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1 RESUMEN

En Colombia el bosque seco es un ecosistema que presenta condiciones ambientales
extremas, como sequias frecuentes y severas, donde las especies lefosas han
desarrollado adaptaciones que les permiten lidiar con estas condiciones. Estas
adaptaciones estan asociadas en un gran porcentaje, a las estrategias funcionales y los
rasgos anatdomicos de madera. Los rasgos de la madera cumplen funciones importantes
dentro del arbol como: transporte trasversal y longitudinal de agua y nutrientes,
almacenamiento de agua y sostenimiento mecanico, afectando el crecimiento y
supervivencia de la planta. Estudiamos los rasgos anatomicos y las estrategias
funcionales de la madera en especies de bosque seco y su variacion a través de un
gradiente sequia. Se describieron once (11) rasgos anatémicos de madera en sesenta
(60) especies presentes en cinco (5) parcelas permanentes, la descripcién microscopica
se realizé en montajes histolégicos por medio de microscopia éptica, siguiendo los
lineamientos de IAWA Committee. La mayoria de los rasgos funcionales presentaron
una correlacién con el gradiente de sequia (precipitacion anual y precipitacién en los
meses mas secos), entre estos seis (6) tienen una relacion positiva y significativa,
longitud de vasos (R?= 0,086 y R?= 0,322), longitud de radios (R?= 0,086 y R?>= 0,263),
ancho de radios (R?= 0,095, y R?= 0,074), grosor de fibras (R?>= 0,064 y R?= 0,143),
densidad de madera (R?= 0,131 y R?= 0,209 ) y longitud de fibras (R?= 0,343 y R?=
0,435); y dos (2) tienen una relacién negativa y significativa con el gradiente, diametro
de punteaduras (R?= -0,086 y R?= -0,109), y contenido de humedad (R?= -0,013 y R®= -
0,117). Las estrategias funcionales de tolerancia y evasion también presentan una
correlacion (significativa) con el gradiente de sequia (R?= 0,211, R?= 0,241 y R®>= 0,071,
R?= 0,119 respectivamente). Los resultados muestran que los rasgos de la madera
juegan un papel importante como estrategia funcional para la evasion o la tolerancia de

las plantas a la sequia.
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2 ABSTRACT

The dry forest in Colombia es an ecosystem that presents extreme environmental
conditions, like frequent and extreme droughts, where the woody species have
developed adaptations that allow them fight with these conditions. These adaptations
are associate in a big percent, to the functional strategies and the wood's anatomical
traits. The wood's anatomical traits fulfill important functions inside the tree like:
transversal and longitudinal transport of water and nutrients, water 's storage and
investment in support tissues, affecting the growth and survival of the plant. We studied
the anatomical traits and the functional strategies of the wood in dry forest species and
their variations through of a drought gradient. Were described eleven (11) wood's
anatomical traits in sixty (60) species present in five (5) permanent plots, the microscopic
description was doing in histological mounts by means of optical microscopy, following
the lineaments of IAWA Committe. The majority of the functional traits presented a
correlate with the drought gradient (annual precipitation and precipitation in the most dry
months), between these six (6) have a positive relation, vessels length (R2= 0,086 y R2=
0,322), rays length (R?= 0,086 y R?= 0,263), rays width (R?= 0,095, y R?= 0,074), fibers
thickness (R?= 0,064 y R2= 0,143), wood density (R?>= 0,131 y R?= 0,209 ) and fibers
length (R?= 0,343 y R?= 0,435); and two (2) have a negative relation with the gradient,
pits diameter (R?=-0,086 y R?=-0,109), and moisture content (R?=-0,013 y R?=-0,117).
The tolerance and evasion functional strategies present too a correlation with the drought
gradient (R?= 0,211, R?= 0,241 y R?= 0,071, R?= 0,119 respectively). The results show
that the wood features play an important role as a functional strategy for evasion or

tolerance of plants to drought.
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3 PALABRAS CLAVE

Anatomia de maderas, densidad de madera, rasgos funcionales, estrategias

funcionales, gradiente ambiental.
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4 INTRODUCCION

En Colombia, los bosques secos tropicales son areas boscosas con un dosel bajo
abierto, caracterizados por precipitaciones inferiores a los 2000 mm, largos periodos de
sequia (3-6 meses con menos de 100 mm mensuales), altas temperaturas y altos
niveles de evapotranspiracion, lo que genera un déficit hidrico que determina el potencial
de establecimiento y crecimiento de las especies lefiosas (Murphy & Lugo, 1986; Pizano
& Garcia, 2014, Pringle et al., 2011). Estas particularidades han hecho que las especies
de plantas desarrollen estrategias adaptativas importantes que repercuten en un alto
grado de endemismo y especiacion (Holdridge, 1967; IAvH, 1998). En Colombia este
bioma se extendia por cerca de 88.828 km? representando cerca del 7% de territorio
nacional, en la actualidad esta cifra es significativamente menor y lo mas preocupante
es que solo entre el 3 - 5% del boque seco del pais se encuentran en areas protegidas
con una cifra aproximada de 7.172 km? de bosque naturales y transformado (Arango et

al., 2003; Pizano & Garcia, 2014).

En la actualidad existe una gran alteracion de los bosques secos debido a la incidencia
del cambio climatico (IPCC, 2014), en donde estos se encuentran sometidos a sequias
mas frecuentes y severas (Christensen et al., 2007), este cambio en los regimenes de
sequias tienen una gran incidencia en los procesos bidticos que aqui ocurren, pues
inducen cambios negativos como el aumento de las tasas de mortalidad, las invasiones
biolégicas y cambios en la estructura, entre otros (Allen et al., 2010; Herzog et al., 2010;
Lucht et al., 2002). Algunas investigaciones han reportado cambios en la composicion
de especies debido a las perturbaciones en la disponibilidad de agua, luz y nutrientes,
(Chaturvedi & Raghubanshi, 2014) aumento de la presién de herbivoros o patdgenos
(Vargas et al., 2005), y la reduccion del crecimiento en las especies vegetales, debido a
cambios en la estacionalidad del agua y al contenido de agua del suelo (Engelbrecht et

al., 2007).
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Las sequias se determinan como un déficit o reduccion en la disponibilidad de agua que
también coincide con el aumento en la temperatura y la evapotranspiracion, (Eamus et
al., 2013; O’Brien et al., 2017), que juegan un papel importante en el mantenimiento de
las comunidades vegetales (Grime, 2006; Reich, 2014). El efecto del cambio de los
regimenes de sequia se ha estudiado a nivel de la disponibilidad de agua en los
ecosistemas, asi como su efecto en la composicién de especies dentro de estos
(Markesteijn, Poorter, Bongers, Paz, & Sack, 2011). Para el bosque seco la falta de agua
repercute aun mas debido a la escasez y periodicidad de las lluvias, donde la
precipitacién determina el rendimiento de las especies en la comunidad bidtica (Comita
& Engelbrecht, 2009; Engelbrecht et al., 2006), y en donde, adicionalmente los meses
de la estacién seca determinan las tasas de mortalidad y supervivencia (Allen et al.,

2010).

En este sentido dentro del bosque seco se presentan diferentes gradientes de
disponibilidad de agua, por ende, su composicion, estructura y diversidad sera distinta
a medida que aumenta o disminuye la cantidad de precipitacion, puesto que esto
determina en gran medida la capacidad de competencia de las especies, asi como la
tolerancia a la sequia (Lohbeck et al., 2013; Markesteijn et al., 2011; Salgado-Negret et
al., 2013). En Colombia los analisis a nivel de composicidon y estructura a través de
gradientes ambientales en los bosques secos muestran que la vegetacion de este
ecosistema se divide en tres grandes grupos los que se asocian de acuerdo a las
condiciones del clima — suelo entre estas se encuentran: temperatura, precipitacion
media anual, precipitacion en los meses mas secos y aridez de suelo, o que se relaciona
principalmente con la sequia a la cual se someten las comunidades vegetales en este

ecosistema (Gonzalez-M et al., 2018).

