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SUMMARY

The hydraulic architecture of wood is one of the trees strategies of adaptations to their environment. The economic and ecological
value of Rauli (Nothofagus alpina) in Argentina makes it necessary to generate knowledge that would contribute to an estimation of
its adaptation capacity to variable growth conditions. The pattern of variation of conductive elements of the wood was determined and
its anatomy was interpreted as adaptive strategy. Specimens of Lacar basin, Neuquén, Argentina, were studied; from them, slices were
cut at 1.3 m height from the ground. The North orientated radius from each section was used for the extraction of samples every ten
growth rings for the preparation of microscopic slides and macerations. Diameter and pore humber per square millimeter, length of
vessel elements and fibers, wall width and total diameter of fibers were measured, and net pore area, eco-anatomic vulnerability and pore
grouping indexes were calculated. The major source of variation of the analyzed characteristics was the tree, related to age. Vulnerability
(0.47) and pore grouping (1.71) indexes indicated a low vulnerability to cavitation. The efficiency in wood conduction significantly
increased with age in detriment of conductive security. Conductive and mechanic resistance variables were shown to be highly correlated
(R?=0.71), suggesting connected functioning, adding conductive security to the wood.

Key words: conductive vulnerability, rauli’s wood, vessels grouping, cavitation.

RESUMEN

La arquitectura hidraulica del lefio es una de las estrategias adaptativas de los arboles a su ambiente. El valor econémico y ecolégico del
rauli (Nothofagus alpina) en Argentina hace necesario generar conocimiento que aporte a la estimacion de su capacidad de adaptacion
a condiciones de crecimiento variables. Se determind el patron de variacion de los elementos conductivos del lefio y se realizé una
interpretacion de su anatomia como estrategia adaptativa. Se estudiaron ejemplares de la cuenca Lacar, Neuquén, Argentina, de los
cuales se extrajo una rodela a 1,3 m de altura del suelo. Se utilizo el radio de orientacion Norte de cada una de ellas para la extraccion de
probetas cada diez anillos de crecimiento a partir de las cuales se realizaron preparados microscdpicos y macerados. Se midieron diametro
y numero de poros por milimetro cuadrado, longitud de elementos de vaso y de fibras, espesor de pared y diametro total de fibras y se
calculd el area neta de poros e indices eco-anatémicos de vulnerabilidad y de agrupamiento de poros. La mayor fuente de variacion de las
caracteristicas analizadas se present6 dentro del arbol en relacién con la edad. Los indices de vulnerabilidad (0,47) y de agrupamiento de
poros (1,71) indicaron baja vulnerabilidad a la cavitacion. La eficiencia en la conduccion del lefio aument6 significativamente con la edad
en detrimento de la seguridad conductiva. Las variables conductivas y de resistencia mecanica se mostraron altamente correlacionadas
(R?=0,71), sugiriendo su funcionamiento en forma conectada, adicionando seguridad conductiva al lefio.

Palabras clave: vulnerabilidad conductiva, madera de rauli, agrupamiento de poros, cavitacion.

INTRODUCCION La disposicidn de los poros en el tejido lefioso es con-

secuencia de dos fuerzas de seleccidn contrapuestas: la

La arquitectura hidraulica de la madera de una espe-
cie puede ser entendida como una de las estrategias de
adaptacion al ambiente donde se desarrolla y por ello ser
interpretada desde una perspectiva ecoldgica. Aspectos
estructurales del tejido xilematico, como el diametro, lon-
gitud, frecuencia y agrupamiento de sus células conducto-
ras, permiten estimar el grado de seguridad o de eficiencia
conductiva que presentan las especies en determinado sitio
0 etapa de su desarrollo.

eficiencia conductora del agua y la seguridad en la con-
duccién de la misma (Moglia y Lopez 2001a). Escasos
poros de didmetros grandes contribuyen en mayor medida
a la conductividad total que muchos de pequefio diametro,
ya que la capacidad conductiva del xilema se incremen-
ta con la cuarta potencia del diametro del poro. Por otro
lado, poros pequefios, numerosos y agrupados tienden a
garantizar la continuidad de la columna de agua en condi-
ciones ambientales que predispongan a la cavitacion como

81



BOSQUE 34(1): 81-88, 2013
Estrategia conductiva del lefio de Nothofagus alpina

situaciones de estrés hidrico o térmico (Carlquist 1988,
Lindorf 1994, Moglia y Lépez 2001a). El resultado de la
cavitacion en el xilema es la aparicién de embolismos u
obstrucciones por gas en los vasos de conduccion, lo cual
reduce el transporte hidraulico del lefio y puede resultar en
un descenso de la conductancia estomatica, una reduccion
fotosintética y el dafio o muerte de ramas de la planta (Ja-
cobsen et al. 2005).

