas maduras y el tercero el porcentaje de hojas senescentes, en caso de no
sumar 100% en total, indica el porcentaje de copa sin hojas. Especie siempreverde. Individuo 1= 76-100% de
la copa cubierta por lianas, drbol codominante, CPI= cat. 3. Individuo 11= 51-75% de la copa cubierta por
lianas, drbol codominante, CPI= cat. 3. a) durante un periodo de una sequia inusual; 7 de marzo de 2012; DSA
mdximo diario= 4.22 kPa; RG diaria= 23.6 M] m2. No hay datos de desarrollo foliar para este mes, en marzo de
2013 estos mismos individuos tenian un 25/75/0. b) durante un periodo de una sequia inusual; 8 de marzo de
2012; DSA mdximo diario= 4.30 kPa; RG diaria= 18.2 M] m2. c¢) 15 de marzo de 2012; DSA mdximo diario= 2.91
kPa; RG diaria= 16.6 M] m2. d) 12 de agosto de 2012; DSA mdximo diario= 2.90 kPa; RG diaria= 15.7 M] m2.
Uno de los dias de mayor DSA de invierno. e) 7 de septiembre de 2012; DSA mdximo diario= 4.43 kPa; RG
diaria= 16.1 M] mZ2. f) 30 de noviembre de 2012; DSA mdximo diario= 1.61 kPa; RG diaria= 24.5 M] m2.
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Figura 6. Patrones de flujo de agua diarios en el tronco en 2 individuos de Chrysophyllum gonocarpum.
También se muestra, en linea punteada, el curso diario del déficit de saturacién de aire (DSA) para el tiempo
de medicion. Se indica didmetro a la altura del pecho (DAP), el flujo diario total (FDT) y el desarrollo foliar
(DF), siendo el primer niimero el porcentaje sobre el total de la copa de hojas en expansién, el 2do niimero el
porcentaje de hojas maduras y el tercero el porcentaje de hojas senescentes, en caso de no sumar 100% en
total, indica el porcentaje de copa sin hojas. Especie siempreverde. Individuo 1= 76- 100% de la copa cubierta
por lianas, drbol codominante, CPI= cat. 3; Individuo 11= 76- 100% de la copa cubierta por lianas, drbol
codominante, CPI= cat. 3. a) durante un periodo de una sequia inusual; 7 de marzo de 2012; DSA mdximo
diario= 4.22 kPa; RG diaria= 23.6 M] m2. No hay datos de desarrollo foliar para este mes, en marzo de 2013
estos mismos individuos tenian un 25/75/0. b) durante un periodo de una sequia inusual; 8 de marzo de 2012;
DSA mdximo diario= 4.30 kPa; RG diaria= 18.2 M] m2. c) 15 de marzo de 2012; DSA mdximo diario= 2.91 kPa;
RG diaria= 16.6 M] m2. d) dia juliano 225; 12 de agosto de 2012; DSA mdximo diario= 2.90 kPa; RG diaria=
15.7 M] m2. Uno de los dias de mayor DSA de invierno. e) dia juliano 251; 7 de septiembre de 2012; DSA
mdximo diario= 4.43 kPa; RG diaria= 16.1 M] m2. f) 10 de noviembre de 2012; DSA mdximo diario= 1.63 kPa;
RG diaria=17.6 M] m2.
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Figura 7. Patrones de flujo de agua diarios en el tronco en 2 individuos de Holocalix balansae. También se
muestra, en linea punteada, el curso diario del déficit de saturacién de aire (DSA) para el tiempo de medicion.
Se indica didmetro a la altura del pecho (DAP), el flujo diario total (FDT) y el desarrollo foliar (DF), siendo el
primer nimero el porcentaje sobre el total de la copa de hojas en expansién, el 2do niimero el porcentaje de

hojas maduras y el tercero el porcentaje de hojas senescentes, en caso de no sumar 100% en total, indica el
porcentaje de copa sin hojas. Especie siempreverde. Individuo 1= 1-25% de la copa cubierta por lianas, drbol
dominante, CPI= cat. 4. Individuo 2= 51-75 % de la copa cubierta por lianas, drbol codominante, CPI= cat. 3.