El estudio de los rasgos anatémicos de la madera es importante debido a sus multiples
funciones ecoldgicas, como la creacion de tejidos de soporte mecanico, el

almacenamiento y transporte de agua y nutrientes, (Carlquist, 2001; Chave et al., 2009;
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Tyree & Ewers, 1991); el estudio de estos rasgos permite comprender y predecir la
respuesta de las especies a la variacién ambiental, modelar su capacidad de adaptacion
frente a cambios globales (Beeckman, 2016; Hietz, et al., 2017), y establecer conexiones

con los servicios ecosistémicos (Casanoves, et al., 2011; Salgado-Negret, 2015).

A nivel mundial se ha estudiado esta variacién de rasgos (Beeckman, 2016; Carlquist,
2001; Chave et al., 2009), en climas con estacionalidad, en los cuales han encontrado
cambios para rasgos como anillos de crecimiento y porosidad (Wheeler et al., 2007),
en gradientes de temperatura y altitud, asi como cambios en la longitud y diametro de
vasos, fibras y punteaduras (Beeckman, 2016; Carlquist, 2001; Chave et al., 2009),
también existen algunos estudios que muestran como las especies responden en
gradientes de aridez y fertilidad de suelo cambiando sus rasgos anatémicos y la

densidad de la madera (Martinez-Cabrera et al., 2009; ter Steege et al., 2006).

Autores como Preston et al. (2006), encuentran que el diametro de vasos aumentan
cuando existe mayor humedad en el suelo, pero la densidad de vasos no presenta
ninguna relacion con la humedad del suelo. Igualmente Wheeler, Baas, & Rodgers,
(2007), mencionan que en ambientes humedos los diametros de vasos son grandes y
su frecuencia es baja, por el contrario en ambientes secos y desérticos con periodos de
muy baja disponibilidad de agua la especies presentan una alta frecuencia de vasos
pequefios. Martinez-Cabrera et al. (2009), encontraron que los rasgos de grosor de fibra
y area parénquima axial disminuyen cuando aumenta la precipitacion media anual, por
el contrario, el lumen de fibras y el area de radios son mayores cuando aumenta la
precipitacion media anual. Morris et al. (2015), presenta un estudio global de
parénquima y encontraron que la precipitacion media anual tiene una relacién negativa
con el porcentaje de parénquima radial y axial en las especies, lo que indica que en
ecosistemas mas secos el porcentaje de parénquima es mas alto comparado con
ecosistemas humedos. Contrario a lo anterior Tng et al. (2018), en un estudio mas

especifico de cuatro especies, encontraron que la fraccién de parénquima y vasos
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(mayor frecuencia y menor area de vasos) es mayor y la fraccion de fibras disminuye en
los individuos de las especies sometidos a sequia. Si bien se encuentra un gran nimero
de estudios que muestran diferencias entre rasgos funcionales de madera a través de
gradientes, son muy pocos los estudios que abordan un alto numero de rasgos que
abarquen gran parte de las funciones de la madera y las células que la conforman,
sumado a esto son escasos los estudios que han incluido la células radiales y aun mas

escaso su estudio en el plano tangencial de la madera.

Estos rasgos funcionales no solo cambian individualmente, también ocurren cambios
simultaneos en muchos otros rasgos debido a las compensaciones que debe hacer la
planta (Freschet, Aerts, & Cornelissen, 2012; Freschet et al., 2010; Poorter et al., 2010),
potencialmente esto sucede por medio del compromiso de seguridad y eficiencia
hidraulica (Skelton, West, & Dawson, 2015), por lo tanto en la naturaleza se encuentra
una gama de combinaciones de rasgos morfolégicos de la madera que dan lugar a
diferentes estrategias funcionales de las especies y comunidades para responder a los
diferentes gradientes ambientales (Gleason et al., 2016). Es por ello, las combinaciones
contra-intuitivas de los rasgos morfolégicos anatdmicos de la madera, como las
mencionadas anteriormente pueden ser atenuadas por otros rasgos 0 comportamientos
adicionales de la planta como los son alta capacidad de almacenamiento, rasgos
emergentes de la conductancia y capacitancia hidraulica (Hoffmann et al., 2011; Kécher,

Horna, & Leuschner, 2013; Matheny, Mirfenderesgi, & Bohrer, 2017).

En este sentido, entender la variacion de los rasgos de madera, asi como de las
estrategias funcionales en las especies a través de gradientes de sequia es importante
para proporcionar nueva informacién y aumentar el conocimiento de este ecosistema de
importancia, asi como para proporcionar informacion util en escenarios de manejo y
restauracion para del bosque seco tropical. La presente investigacion evalué dos
preguntas: 1) ;Cémo es la variacién de los rasgos funcionales de la madera a través de

un gradiente de sequia? 2) ;Cuales son las estrategias funcionales que tienen las
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especies y como varian a lo largo de un gradiente de sequia?; esperamos que estas
variaciones se vean reflejadas en la dominancia de dos estrategias: 1) rasgos que
favorecen la retencion de agua en el xilema (evasion de la sequia) baja densidad de
madera, bajo grosor de fibras, altos valores en el tamafo de los lumenes de las fibras,
y altos contenidos de humedad en el tronco, permitiendo asi, ser menos vulnerables a
la cavitacion, estas se comportan como especies que evaden la sequia pues al
almacenar suficiente agua y minerales pueden sobrevivir a largos periodos de sequia
sin tener que soportar las condiciones extremas por falta de agua. 2) rasgos de xilema
que minimizan el riesgo de cavitacién (estrategia de tolerancia), bajos valores en el
diametro de poros, radios y punteaduras y conducen a una mayor tolerancia de las
especies frente a las limitaciones de agua, estas especies con adaptaciones en sus
rasgos que permiten soportar el clima inclemente y aprovechar el minimo de agua que

se encuentra.
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5 MATERIALES Y METODOS

5.1 AREA DE ESTUDIO

El estudio se realizé en cinco parcelas permanentes de monitoreo de 1-ha que forman
parte de la red de parcelas de bosque seco tropical de Colombia, coordinada por el
Instituto Alexander von Humboldt (IAvH) en asocio con varias instituciones a nivel
nacional (Pizano et al., 2016). Las parcelas se encuentran ubicadas en los bosques con
mejor estado de conservacion para cada una de las regiones de este ecosistema en el
pais (Gonzalez-M et al., 2018), en las regiones biogeograficas de Valle del rio Cauca,
Valle del rio Magdalena y Valle del rio Patia (Figura 1; Pizano & Garcia, 2014). Las
parcelas representan un gradiente climatico con una temperatura que oscila entre 23,3
y 27,9 °C, precipitacion entre 721-1541 mm anuales, y precipitacion en los tres meses

mas secos entre 52,37 - 227,79 mm (Tabla 1).