Carlquist (1988) propuso el analisis de indices anatémi-
cos, netamente eco-fisioldgicos, como el de vulnerabilidad
y el de agrupamiento de poros, para analizar la estrategia
conductiva que presenta el lefio de una determinada espe-
cie. El indice de vulnerabilidad relaciona el didmetro con
el niimero de poros por unidad de superficie. Los valores
mas bajos arrojados por este indice indican una estrategia
de seguridad conductiva del lefio, con menor vulnerabili-
dad a la cavitacién mientras que valores mayores sefialan
una estrategia de eficiencia en la conduccion. El indice de
agrupamientos de poros sefiala la capacidad del xilema para
mantener la continuidad de la columna de agua ante la even-
tual obstruccion de algunos de ellos por embolias. Lefios
con valores mas altos indican mayor agrupamiento de los
elementos de vaso, sefialando mayor seguridad conductiva.

Otra estrategia de seguridad conductiva puede presen-
tarse en especies en las que el tejido de resistencia meca-
nica del lefio esta constituido por fibrotraqueidas, ya que
estas células podrian realizar una accion subsidiaria y alta-
mente segura de la conduccion del agua en el lefio en situa-
ciones de estrés hidrico o térmico (Carlquist 1988, Moglia
y Lépez 2001a).

Por otro lado, la estructura del lefio de una especie va-
ria tanto entre individuos como dentro de ellos (Larson
1994), principalmente en relacion con la edad. Respecto a
las variables conductivas en general se reporta un aumento
del didmetro, la longitud y el area neta de los elementos
conductores con el incremento de la edad o diametro de
los arboles. La frecuencia de poros en el lefio presenta un
patron de disminucion de médula a corteza (Larson 1994,
Giménez 2000, Moglia y L6pez 2001b).

El rauli (Nothofagus alpina (Poepp. et Endl.) Oerst.=
N. nervosa (Phil.) Dim. et Mil.) es un arbol deciduo de
primera magnitud del Distrito Caducifolio de la Provin-
cia Subantartica (Cabrera 1976). El area de su distribucién
natural en Argentina se reduce a la provincia de Neu-
quén, cubriendo 79.636 ha en una estrecha franja de unos
120 km de largo y 40 km como méximo de ancho, siguien-
do los valles de lagos orientados de oeste a este (Sabatier
et al. 2011). Es una importante especie forestal que ha sido
aprovechada en forma histérica por las excelentes caracte-
risticas estéticas y de trabajabilidad de su madera, utiliza-
da para construcciones y carpinteria en general (Tortorelli
1956). Su valor econémico y ecoldgico en la region hace
relevante la necesidad de generar conocimiento que aporte
a la estimacidn de su capacidad de adaptacion a condicio-
nes de crecimiento variables, tanto entre sitios como frente
al actual escenario de cambio climético.
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Cabe destacar que la arquitectura hidraulica del lefio
s una entre varias estrategias adaptativas de las especies
lefiosas por lo que su estudio en forma combinada aportara
mayor conocimiento sobre la capacidad de adaptacion de
N. alpina a diferentes condiciones de crecimiento.

Si bien existen en Argentina descripciones anatémicas
del lefio de N. alpina (Tortorelli 1956, Rivera 1988), no se
cuenta hasta la actualidad con informacidn sobre variabili-
dad de sus caracteres conductivos ni con interpretaciones
ecoldgicas o adaptativas. Tampoco se ha comprobado adn
la posible participacion de las fibrotraqueidas, principa-
les células de su tejido de resistencia mecanica (Tortorelli
1956, Rivera 1988), en la conduccidn del agua, lo que le
adicionaria seguridad conductiva al lefio.