Individuo 13= 51-75 % de la copa cubierta por lianas, drbol codominante, CPI= cat. 3. a) durante un periodo
de una sequia inusual; 7 de marzo de 2012; DSA mdximo diario= 4.22 kPa; RG diaria= 23.6 M] m2. No hay
datos de desarrollo foliar para este mes, en marzo de 2013 estos mismos individuos tenian un 25/75/0, para
ind 1; 50/50/0 para ind 2 y para ind 13. b) durante un periodo de una sequia inusual, 8 de marzo de 2012;
DSA madximo diario= 4.30 kPa; RG diaria= 18.2 M] mZ2. c) 15 de marzo de 2012; DSA mdximo diario= 2.91 kPa;
RG diaria=16.6 M] m2. d) 12 de agosto de 2012; DSA mdximo diario= 2.90 kPa; RG diaria= 15.7 M] m2. Uno de
los dias de mayor DSA de invierno. e) 7 de septiembre de 2012; DSA mdximo diario= 4.43 kPa; RG diaria= 16.1
M] m2. f) 30 de noviembre de 2012; DSA mdximo diario= 1.61 kPa; RG diaria= 24.5 M] m2.
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Figura 8. Patrones de flujo de agua diarios en el tronco en 2 individuos de Ceiba speciosa. También se
muestra, en linea punteada, el curso diario del déficit de saturacién de aire (DSA) para el tiempo de medicion.
Se indica diametro a la altura del pecho (DAP), el flujo diario total (FDT) y el desarrollo foliar (DF), siendo el
primer nimero el porcentaje sobre el total de la copa de hojas en expansién, el 2do niimero el porcentaje de
hojas maduras y el tercero el porcentaje de hojas senescentes, en caso de no sumar 100% en total, indica el
porcentaje de copa sin hojas. Especie decidua. Individuo 6= 0% de la copa cubierta por lianas, drbol
dominante, CPI= cat. 4; Individuo 11= 76- 100% de la copa cubierta por lianas, drbol codominante, CPI= cat. 3.
Individuo 13=51- 75% de la copa cubierta por lianas, drbol suprimido-juvenil, CPI= cat. 3. a) durante un
periédo de una sequia inusual; 14 de junio de 2012; DSA mdximo diario= 1.17 kPa; RG diaria= 12.1 M] m2. No
hay datos de desarrollo foliar para este individuo. b) 3 de noviembre de 2012; DSA mdximo diario= 1.31 kPa;
RG diaria= 16.9 M] m2. c) 11 de noviembre de 2012; DSA mdximo diario= 2.70 kPa; RG diaria= 26.9 M] m2. d)
17 de noviembre de 2012; DSA mdximo diario= 2.78 kPa; RG diaria= 26.9 M] mZ2. e) 21 de noviembre de 2012;
DSA mdximo diario= 4.43 kPa; RG diaria= 26.5 M] mZ2. f) 4 de febrero de 2013; DSA mdximo diario= 2.92 kPa;
RG diaria= 27.6 M] m2,
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Figura 9. Patrones de flujo de agua diarios en el tronco en 2 individuos de Cordia trichotoma. También se

muestra, en linea punteada, el curso diario del déficit de saturacién de aire (DSA) para el tiempo de medicion.
Se indica didmetro a la altura del pecho (DAP), el flujo diario total (FDT) y el desarrollo foliar (DF), siendo el
primer numero el porcentaje sobre el total de la copa de hojas en expansidn, el 2do niimero el porcentaje de
hojas maduras y el tercero el porcentaje de hojas senescentes, en caso de no sumar 100% en total, indica el
porcentaje de copa sin hojas. Especie decidua. Individuo 2 =26- 50 % de la copa cubierta por lianas, drbol
dominante, CPI= cat. 5. Individuo 13 = 0% de la copa cubierta por lianas, drbol dominante, CPI= cat. 5. a)
durante un periodo de una sequia inusual; 7 de marzo de 2012; DSA mdximo diario= 4.22 kPa; RG diaria= 23.6
M] m2. No hay datos de desarrollo foliar para este mes, en marzo de 2013; ind 2y 13= 0/75/25. b) durante un
periodo de una sequia inusual, dia juliano 68; 8 de marzo de 2012; DSA mdximo diario= 4.30 kPa; RG diaria=
18.2 M] m2. ¢) 15 de marzo de 2012; DSA mdximo diario= 2.91 kPa; RG diaria= 16.6 M] m2. d) 15 de junio de
2012; DSA mdximo diario= 1.28 kPa; RG diaria= 11.5 M] m2. e) 3 de noviembre de 2012; DSA mdximo diario=
1.31 kPa; RG diaria= 16.9 M] m2. f) 21 de noviembre de 2012; DSA mdximo diario= 4.43 kPa; RG diaria= 26.5
MJ] m2.