Tabla 1. Parcelas permanentes, ubicacién e informacion climatica, con base al modelo climatico
multitemporal nacional desarrollado por el IDEAM (Gonzalez-M et al., 2018)

indice  Temperatura  Precipitacion Precipitacién Media

Parcela Departamento  aridezy Media Anual  Media Anual en los tres meses
sequia (°C) (mm) mas secos (mm)
Taminango Narifio 1,94 25,25 721,43 52,37
Vinculo Valle del Cauca 1,64 23,34 1192,38 168,5
Cotove Antioquia 1,43 26,92 1193,79 112,71
Cardonal Plana Tolima 1,29 27,86 1505,91 227,79
Cardonal Loma Tolima 1,19 27,44 1541,18 222,54
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5.2 SELECCION DE ESPECIES

En cada parcela se seleccionaron las especies dominantes que en su conjunto sumaban
el 80% del indice de valor de importancia (IVI) (Rangel-Ch & Velazquez, 1997), entre 9
— 16 especies abarcaban el 80% del IVI para un total de 28 Familias, 41 género y 60
especies distribuidas entre las cinco (5) parcelas (Anexo 1). Estas especies dominantes
son una muestra representativa de la comunidad, determinando la tasa y magnitud de
los procesos de los ecosistemas de acuerdo a lo planteado en la hipétesis de razon de

biomasa (Grime, 2006).

5.3 VARIABLES DE SEQUIA

Las variables de sequia para las cinco (5) parcelas permanentes se estimaron utilizando
el modelo climatico nacional desarrollado por el Instituto de Hidrologia, Meteorologia y
Estudios Ambientales (IDEAM) y el Instituto Humboldt (IAvH) de Colombia (Gonzalez-M
et al., 2018). Las variables climaticas relacionadas con la sequia fueron: 1) precipitacion
media anual (mm); 2) precipitacion total en los tres meses mas secos del afio (mm) ver
Figura 1, estas variables fueron seleccionadas puesto que son las dos mas importantes

para definir a la formacion de bosques seco tropical (Gonzalez-M et al., 2018)
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Figura 1. Mapa de distribucién de las parcelas permanentes a través de un gradiente de sequia. P. Anual
(precipitacién media anual), P. Meses secos (precipitacion en los meses mas secos). Parcela Taminango
en Narifio de menor precipitacion anual (punto rojo), seguida del Vinculo en el valle del cauca (punto
amarillo), luego se encuentra Cotove en Antioquia (punto naranja), sigue Cardonal plana en el Tolima (punto
verde) y finalmente Cardonal Loma en el Tolima es la parcela con mayor precipitacién media anual (punto
azul).

5.4 MEDICION DE RASGOS ANATOMICOS DE LA MADERA

Para cada especie se describieron once (11) rasgos anatdomicos de madera en ramas
(Tabla 2). Se seleccionaron ramas secundarias expuestas a la luz y que se encuentran
entre los 8 y 10 m de altura excepto para las especies de sotobosque en cuyo caso se
tomaron las ramas mas altas posibles, con el fin de unificar las variables morfolégicas
que se pueden presentar en las ramas (Pulido-Rodriguez, et al., 2020). Para tal fin, se
colectaron muestras de madera de cuatro (4) a cinco (5) individuos de cada especie

entre junio de 2016 y abril de 2017 para un total de 243 individuos colectados. Las
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muestras de madera se seleccionaron de ramas lignificadas que variaron entre 15-23
mm de diametro y 15-20 cm de longitud. Estas se procesaron en el laboratorio de
ecologia “Gloria Galeano” del IAvH. Se removi6 la corteza de las ramas y las muestras
se almacenaron en agua con formol para evitar la proliferacion de hongos (Salgado-
Negret, 2015). La densidad de madera se determiné mediante el método de inmersion

en agua (Pérez-Harguindeguy et al., 2013).

Figura 2. Fotografias de los montajes microscopicos de madera. A) Zanthoxylum schreberi Plano tangencial
aumento 10X; B) Capparis amplissima Plano transversal aumento 10X; C) Bursera simaruba Plano
tangencial de la madera aumento 40X; D) Lippia origanoides Plano radial aumento 10X.

Para el desfibrado se colocaron astillas de madera en tubos de ensayo y se mezclaron
con una solucion 1:1 de acido acético y perdxido de hidrogeno (Fig. 3). Luego de esto
los tubos de ensayo se llevaron a estufa a temperatura constante de 60°C durante cinco
dias, hasta obtener separacion de los vasos y fibras para su posterior medicion siguieron
los lineamientos de Wheeler, Baas, & Gasson, (2007) y Scholz et al., (2013), el total de

individuos con desfibrado fue de 243. Finalmente, para la medicién de los rasgos
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funcionales restantes se cortaron entre 20 y 35 secciones de tejido xilematico orientados
radialmente, tangencialmente y transversalmente de 15 a 40 um de espesor usando un
micrétomo de perfil alto Leica RM2255. Los cortes se decoloraron, tifieron,
deshidrataron y limpiaron siguiendo los protocolos de Gartner & Schweingruber, (2013)
y Yeung et al., (2015). Los cortes del tejido xilematico se fijaron con Eukitt a las
laminillas, obteniendo finalmente montajes histolégicos de madera, se obtuvo un total
de 972 montajes histologicos que ahora son parte de la coleccion de bosque seco
tropical del Instituto Alexander von Humboldt. Tanto el desfibrado como los montajes
histologicos se fotografiaron con un microscopio de luz (Zeiss Axio Lab.A1) y una
camara digital (Axiocam ERC 55), y las imagenes fueron procesadas usando el software
Zen 2 (Blue edition). Las descripciones y mediciones de la anatomia de madera (Fig. 3)
siguieron los lineamientos de Wheeler, Baas, & Gasson, (2007) y Scholz et al., (2013),

la forma de medicion de cada rasgo se explica a detalle en el Anexo 2.

Tabla 2. Rasgos funcionales anatémicos de madera, nimero de mediciones por individuo y unidad en la
que se miden (Wheeler, et al., 2007; Scholz et al., 2013).

Rasgo Siglas ;f;?;igi N° M:;c(ljidas/ Unidad
Densidad de vasos DenV Transversal 5 N° Vasos * mm
Longitud de vasos LongV Desfibrado 40 pgm
Diametro de vasos DiamV Transversal 100 um

Diametro de punteaduras DiamP Tangencial, radial 100 um
Ancho de radios AnchR Tangencial 40 pgm
Longitud de radios LongR Tangencial 40 pm
Longitud de fibras LongF Desfibrado 40 gm
Grosor de fibras GrosF Transversal 40 pgm
Lumen de fibras LumF Transversal 40 pm
Densidad de madera DenM  Muestra de rama 1 g*cm?
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Contenido de humedad CHpsf Muestra de rama 1 % de agua

5.5 ANALISIS DE DATOS

Para evaluar la variacion de los rasgos funcionales a través del gradiente de sequia
estos se dividieron en cuatro (4) grupos que responden a diferentes funciones que
cumple la madera dentro de arbol (transporte longitudinal, sostenimiento, transporte
transversal, almacenamiento). Se utilizaron modelos lineales de efectos mixtos (MLM),
basados en lo estudiado por Anderegg et al. (2016), quienes utilizaron modelos
estadisticos de un solo rasgo con modelos lineales de efectos mixtos que incluian la
identidad del estudio como un efecto aleatorio, lo cual permitié que la pendiente y la
interseccidn explicitamente las diferencias en la sequia y las caracteristicas del sitio.
Baez & Homeier (2017), mencionan que los MLM permiten estimar la importancia
relativa de los efectos fijos y aleatorios para entender cada uno por separado, en su
estudio estos autores incluyen la identidad de las especies como un factor aleatorio,
para tener en cuenta las respuestas propias de las especies debido a su filogenia, esto
permitid que las intercepciones y las pendientes variaran solo en funcién de los
tratamientos. Para nuestro estudio las variables se transformaron (normalizaron y
escalaron) para cumplir con los supuestos de normalidad (Anderegg et al., 2016). Para
estos modelos se tom6é como efecto aleatorio el valor de las especies con el fin de
marginalizar el efecto de la filogenia dentro de los resultados para todo esto se utilizaron
los paquetes estadisticos Ime4, ImerTest y MuMIn de R (Bates et al., 2020; Correa &
Salazar, 2016; Kuznetsova, Brockhoff, & Christensen, 2017). Cada rasgo funcional se
relacioné en un MLM con cada variable de sequia (precipitacion media anual y
precipitacién en los meses mas secos) para un total de 22 modelos, obteniendo su

significancia y su valor de explicacion (P-valor y R?).
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Para caracterizar las estrategias funcionales de las especies en el bosque seco tropical,
realizamos un analisis de componentes principales (ACP) con valores de rasgos a nivel
especie (es decir, cada punto es una especie) se utilizé el paquete factoextra de R