Los objetivos de este trabajo son: 1) analizar la estra-
tegia conductiva del lefio de N. alpina a partir de inter-
pretaciones de su anatomia, 2) comprobar la participacién
del tejido de resistencia mecanica del lefio en la funcién
conductiva y 3) determinar el patron de variacion de los
elementos conductivos del lefio dentro del arbol, en fun-
cion de la edad, y entre arboles.

METODOS

Los sitios de estudio se ubicaron en Quilanlahue y
Nonthué (figura 1), cuenca Lacar, Distrito Caducifolio de
la Provincia Subantartica (Cabrera 1976), también deno-
minados Bosques Mesofilos de Patagonia por Roig (1998).
Son areas de bosque nativo mixto de N. alpina, N. obli-
quay N. dombeyi y presentan similar indice de sitio (Attis
Beltran 2010). El clima es templado himedo con régimen
pluviométrico mediterraneo. La precipitacion media anual
es 2.000 y 2.500 mm, respectivamente, en Quilanlahue y
Nonthue; la temperatura media anual es de 9 °C y el ré-
gimen de humedad de los suelos es Udico (Ferrer et al.
2006). Se estudiaron ocho ejemplares adultos (diametro
altura del pecho 40-60 cm), sanos, de estado sociolégico
dominante y buena forma de fuste de N. alpina.

De cada ejemplar se extrajo una rodela a 1,3 m de al-
tura del fuste. Se utilizé el radio de orientacién Norte de
cada una de ellas para obtener probetas de lefio destinadas
a preparados microscopicos permanentes y macerados.
Las probetas se extrajeron cada diez anillos de crecimiento
desde la médula hacia la corteza (figura 2). La eleccion de
este disefio de muestreo permiti6 analizar la variacion del
sistema de conduccion con la edad de los arboles.

Siguiendo la metodologia propuesta por el Comité de
IAWA (1989) se analizaron como variables anatémicas:
diametro y nimero de poros por milimetro cuadrado, lon-
gitud de elementos de vaso, longitud, espesor de pared y
diametro total de fibras. Se calculo el area de poros multi-
plicando el valor del diametro de poros por la frecuencia
de los mismos por milimetro cuadrado (Sass y Eckstein
1995).

Se calcularon los siguientes indices (Carlquist 1988)
como indicadores de la estrategia conductiva:
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Figura 1. Mapa de distribucion natural de Nothofagus alpina en Argentina (de Sabatier et al. 2011) con ubicacion de los sitios de

procedencia de los arboles analizados (Quilanlahue a la derecha; Nonthue a la izquierda).
Map of natural distribution of Nothofagus alpina in Argentina (from Sabatier et al. 2011) with site locations (Quilanlahue at rigth; Nonthue

at left).
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Figura 2. Esquema representando la toma de muestras en cada uno de los arboles analizados.

Sampling methodology within every tree.

e Indice de vulnerabilidad (IV)= didmetros de poros/n°
de poros mm2. Valores menores indican mayor seguri-
dad conductiva (menor vulnerabilidad a la cavitacion).

e Indice de agrupamiento de poros (IAP) = n° total de
poros/ n° de grupos de poros. Valores mayores indican
mayor seguridad conductiva (menor vulnerabilidad en
situaciones de estrés conductivo).

Se examind la variacion de estos indices y demds va-
riables conductivas en relacion con la edad de los arboles

y entre los arboles. Se utilizo la prueba de Tukey para las
comparaciones de medias y el nivel de significancia fue
definido en todos los casos en P < 0,05 (Devore 2005). Los
analisis estadisticos se realizaron con el programa INFOS-
TAT (Di Rienzo et al. 2011).

Mediante analisis de correlacién canonica se estudio la
relacion entre las variables asociadas al sistema conducti-
vo y las variables que representan la resistencia mecani-
ca del lefio. Se seleccionaron las variables area de poros,
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longitud de elementos de vaso y didmetro de poros para
expresar la funcion de conduccion y longitud, diametro y
espesor de pared de fibras asociadas a la resistencia meca-
nica, con el supuesto de que ellas también intervienen en
la conduccion.