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Figura 10. Patrones de flujo de agua diarios en el tronco en 2 individuos de Lonchocarpus muehlbergianus.

También se muestra, en linea punteada, el curso diario del déficit de saturacién de aire (DSA) para el tiempo
de medicion. Se indica didmetro a la altura del pecho (DAP), el flujo diario total (FDT) y el desarrollo foliar
(DF), siendo el primer niimero el porcentaje sobre el total de la copa de hojas en expansién, el 2do niimero el
porcentaje de hojas maduras y el tercero el porcentaje de hojas senescentes, en caso de no sumar 100% en
total, indica el porcentaje de copa sin hojas. Especie Brevidecidua. Individuo 1= 0 % de la copa cubierta por
lianas, drbol codominante, CPI= cat. 3; Individuo 2 = 0% de la copa cubierta por lianas, drbol codominante,
CPI= cat. 5. Individuo 9= 0% de la copa cubierta por lianas, drbol dominante, CPI= cat. 4. a) durante un
periodo de una sequia inusual; 7 de marzo de 2012; DSA mdximo diario= 4.22 kPa; RG diaria= 23.6 M] m2. No
hay datos de desarrollo foliar para este mes, en marzo de 2013; ind 1 = 25/25/0; ind 2= 25/75/0 y ind 9=
50/50/0. b) durante un periodo de una sequia inusual; 8 de marzo de 2012; DSA mdximo diario= 4.30 kPa; RG
diaria= 18.2 M] m2. c) 15 de marzo de 2012; DSA mdximo diario= 2.91 kPa; RG diaria= 16.6 M] m2. d) 12 de
agosto de 2012; DSA mdximo diario= 2.90 kPa; RG diaria= 15.7 M] m2. Uno de los dias de mayor DSA de
invierno. e) 7 de septiembre de 2012; DSA mdximo diario= 4.43 kPa; RG diaria= 16.1 M] m2. f) 3 de noviembre
de 2012; DSA mdximo diario= 1.31 kPa; RG diaria= 16.9 M] m2.
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Figura 11. Patrones de flujo de agua diarios en el tronco en 2 individuos de Parapiptadenia rigida. También se

muestra, en linea punteada, el curso diario del déficit de saturacién de aire (DSA) para el tiempo de medicion.
Se indica didmetro a la altura del pecho (DAP), el flujo diario total (FDT) y el desarrollo foliar (DF), siendo el
primer nimero el porcentaje sobre el total de la copa de hojas en expansién, el 2do niimero el porcentaje de
hojas maduras y el tercero el porcentaje de hojas senescentes, en caso de no sumar 100% en total, indica el
porcentaje de copa sin hojas. Especie Brevidecidua. Individuo 1= 1-25% de la copa cubierta por lianas, drbol
codominante, CPI= cat. 3; Individuo 7= 51-75 % de la copa cubierta por lianas, drbol emergente, CPI= cat. 5. a)
durante un periodo de una sequia inusual; 7 de marzo de 2012; DSA mdximo diario= 4.22 kPa; RG diaria= 23.6
MJ] m2. No hay datos de desarrollo foliar para este mes, en marzo de 2013 estos mismos individuos tenian un
25/75/0. b) durante un periodo de una sequia inusual, 8 de marzo de 2012; DSA mdximo diario= 4.30 kPa; RG
diaria= 18.2 M] m2. c) 15 de marzo de 2012; DSA mdximo diario= 2.91 kPa; RG diaria= 16.6 M] m2 d) 12 de
agosto de 2012; DSA mdximo diario= 2.90 kPa; RG diaria= 15.7 M] m2. Uno de los dias de mayor DSA de
invierno. e) 7 de septiembre de 2012; DSA mdximo diario= 4.43 kPa; RG diaria= 16.1 M] m2. f) 10 de noviembre
de 2012; DSA mdximo diario= 1.63 kPa; RG diaria= 17.6 M] m2,
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