(v4.0.0; www.r-project.org). Posteriormente para los valores de cada uno de los ejes del

ACP, en este caso el primer componente principal que corresponde a la estrategia de
tolerancia se relaciono con las variables de sequia, lo mismo ocurrid con el segundo eje
que se relaciona con la evasion, lo cual se hizo por medio de modelos lineales mixtos
(MLM) para un total de 4 modelos, esto se utilizé basado en Baez & Homeier, (2017),
quienes también toman los ejes del PCA resultados del analisis de multiples rasgos, y
que se utilizan para calcular MLM. Estos analisis se realizaron con el fin de probar la

compensacion de rasgos en una comparacién multi-rasgos puesto que cada rasgo

presenta una relacion con alguno de los dos componentes principales.

Figura 3. Esquema de medicién de rasgos funcionales de la madera. Ancho de radios (AnchR), contenido
de humedad en punto de saturacién de fibras (CHpsf), densidad de madera (DenM), Densidad de vasos
(DenV), diametro de punteaduras (DiamP), diametro de vasos (DiamV), grosor de fibras (GrosF), longitud
de fibras (LongF), longitud de radios (LongR), longitud de vasos (LongV) y lumen de fibras (LumF).
Adaptado de Nieto et al., 2017.
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6 RESULTADOS

Con relacion a la funcion de transporte longitudinal de los cuatro (4) rasgos funcionales
analizados, dos (2) de estos presentaron una relacion significativa con la precipitacion
anual y la precipitacion en los meses mas secos. Asi, la longitud de vasos aumenta con
la precipitacion anual (Fig. 4A; R?>= 0,322, p<0,05) y la precipitacién en los meses mas
secos (Fig. 4B; R?= 0,263, p<0,05). Por el contrario, el diametro de punteaduras
disminuye a medida que la precipitacién anual (Fig. 4C; R?= (-)0,086, p<0,05) y la
precipitacion en los meses mas secos (Fig. 4D; R?= (-)0,109, p<0,05) son mayores. La
relacion de la precipitacion anual y la precipitacion en los meses mas secos con el
didmetro de vasos es positiva contrario a la densidad de vasos cuya relacién resulta ser
negativa, sin embargo, los modelos no presentan diferencias significativas (Fig. 4E, 4F,
4G y 4H). En lo que concierne a la segunda funcién de transporte transversal los rasgos
relacionados mostraron una variacion significativa con el gradiente de sequia (Fig. 5),
tanto la longitud como el ancho de radios, aumentaron con la precipitacion anual (R2=
0,086, y R2= 0,086, respectivamente, p<0,05) y con la precipitacion en los meses mas
secos (R2= 0,095, y R2= 0,074, respectivamente, p<0,05). En el Anexo 3 se presentan

los valores de cada rasgo para las especies encontradas en cada comunidad.
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Por lo que se refiere a la tercera funcién el sostenimiento mecanico se analizaron cuatro
(4) rasgos funcionales, donde tres (3) de los rasgos mostraron una variacion significativa
con el gradiente de sequia (Fig. 6). En este caso los rasgos de grosor de fibras, densidad
de la madera y la longitud de las fibras presentan una relacion positiva con la
precipitacién anual (R2= 0,064, R2= 0,131 y R2= 0,343 respectivamente, p<0,05) y la
precipitacion en los meses mas secos (R2= 0,143, R2= 0,209 y R2= 0,435
respectivamente, p<0,05) ver Figura 5A, 5B y 5C. Contrario a esto el lumen de fibras
presento una relacion negativa pero no significativa (Fig. 6D), tanto con la precipitacion
anual (R2=-0,010, p > 0,05), como con la precipitacion en los meses mas secos (R2= -
0,015, p > 0,05). Finalmente, la cuarta funcién de almacenamiento lo determina el
contenido de humedad en punto de saturacién de fibras, el cual presento una relacion
negativa con la precipitacién anual (R2=-0,013, p<0,05) y la precipitacién en los meses
mas secos (R2=-0,117, p<0,05) ver Figura 7.

| 6-18 |



v g 9 : B—<
e i s,
Q 41 P . . .®
wn ° * L
9 g - —— '. [ —_— % e
b ] ——
o —= - * e
H- bolla “ ¢
2 * * — * * o
R*=0,064 * - R*=0,143*
m
13 C L ] > D ‘2
0917 - e . ' ¢
! e ____’__. c: ° _________'_..
— * e » N
== Pl :
M * * . *
. - .
0512 } . %
° .
0.3 : e R?=0,209 *
1200 =k Fo .
L] 0.
1000 1 * {1 e
] . %
800 1 1 e * g
o § o | %
: o o i :
600 1 - %____ — 1 :.
400 | R*= 0,435 *
201 — o
o E . —n H
o] g_ 151 | * . . N
5 e - L . L] .
wn L L ]
2
g g 104 o - . ¢ L * s
e ! . : L] f _ v * .0.
L . B S . I R S
514 H SRR - s £
* R*=0,010 . R?=0,015 s
800 1000 1200 1400 50 50 100 150 200
- Precipitacion Anual (mm) Precipitacion Meses secos (mm) g
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p<0,05). Diagrama de cajas y bigotes, representacion grafica de la varianza de datos (su orden obedece al
gradiente de sequia).
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El analisis multivariado de componentes principales permitioé identificar y caracterizar
dos estrategias funcionales de las especies (Fig. 8). El primer componente principal, el
cual explica el 36,2% de la varianza, se relaciona con una estrategia de tolerancia a la
sequia donde existe una relacién positiva entre la densidad de vasos (DenV), el lumen
de fibras (LumF) y diametro de punteaduras (DiamP), y una relacion negativa con el
didmetro de vasos (DiamV), el grosor de fibras (GrosF) y la densidad de madera (DenM).
El ACP muestra como las especies de zonas con mayor sequia tiene valores positivos

del eje, en cambio las especies de zonas con menor sequia poseen valores negativos.

El segundo eje del ACP, que explica el 22,4% de la varianza, se relaciona con la
estrategia funcional de evasién de la sequia, encontramos que se correlaciona
positivamente con el contenido de humedad en punto de saturacién de fibras (CHpsf) y
negativamente con el ancho de radios (AnchR), la longitud de radios (LongR), la longitud

de fibras (LongF) y la longitud de vasos (LongV) ver Figura 8.
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Figura 8. Analisis de componentes principales (ACP) de la variacion de los rasgos anatémicos de madera
a través del gradiente de sequia (PA, precipitacién media anual. PMS, precipitacion en los meses mas
secos). El color de los puntos representa el gradiente. Ancho de radios (AnchR), contenido de humedad en
punto de saturaciéon de fibras (CHpsf), densidad de madera (DenM), Densidad de vasos (DenV), diametro
de punteaduras (DiamP), diametro de vasos (DiamV), grosor de fibras (GrosF), longitud de fibras (LongF),
longitud de radios (LongR), longitud de vasos (LongV) y lumen de fibras (LumF).