Las siguientes variables canonicas se generaron a
partir de las variables escogidas para el analisis:

C1=AP+DP+LV [1]
S1=LF+EF+DF [2]

Donde, AP= area de poros; DP= diametro de poros; LV=
longitud de elementos de vaso; LF=longitud de fibras; EF=
espesor de pared de fibras; DF= diametro total de fibras.

Se obtuvo el coeficiente de correlacion candnico y los
coeficientes canodnicos estructurales que relaciona ambas
variables con el programa InfoStat (2011).

RESULTADOS

El lefio de los ejemplares analizados presentd porosi-
dad difusa con disminucion gradual del didmetro de los
elementos vasculares desde el inicio hacia la finalizacion
del crecimiento anual. Los anillos de crecimiento estuvie-
ron definidos por estrato de fibras con paredes engrosa-
das y aplanadas radialmente. Los elementos vasculares
presentaron perforaciones simples terminales o laterales,
raramente escalariformes, horizontales a oblicuos. Presen-
taron en general apéndices, de longitud variada, algunos
alcanzando valores de hasta 300 pum y puntuaciones vascu-
lares opuestas, a veces escalariformes, con aréola de forma
circular a hexagonal. La presencia de tilides en el interior
de los elementos de vaso fue observada a partir de los 60
afios de edad de los arboles. Se observaron escasas traquei-
das con dos hileras de puntuaciones areoladas. El tejido de
resistencia mecanica estuvo formado principalmente por
fibrotraqueidas con abundantes puntuaciones areoladas

con reborde reducido. Se observéd baja frecuencia de fibras
libriformes (con escasas puntuaciones simples) y de fibras
septadas. En el cuadro 1 se expresaron los resultados esta-
disticos de los caracteres anatémicos analizados.

Los indices de vulnerabilidad y de agrupamiento de
poros arrojaron valores medios que sefialan una estrategia
de seguridad conductiva del lefio (cuadro 1).

El indice de vulnerabilidad aument6 de manera signifi-
cativa con la edad (figura 4D), mientras que se registré una
disminucion del indice agrupamiento de poros con la edad
de los arboles (figura 4E).

Los resultados del analisis de correlaciones canonicas
indicaron que las variables que representan a la conduc-
cién se encuentran altamente relacionadas con las varia-
bles vinculadas con la resistencia mecanica del lefio (cua-
dro 2).

Las variables diametro de poros, nimero de poros por
milimetro cuadrado, longitud de elementos de vaso, indice
de vulnerabilidad e indice de agrupamiento de poros pre-
sentaron su mayor fuente de variacién dentro del arbol,
relacionada con las diferentes edades del lefio, mientras
que la variabilidad entre los arboles no fue significativa.
El area de poros presentd variacion significativa entre los
arboles (figura 3) y no significativas entre las distintas eda-
des analizadas.

El diametro de poros y la longitud de los elementos
vasculares aumentaron de manera significativa con la edad
(figura 4A y 4C) mientras que el nimero de poros mm2dis-
minuy6 significativamente de médula a corteza (figura 4B).

DISCUSION Y CONCLUSIONES

El patron de porosidad presente en el lefio de N. alpina
es similar al descrito en Fagus sylvatica L., Fagus orientalis
Lipsky (Sass y Eckstein 1995, Pourtahmasi et al. 2011) y
otros arboles del género Nothofagus (IAWA Committe 1989,
Schweingruber 1993, Altube 2011). Estas especies se distri-
buyen también en areas de climas templados con régimen
pluviométrico mediterraneo, en los que las precipitaciones se

Cuadro 1. Valores medios, desviacion estandar y coeficiente de variacion de las variables medidas.
Mean values, variation coefficient and standard deviation of measured variables.

Caracteristica Promedio DeS\{iacic’)n Coe_ﬁc_ie’:nte de

general estandar variacion (%)
Diametro de poros (um) 46,60 16,13 34,62
NUmero de poros mm 121,90 69,26 56,82
Longitud de elementos de vasos (um) 624,70 135,41 21,68
Area de poros (mm?) 0,20 0,12 63,53
Diametro de fibrotraqueidas (um) 15,23 5,38 35,36
Espesor de pared de fibrotraqueidas (pm) 3,66 1,05 28,82
Longitud de fibrotraqueidas (pm) 1.009,83 207,33 20,53
indice de vulnerabilidad 0,47 0,24 51,10
indice de agrupamiento de poros 1,71 0,26 15,20
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Cuadro 2. Resumen de la correlacion candnica y coeficientes canonicos estructurales.