Se realizé un modelo lineal mixto para los valores de los dos primeros ejes de ACP
(cada eje representa una estrategia funcional) y su relacién con el gradiente de sequia
(Fig. 9), el primer eje que se relaciona con los rasgos de densidad de vasos (DenV),
lumen de fibras (LumF), diametro de punteaduras (DiamP), diametro de vasos (DiamV),
grosor de fibras (GrosF) y la densidad de madera (DenM), este eje corresponde a la
estrategia de tolerancia de las especies y muestra una correlacion negativa con la
precipitacién anual (R?= 0,211, p<0,05) y con la precipitacion de los meses mas secos
(R?= 0,241, p<0,05). De igual forma que el primer eje este segundo eje de ACP explica
la estrategia de evasion en las especies y se relaciona con los rasgos de contenido de
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humedad en punto de saturacién de fibras (CHpsf), ancho de radios (AnchR), longitud
de radios (LongR), longitud de fibras (LongF) y longitud de vasos (LongV), esta relacion
es negativa con las variables de precipitacion anual (R?= 0,071, p<0,05) y de

precipitacion en los meses mas secos (R?= 0,119, p<0,05).
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Figura 9. Relacion del gradiente de sequia con las estrategias funcionales. A y B) Estrategia de tolerancia
a la sequia, C y D) Estrategias de evasion a la sequia. A y C Precipitacién anual, B y D Precipitacion en los
meses secos. Lineas rojas representacion de modelos lineales mixtos (* diferencias significativas de los
modelos p<0,05). Diagrama de cajas y bigotes, representacion gréfica de la varianza de datos (su orden
obedece al gradiente de sequia).
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7 DISCUSION

7.1 TOLERANCIA A LA SEQUIA

La hipétesis de este estudio propone que las especies sometidas a mayor sequia
tienden a presentar estrategias funcionales de evasion y/o tolerancia, capaces de
conferir resistencia a la desecacion, en comparacién con especies de lugares de menor
sequia. A través del ACP identificamos las funciones y los rasgos que responden a
diferentes estrategias funcionales (Fig. 8). En primer lugar, la estrategia de tolerancia se
relaciona con la funciéon de transporte longitudinal y con el sostenimiento mecanico.
Mientras que la estrategia de evasion a la sequia se relaciona con el almacenamiento

de agua y el transporte transversal (Fig. 8).

Para la estrategia de tolerancia se encontré que, en las zonas con mayor sequia, se
presenta mas especies con esta estrategia (Fig. 9), a través de una compensacion con
otras funciones de la madera las cuales se describen a continuacién, 1) la funcién de
transporte transversal presenta una variacion importante, donde en el extremo mas seco
las especies tienden a ser mas seguras al conducir y por el contrario en el extremo de
menor sequia son muy eficientes. Esto concuerda con Valladares & Sanchez-Gémez,
(2006), quienes demostraron que las especies presentan una variacion en las
estrategias de tolerancia (rasgos foliares y fisiologicos) en las plantulas de especies
sometidas a sequiay esto incide en su crecimiento y desarrollo. Mientras que (Pivovaroff
et al., 2016) analizaron las estrategias de supervivencia a la sequia de quince (15)

especies revelando el conjunto de estrategias de tolerancia y de evasion.

La funcion de transporte longitudinal se relaciona con los rasgos de diametro de
punteaduras, diametro de vasos, longitud de vasos y densidad de vasos. Donde la
densidad de vasos es inversamente proporcional a el diametro de vasos como lo

muestra en PCA (Fig. 8), esto sumado al resultado del modelo lineal mixto relacionado
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con la estrategia de tolerancia puede indicar que las especies situadas en el extremo
seco, presentan una alta densidad de vasos y segmentos vasales cortos y delgados que
las pueden hacer mas seguras en términos de conductividad, evitando que se
propaguen burbujas de aire dentro del vaso; al analizar cada uno de estos rasgos de
forma individual no se presenta una variacion significativa con el gradiente de sequia
(Fig 4E,4F,4G y 4H), por lo cual es necesario integrarlos en un analisis multi-rasgos en

el cual el poder de explicacion de las variables es mas significativo.

Los resultados del andlisis individual del diametro de vasos presentaron una relacion
negativa con el gradiente de sequia, pero no con una diferencia estadistica significativa
(Fig. 4 y Anexo 3), a pesar que dicha relacion ha sido registrada en varios estudios
(Christman, Sperry & Smith, 2012; Sperry, Hacke, & Pittermann, 2006; Tyree &
Zimmermann, 2002); considerando que el diametro de vasos responde a la ley de
Hagen-Poiseuille la cual predice que la conductividad hidraulica de los vasos aumenta
con la cuarta potencia del diametro, lo cual implica que pequefos cambios en el
diametro tienen grandes efectos en la conductividad hidraulica (Rodriguez-Zaccaro &
Groover, 2019; A. Scholz et al., 2013), esto podria explicar por qué no se presentaron
diferencias significativas del diametro de vasos y la densidad de vasos a través del

gradiente de sequia (Anexo 3).

Lo anterior concuerda con los resultados presentados por (Preston, et al., 2006), en
donde el didmetro cambia con la humedad del suelo en bosques de chaparral y
riberefios en ecosistemas de bosques seco y la densidad de vasos no presenta cambios
significativos. Asi mismo,Tyree & Zimmermann (2002), encontraron que al aumentar el
didmetro de vasos, la longitud de vasos y el didametro de punteaduras, las especies eran
mas vulnerables a la cavitacion, pero mas eficientes al transportar agua debido a la
perdida porcentual de conductividad hidraulica (Pso). Pockman & Sperry (2000),

estudiaron especies en zonas aridas y semi desérticas en un gradiente de precipitacion
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y hallaron que las que se encuentran en zonas mas secas son uniformemente menos

vulnerables a la cavitacion que las especies de zonas con mayos humedad.

En sitios donde la limitacion de agua es menor, se presentan cambios en el transporte
transversal de las especies, visto igualmente desde un analisis multi-rasgo, puesto que
como se mencioné anteriormente al realizar andlisis mono-rasgo algunos de estos no
presentan diferencias significativas (Anexo 3). Donde los segmentos vasales son mas
largos, anchos y menos densificados para un mayor transporte de agua (Fig. 4 y Fig. 8),
permitiendo la integracion y conectividad entre células (Loepfe et al., 2007; Martinez-
Cabrera et al.,, 2009).También los vasos anchos y menos densificados que se
registraron, muestran una mayor conductividad y eficiencia en el transporte (Carlquist,

2001).

Cabe senalar que el diametro de punteaduras presento una relacién positiva con el
gradiente de sequia contrario a lo reportado en algunas investigaciones (Choat et al.,
2006; Jansen, et al., 2009), pero en concordancia a los encontrados por Choat et al.
(2003), quienes encuentran que el didmetro de las punteaduras de los vasos no esta
vinculado con un equilibrio de seguridad o eficiencia hidraulica y su correlacion con la
cavitacion es muy baja. Tixier et al. (2014), mencionan que la mayor parte de la tensién
de la siembra de aire generada por la cavitacién se produce en la abertura de la
punteadura del vaso y la resistencia del espesor de la membrana de la punteadura;
estos rasgos no fueron medidos en nuestra investigacion puesto que se necesita un
SEM (microscopios electronicos de barrido). Lo anterior puede indicar que el diametro
de punteadura no es un buen rasgo explicativo en la resistencia a la sequia, y por el
contrario se deben tener mas caracteristicas como diametro de la apertura y el espesor
de la membrana para explicar el comportamiento de las especies dentro de la

comunidad frente a la sequia (Brodersen, et al., 2010; Cai & Tyree, 2010).