Conductive characters variation between ages and trees.

R? Correlacion canonica = 0,7064

Chi%9) = 45,213 P =0,0000

Coeficientes candnicos de la variable C1

Correlacién 1

Correlacion 2 Correlacion 3

Longitud de elementos de vaso 0,52537
Diametro de poros 0,69912
Area de poros -0,39081

-0,81043 0,96636
0,90745 -1,22826
0,32846 1,24586

Coeficientes canonicos de la variable S1

Correlacion 1

Correlacion 2 Correlacion 3

Longitud de fibras 0,83774 -0,40046 0,50828
Diametro total de fibras 0,32930 0,94098 -0,21285
Espesor de pared de fibras -0,14124 0,23022 1,00365
0.5- en los arboles que predisponen a las columnas de agua in-
traxilematicas a la cavitacion. Por otro lado, la probabili-
b dad de ocurrencia de heladas existe durante todo el afio en
<<g 0,4 - la zona, las que pueden también desencadenar procesos de
£ ab — cavitacion y embolismo en el xilema por congelacion de la
” ab ab a savia (Jacobsen 2005).
g %31 a Los valores del indice de vulnerabilidad y del indice
= l k de agrupamiento de poros sefialan una estrategia de mar-
= 0.1 ‘ cada seguridad conductiva del lefio de N. alpina. Valores
.- menores a la unidad del indice de vulnerabilidad indican
maderas con menor vulnerabilidad a la cavitacion ya que
0,0 R presentan un lefio con poros abundantes de diametros pe-

8 7 6 5 4 3 2 1
Arbol

Figura 3. Area neta de poros mm2 (promedios + desvio estan-
dar) en cada uno de los arboles analizados. Valores promedios
con letra distinta indican diferencias significativas entre edades
(Tukey, P <0,05).

Variation of net vessel area by trees (means+ standard devia-
tion). Averages values with different letters indicate significant differen-
ces among ages (Tukey, P < 0.05).

concentran principalmente durante los meses de inactividad
cambial de los arboles y los veranos son secos y calurosos.
De la descripcion y mediciones anatomicas realizadas
se observa un lefio con caracteristicas consideradas ven-
tajosas para la conduccion segura del agua en situaciones
de estrés hidrico o térmico. Entre ellas, alta frecuencia de
poros por unidad de superficie, poros agrupados y de tama-
fio reducido, elementos de vaso con placas de perforacion
simple, fibrotraqueidas como células principales del tejido
de resistencia mecanica y presencia de traqueidas (Bara-
jas-Morales 1985, Carlquist 1988, Lindorf 1994, Moglia
y Lépez 2001a) Dentro del area de distribucién natural de
N. alpina, los meses de actividad cambial de los arboles
(octubre a marzo) coinciden con altas temperaturas, bajas
humedades relativas del aire y fuertes y frecuentes vientos.
Tales condiciones determinan valores de potencial hidrico
atmosférico muy bajos y elevados flujos de transpiracion

quefios capaces de garantizar la continuidad de la columna
de agua en condiciones ambientales que predispongan a la
cavitacion. Respecto al indice de agrupamiento, mientras
mas se aleje su valor de la unidad (maderas con poros soli-
tarios) mayor seguridad conductiva representa, indicando
mayor agrupamiento de los poros en el lefio y, consecuen-
temente, mayor capacidad del xilema para mantener la
continuidad de la columna de agua ante la eventual obs-
truccion de algunos de ellos por embolias. Si bien no hay
datos comparables de éstos indices para especies de bos-
ques templados como N. alpina, si se reportan para espe-
cies de regiones semidaridas (Moglia y Lopez 2001a), man-
glares (Leon 2001), bosques secos tropicales (Ledn 2005)
y diversos ambientes secos de Australia (Carlquist 1977).

La disminucion de la seguridad y el aumento de la efi-
ciencia en la conduccion del lefio con la edad de los ar-
boles demuestran que las plantas mas joévenes seleccionan
estrategias mas seguras de conduccion. La ganancia en efi-
ciencia conductiva con la edad tiene seguramente relacion
con el mayor desarrollo general y radicular en particular
de los arboles. Las fuerzas de seleccion entre la eficiencia
y la seguridad en la conduccién del agua en el xilema son
contrapuestas (Moglia y L6opez 2001a) por lo cual las plan-
tas deben realizar una permanente “negociacion” o “trade-
off” entre ellas.

Los valores arrojados por el analisis de correlaciones
canonicas entre las variables conductivas y las variables
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Figura 4. Variacion en funcion de la edad de los arboles de: A) diametro de poros; B) nimero de poros mm2; C) longitud de elementos
de vaso; D) indice de vulnerabilidad y E) indice de agrupamiento de poros (promedios + desvio estandar). Valores promedios con letras

distinta indican diferencias significativas entre edades (Tukey, P < 0,05).
Variation by tree ages of A) vessel diameter, B) vessel number mm2, C) vessel element length, D) vulnerability index and E) vessels group-
ing index (means+ standard deviation). Averages values with different letters indicate significant differences among ages (Tukey, P < 0.05).

de resistencia mecénica analizadas muestran que las mis-
mas se encuentran altamente correlacionadas, sugiriendo
que funcionan en forma conectada, adicionando seguridad
conductiva al lefio de estos arboles. Esta estrategia de se-
guridad conductiva ha sido descrita en especies en las que
el tejido de resistencia del lefio esta compuesto principal-
mente por fibrotraqueidas (Moglia y Lopez 2001a). Si bien
estas células cumplen funciones de resistencia mecénica,
en situaciones de estrés hidrico o térmico pueden subsidiar
la conduccion, disminuyendo la vulnerabilidad conductiva
del lefio (Carlquist 1988).

La mayor variabilidad observada dentro del arbol y
vinculada a las edades del lefio en N. alpina coincide con
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el patron descrito por Larson (1994), en el que se sefiala
mayor variacion de las caracteristicas de la madera dentro
del &rbol, en relacién principalmente con la edad, que entre
arboles, aun creciendo estos en distintos sitios. Cabe resal-
tar que los arboles analizados en este trabajo proceden de
lugares con similar indice de sitio (Attis Beltran 2010), lo
que no permitié considerar efectos de sitio sobre las varia-
bles analizadas.

El aumento del didmetro y la longitud de los elementos
conductores y la disminucion de la frecuencia de poros de
médula a corteza se reporta en especies de porosidad difu-
sa (Larson 1994, Giménez 2000, Moglia y Lopez 2001b).
Estos patrones se relacionan tanto con la ganancia en efi-



ciencia conductiva con la edad como con un proceso de
maduracion del lefio.

El 4rea de poros no presentd variacion significativa-
mente con la edad ya que es producto de una variable que
aumenta (el diametro de los poros) y otra que disminuye
con la edad (el nimero de poros por milimetro cuadrado).
Su variacion significativa entre arboles indica diferencias
en sus capacidades de transporte o vitalidad (Sap y Ec-
kestein 1995) y podria ser utilizada como herramienta de
seleccion de ejemplares en procesos de mejoramiento y
domesticacion forestal.

Los altos coeficientes de variacion de las variables con-
ductivas (cuadro 1) se atribuyen principalmente al disefio
de muestreo utilizado, ya que se analizaron lefios de dis-
tintas edades. Sin duda también existe una influencia de la
variabilidad climatica interanual sobre las caracteristicas
conductivas del xilema ya que los factores ambientales
actlan como fuerzas modeladoras del nimero y tamafio
de los elementos constitutivos del xilema (Carlquist 1988,
Delgado et al. 2002).

Es importante tener en cuenta que la arquitectura hi-
draulica del lefio es una entre varias estrategias de adap-
tacion de las especies lefiosas, como el tipo de estructura,
suculencia y persistencia foliar, sistema radical, tasa de
crecimiento y procesos fisiologicos especiales entre otras
(Lindorf 1994). El estudio combinado de éstas caracteristi-
cas aportara a una interpretacion mas integral de la capaci-
dad de adaptacién de N. alpina a condiciones de crecimien-
to variables, tanto en escenarios de cambio climéatico como
en proyectos de mejoramiento y domesticacion forestal.
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