Por lo que se refiere a la funcion de sostenimiento mecanico que también se ha

encontrado en la literatura relacionada con la estrategia de tolerancia de las especies
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(Hacke & Sperry, 2001), se presentaron variaciones a través del gradiente de sequia.
Las especies del extremo seco presentaron fibras cortas, delgadas, con un amplio lumen
y de bajas densidades de madera (Fig. 6), indicando que pueden estar sometidas a
estrés hidrico y no logran invertir en la creacién de tejidos gruesos o densos (Preston et
al., 2006) lo cual hace que sean especies de porte bajo y diametros pequenos. En
contraste en sitios con menor déficit hidrico las especies muestran altas densidades de
madera, fibras gruesas y largas, de lumenes pequefios, mostrando una alta inversion
de recursos en produccion de tejidos (Chave et al., 2009; Leon & Espinoza de Pernia,
2001). Esto indica que las especies en zonas con menor sequia al invertir mas en
produccion de fibras presentan mejor sostenimiento mecanico lo cual hace que estas
especies puedan alcanzar mayores portes tanto en altura como en diametro, no asi en

las zonas mas secas puesto que la inversion en tejidos es baja.

De esta manera es posible debatir el postulado de que las especies en los lugares mas
secos tienen densidades de madera y grosores de fibras mas altos que las hacen
capaces de fortalecer el tronco para resistir la implosion de los vasos (Hacke & Sperry,
2001; Lens et al., 2011; Pratt, 2006). Este argumento es discutible puesto que en zonas
muy secas las especies no tienen los recursos para construir tejidos costosos por lo que
optan por tener fibras delgadas y de lumen grande para poder almacenar mas agua en
las células (alta capacitancia) (Zanne et al., 2010). Es decir, tener una mayor capacidad
de liberacién de agua en la corriente de xilema a medida que disminuye el potencial
hidrico del tallo (Martinez-Cabrera et al., 2009). Para nuestro estudio esta funcién se
encuentra mas relacionada con la estrategia de evasidon que con la tolerancia, puesto
que las especies optan por tener una alta capacidad de almacenamiento en los lumenes

de las fibras y en sus paredes celulares (Chave et al., 2009).

| 7-26 |



7.2 EVASION DE LA SEQUIA

Como se menciond anteriormente la estrategia de evasion se relaciona con las
funciones de almacenamiento de agua y de transporte transversal dentro de la madera.
Con respecto al almacenamiento de agua, los rasgos relacionados confirman que las
especies de las zonas con mayor sequia son las que presentan mayor capacidad de
almacenamiento de agua (Fig. 7), indicando que existe disponibilidad de agua en épocas
de sequia para ser utilizada en procesos fotosintéticos y reparacion celular (Carlquist,
2001; Morris et al., 2015). Adicionalmente, autores como Salleo et al., (2004), Borchert
& Pockman, (2004) y Morris et al., (2015), han reportado que las células de madera que
almacenan agua y nutrientes, actuan como bombas osméticas capaces de reversar

embolias en los vasos.

En relacion con la funcion de la madera de transporte transversal, la mayoria de las
especies de zonas mas secas presentaron radios angostos y cortos (Fig. 5). En este
sentido, los radios angostos se encuentran asociados con mayor resistencia mecanica
en el arbol y con una baja conductancia hidraulica (Zheng & Martinez-Cabrera, 2013).
Algunos autores como Tyree et al., (1999), han encontrado que las menores
proporciones de radios en especies de regiones aridas tienen un efecto perjudicial en la
reparacion de embolias debido a la falta de contacto de lo radios con los vasos, no
obstante, también encuentran que la reparacion de embolias y la eficiencia en transporte
tienen una relacion negativa, lo que indica que al perder la posibilidad de reparar
embolias rapidamente, son especies que se vuelven menos eficientes o mas seguras
en el transporte de agua y nutrientes de manera segura y de forma bidireccional entre

el floema y el xilema (Carlquist, 2001; Zweifel, Item, & Hasler, 2000).

En contraste las especies de zonas con menor sequia presentan radios anchos, largos
(Fig. 5) y son capaces de mover grandes cantidades de agua de manera rapida y

eficiente (Plavcova et al., 2016). Nuestros resultados a diferencia de Martinez-Cabrera
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et al., (2009), Tyree et al., (1999) y Zheng & Martinez-Cabrera, (2013), presentan una
medicion de los radios en el plano tangencial de la madera, en el que se miden el ancho
y alto de radios, y del cual se puede calcular el area efectiva de los radios que es capaz
de realizar el transporte transversal de agua, del mismo modo que se hace en el plano
transversal con los vasos. Es recomendable abordar estudios en donde se realicen
mediciones de radios en el plano tangencial no solo para tener una medicién real de su
area de transporte si no también establecer el nimero de radios en contacto tanto con

células de parénquima axial como células de vasos.

Los resultados de la estrategia de evasion concuerdan con lo encontrado por Paz et al.
(2015), afirmando que las especies ubicadas en laderas con suelos mas secos tienen
estrategias de evasion de sequia, presentando almacenamiento de agua en mayor
proporcion y desprender sus hojas durante el verano. Sumado a esto autores como
Meinzer et al., (2008); Pineda-Garcia et al., (2013); Scholz et al., (2011) mencionan que
los arboles que presenta mayor capacitancia (almacenamiento) pueden proporcionar
seguridad hidraulica amortiguando las fluctuaciones de agua, en lugar de depender de
caracteristicas anatdomicas del xilema que reducen directamente la vulnerabilidad a

embolias.

7.3 RECOMENDACIONES PARA EL MANEJO

Los retos de gestion para el bosque seco en la actualidad son la restauracion ecoldgica
la capacidad de disefar estrategias de adaptacion al fendmeno del cambio climatico
(Blackie et al., 2014). Para la restauracion es necesario considerar las especies mas
adaptadas teniendo en cuenta la variabilidad climatica y la capacidad de las especies
para resistir estas condiciones ambientales por medio de sus rasgos (Salgado Negret,
2015). Por lo anterior se debe pensar en la identificacion de grupos de especies que
logren superar los filtros ambientales del bosque seco y obtengan un buen desempeno

en términos de supervivencia y crecimiento (Ostertag et al., 2015).De acuerdo a los
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resultados de esta investigacién, estos grupos floristicos deben estar conformados por:
i) especies que desarrollen estrategias deevasion de la sequia, almacenamiento de
agua y reversiéon de embolias cuando estén sometidas a estrés hidrico por ejemplo
Achatocarpus nigricans, Phyllanthus botryanthus, Ceiba pentandra 'y Bursera simaruba;
ii) y por especies que tengan estrategias de tolerancia a la sequia, que soporten por
medio de su transporte seguro la deshidratacion y disminuyan la probabilidad de
cavitacion en los meses de mayor sequia como Trichillia carinata, Amyris pinnata,

Eugenia procera, Zanthoxylum fagara.

En relacién con los procesos de conservacion de especies vulnerables y de especial de
interés frente al fendmeno del cambio climatico, encontramos a Aspidosperma
polyneuron y Ceiba pentandra que ademas de ser especies Utiles, estan categorizados
bajo algun grado de amenaza o de veda regional (Cardenas & Salinas, 2007); asi mismo
es importante considerar la especies raras y con distribucién restringida a determinadas
localidades del bosque seco tropical como por ejemplo Trichillia oligofoliolata, Trichillia

carinata, Erythroxylum jaimei y son (Natalia Norden et al., 2019).

A partir de los resultados de la presente investigacion, principalmente aquellos
relacionados con el comportamiento de los rasgos funcionales asociados a la madera
en zonas con déficit hidrico, es posible avanzar en el conocimiento de las estrategias
que cada una de estas especies utilizan para afrontar la sequia y en la identificacion de
aquellas que presentarian mayor susceptibilidad sequia este fenémeno, para disenar

futuros planes de conservacion.

Los resultados de este proyecto constituyen un avance en el estudio de los rasgos
anatémicos de la madera en el bosque seco tropical de Colombia y deja una coleccion
de referencia de montajes histolégicos de las maderas de este ecosistema, por lo tanto,
se abre una opciodn a futuras investigaciones relacionadas con la busqueda de indices
precisos de vulnerabilidad de las especies, que podran ser calibrados por medio de

datos de sobrevivencia y mortalidad derivados del monitoreo de las parcelas
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permanentes. Estos indices son de gran importancia puesto que permitiran identificar
especies mas vulnerables a los eventos extremo de sequia (frecuencia y severidad).
Asimismo, esta investigacion permite correlacionar estos datos con datos fisiolégicos de
las plantas para entender las correlaciones de los rasgos con sus respuestas fisioldgicas
reales. Finalmente recomendamos tener en cuenta para posteriores estudios incluir el
total de las especies presentes en el bosque para tener claridad sobre las estrategias

de las especies raras.
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10 ANEXOS

Anexo 1. Total de especies por parcela, familia botanica y numero total de individuos de cada una dentro
de cada parcela de 1 ha.

Parcela Familia Especie Numero de
Individuos
Cardonal Loma Achariaceae Mayna_odorata 432
Cardonal Loma Anacardiaceae Astronium_graveolens 140
Cardonal Loma Apocynaceae Aspidosperma_polyneuron 199
Cardonal Loma Leguminosae Machaerium_capote 140
Cardonal Loma Leguminosae Pterocarpus_rohrii 130
Cardonal Loma Leguminosae Swartzia_trianae 120
Cardonal Loma Meliaceae Trichillia_carinata 178
Cardonal Loma Meliaceae Trichillia_oligofoliolata 755
Cardonal Loma Meliaceae Trichillia_pallida 101
Cardonal Loma Myrtaceae Eugenia_procera 89
Cardonal Loma Polygonaceae Coccoloba_obovata 35
Cardonal Loma Salicaceae Casearia_sylvestris 104
Cardonal Plana Achatocarpaceae Achatocarpus_nigricans 64
Cardonal Plana Annonaceae Oxandra_espintana 311
Cardonal Plana Boraginaceae Cordia_gerascanthus 252
Cardonal Plana Lecythidaceae Gustavia_sp1 199
Cardonal Plana Meliaceae Trichillia_carinata 195
Cardonal Plana Meliaceae Trichillia_oligofoliolata 51
Cardonal Plana Meliaceae Trichillia_pallida 51
Cardonal Plana Polygonaceae Triplaris_melaenodendron 146
Cardonal Plana Rhamnaceae Ziziphus_strychnifolia 38
Cardonal Plana Rubiaceae Simira_cordifolia 140
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Cardonal Plana
Cotove
Cotove
Cotove
Cotove
Cotove
Cotove
Cotove
Cotove
Cotove
Cotove
Cotove
Cotove
Cotove
Cotove
Cotove
Cotove

Taminango
Taminango
Taminango
Taminango
Taminango
Taminango
Taminango
Taminango
Taminango

Vinculo

Salicaceae
Achatocarpaceae
Anacardiaceae
Apocynaceae
Burseraceae
Leguminosae
Leguminosae
Malpighiaceae
Malpighiaceae
Malvaceae
Nyctaginaceae
Phyllanthaceae
Rutaceae
Rutaceae
Rutaceae
Rutaceae
Sapindaceae
Bignoniaceae
Burseraceae
Capparaceae
Erythroxylaceae
Leguminosae
Leguminosae
Leguminosae
Rutaceae
Verbenaceae

Achatocarpaceae

Casearia_sylvestris
Achatocarpus_nigricans
Astronium_graveolens
Mandevilla sp.
Bursera_simaruba
Leucaena_leucocephala
Machaerium_microphyllum
Bunchosia_armeniaca
Malpighia_glabra
Ceiba_pentandra
Pisonia_aculeata
Phyllanthus_botryanthus
Amyris_pinnata
Zanthoxylum_fagara
Zanthoxylum_lenticulare
Zanthoxylum_schreberi
Melicoccus_bijugatus
Handroanthus_chrysanthus
Bursera_tomentosa
Capparis_amplissima
Erythroxylum_jaimei
Acacia_pennatula
Caesalpinia_andreana
Senna_obtusifolia
Zanthoxylum_fagara
Lippia_origanoides

Achatocarpus_nigricans

23

78
87
45

38

39

30

107
50
52
39

433

1499

13

11

60

24

| 10-41 |



Vinculo Fabaceae Machaerium_capote 82
Vinculo Fabaceae Pithecellobium_lanceolatum 127
Vinculo Lauraceae Ocotea_veraguensis 159
Vinculo Malpighiaceae Bunchosia_pseudonitida 61
Vinculo Malvaceae Guazuma_ulmifolia 39
Vinculo Moraceae Brosimum_alicastrum 121
Vinculo Moraceae Sorocea_trophoides 159
Vinculo Myrtaceae Eugenia_procera 1120
Vinculo Nyctaginaceae Guapira_sp1 275
Vinculo Rutaceae Amyris_pinnata 164
Vinculo Rutaceae Zanthoxylum_schreberi 147

Anexo 2. Forma de medicion de los rasgos funcionales de la madera adaptado de Wheeler et al., (2007) y

Scholz et al., (2013).

Rasgo

Forma de medicién

Densidad de vasos

Longitud de vasos
Diametro de vasos

Diametro de punteaduras

Ancho de radios

Longitud de radios

Longitud de fibras

Grosor de fibras

Lumen de fibras

Cantidad de poros por mmz2, se toman mediciones a lo
largo de la rama que van desde el centro de la rama hasta
la corteza, con el fin de tomar toda la variacion de la
densidad de vasos

Se toma en el desfibrado, y su medicion se realiza en la
longitud total del vaso.

Se mide la parte mas ancha del diametro tangencial del
vaso, excluyendo la pared celular del vaso.

Se determina mediante la medicién del diametro horizontal
y vertical de la camara de las punteaduras y solo es
aplicable a las de tipo alternas y opuestas

Se mide la longitud del numero de células presente en la
parte

mas ancha del radio visto el plano tangencial.

Es la distancia vertical que existe desde el extremo superior
del radio hasta su extremo inferior cuando es observado en
seccion tangencial

Se toma en el desfibrado y su medicion es la longitud total
de la fibra, de punta a punta del elemento celular.

Es la medicion de la pared celular de la fibra en su parte
tangencial a los radios. Se realiza observando el plano
transversal

Se mide la parte mas ancha del diametro tangencial de la
fibra, excluyendo la pared celular del.
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Densidad de madera Es el resultado del cociente entre la masa de madera seca
en estufa, dividido por su volumen seco en estufa

Contenido de humedad Se estima como el cociente del volumen verde de la
madera menos el volumen seco y el volumen verde por el
volumen seco

Anexo 3. Resultados de los Modelos lineales mixtos. A) diametro de vasos; B) densidad de vasos y su
relacion con las variables de sequia PMS (precipitacién en los meses) y PA (precipitacion media anual).
Puntos blancos muestran que no existen diferencias significativas entre los modelos, Longitud de los bigotes
muestran varianza de los datos. Puntos hacia la izquierda o negativos muestran relacion negativa del rasgo
con las variables. Puntos hacia la derecha o positivos muestran relacion positiva de los rasgos con las
variables.
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Anexo 4. Datos medios de los 11(once) rasgos funcionales de la madera dentro de cada parcela y por especies.

parcela Precipitacion  Precipitacion en los Especie Diametro de Longitud Diametro Densidad Longitudde Anchode
Media Anual Meses Mas Secos Punteaduras de Vasos deVasos de Vasos Radios Radios
Taminango 721 52,37 Acacia_pennatula 6,985 226,648 86,769 23,778 277,120 23,751
Taminango 721 52,37 Bursera_tomentosa 7174 268,328 71,125 47,056 211,283 23,250
Taminango 721 52,37 Caesalpinia_andreana 6,379 210,993 56,3860 76,467 208,248 15,651
Taminango 721 52,37 Capparis_amplissima 2,886 159,943 53,429 69,233 167,814 14,400
Taminango 721 52,37 Erythroxylum_jaimei 3,962 261,544 27,351 103,500 254,852 20,195
Taminango 721 52,37 Handroanthus_chrysanthus 7,255 187,378 47,816 110,667 116,325 12,610
Taminango 721 52,37 Lippia_origanoides 4 087 165,868 43,680 164,450 295,726 22,281
Taminango 721 52,37 Senna_obtusifolia 6,244 195,115 58,765 61,500 228,577 17,016
Taminango 721 52,37 Zanthoxylum_fagara 4,054 222,278 40,451 143,700 265,837 22,607
Vinculo 1192 168.5 Achatocarpus_nigricans 2,175 302,426 39,712 87.600 405,378 14,598
Vinculo 1192 168,5 Amyris_pinnata 4,897 262,170 35,568 99,720 184,224 9,444
Vinculo 1192 168.5 Brosimum_alicastrum 5,676 272,818 55,423 41,867 393,045 22,456
Vinculo 1192 168,5 Bunchosia_pseudonitida 3,753 231,966 37,028 57,440 312,332 25,116
Vinculo 1192 168,5 Eugenia_procera 3,467 315,445 28,739 115,160 160,108 16,124
Vinculo 1192 168,5 Guapira_spl 4,053 162,663 52,698 33,400 239,089 13,794
Vinculo 1192 168,5 Guazuma_ulmifolia 4,253 261,943 75,458 33,600 769,353 39,738
Vinculo 1192 168,5 Machaerium_capote 7,052 152,177 71,009 21,900 153,563 21,459
Vinculo 1192 168.5 Ocotea_veraguensis 8,003 337,414 59,922 53,400 309,353 27,079
Vinculo 1192 168,5 Pithecellobium_lanceolatum 6,252 211,884 B2,637 30,880 149,345 9,511
Vinculo 1192 168,5 Sorocea_trophoides 7.372 281,036 57464 40,300 265,372 17,010
Vinculo 1192 168,5 Zanthoxylum_schreberi 3,811 274,504 47,876 97,700 230,701 15,282
Cotove 1193 112,71 Achatocarpus_nigricans 2,278 282,148 41,695 94,333 383,322 19,996
Cotove 1193 112,71 Amyris_pinnata 4,582 279,042 38,142 170,899 164,522 16,812
Cotove 1193 112,71 Astronium_graveolens 7.381 253,871 67,621 35,969 229,385 14,816
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parcela Precipitacion  Precipitacion en los Especie Diametro de Longitud Diametro Densidad Longitudde Anchode
Media Anual Meses Mas Secos Punteaduras de Vasos deVasos de Vasos Radios Radios
Cotove 1193 112,71 Bunchosia_armeniaca 3,797 284,919 40,044 109,808 279,906 25,272
Cotove 1193 112,71 Bursera_simaruba 7,891 327,495 67,440 63,442 234,426 30,784
Cotove 1193 112,71 Ceiba_pentandra 7,047 292,504 114,618 9,458 835,956 89,848
Cotove 1193 112,71 Leucaena_leucocephala 6,375 267,514 92,950 11,333 230,060 14,354
Cotove 1193 112,71 Machaerium_microphyllum 6,154 235,404 93,995 10,917 187,335 15,803
Cotove 1193 112,71 Malpighia_glabra 3,625 244,336 39,311 97,844 184,745 18,675
Cotove 1193 112,71 Mandevilla 4,528 339,958 84,087 57,722 301,280 23,166
Cotove 1193 112,71 Melicoccus_bijugatus 5,471 230,575 72,582 28,889 231,405 18,689
Cotove 1193 112,71 Phyllanthus_botryanthus 4,227 334,373 35,019 191,500 515,604 35,297
Cotove 1193 112,71 Pisonia_aculeata 4,708 157,170 60,734 20,125 145,130 17,653
Cotove 1193 112,71 Zanthoxylum_fagara 3,729 202,777 49,764 57,625 254,277 27,254
Cotove 1193 112,71 Zanthoxylum_lenticulare 4,070 249,932 55,804 79,796 213,380 27.106
Cotove 1193 112,71 Zanthoxylum_schreberi 3,782 284,389 43,454 113,892 190,526 12,683
Cardonal Plana 1505 227,79 Achatocarpus_nigricans 2,310 328,202 56,501 34,075 343,328 20,410
Cardonal Plana 1505 227,79 Casearia_sylvestris 5,468 271,108 88,059 10,375 430,160 38,124
Cardonal Plana 1505 227,79 Cordia_gerascanthus 5,095 303,604 52,394 30,958 585,418 65,035
Cardonal Plana 1505 227,79 Gustavia_spl 3,176 412,686 45,244 125,573 397,801 23,492
Cardonal Plana 1505 227,79 Oxandra_espintana 2,974 455,118 45,386 101,350 449,189 31,753
Cardonal Plana 1505 227,79 Simira_cordifolia 3,891 586,549 54,336 104,250 524,374 41,718
Cardonal Plana 1505 227,79 Trichillia_carinata 3,509 384,315 37,339 219,167 491,138 33,558
Cardonal Plana 1505 227,79 Trichillia_oligofoliolata 2,840 387,862 42,278 73,556 372,253 21,879
Cardonal Plana 1505 227,79 Trichillia_pallida 2,660 340,492 41,729 66,833 422,613 24,077
Cardonal Plana 1505 227,79 Triplaris_melaenodendron 5,254 303,311 70,231 14,875 159,546 13,039
Cardonal Plana 1505 227,79 Ziziphus_strychnifolia 6,874 310,954 95,311 12,500 393,951 31,883
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parcela Precipitacion  Precipitacion en los Especie Diametrode Longitud Diametro Densidad Longitudde Anchode

Media Anual Meses Mas Secos Punteaduras de Vasos deVasos deVasos Radios Radios
Cardonal Loma 1541 222,54 Aspidosperma_polyneuron 3,405 406,357 48,602 113,967 240,021 25,095
Cardonal Loma 1541 222,54 Astronium_graveolens 3,967 311,051 86,667 11,236 236,027 32,168
Cardonal Loma 1541 222.54 Casearia_sylvestris 2,707 591,451 32,693 138,722 380,594 28,544
Cardonal Loma 1541 222,54 Coccoloba_obovata 3,975 332,587 49,936 46,250 211,139 23,275
Cardonal Loma 1541 222,54 Eugenia_procera 3,594 371,791 36,130 169,733 212,702 25,868
Cardonal Loma 1541 222.54 Machaerium_capote 7,350 299,737 90,971 6,467 144,978 25,976
Cardonal Loma 1541 222,54 Mayna_odorata 5,641 580,599 34,662 173,267 776,928 54,314
Cardonal Loma 1541 222,54 Pterocarpus_rohrii 6,375 303,681 74,261 15,200 163,273 10,560
Cardonal Loma 1541 222,54 Swartzia_trianae 3,792 248,372 61,906 12,583 164,343 16,721
Cardonal Loma 1541 222,54 Trichillia_carinata 2,877 383,186 32,871 218,875 460,624 33,497
Cardonal Loma 1541 222,54 Trichillia_oligofoliolata 2,628 392,366 39,720 67,067 247,892 20,039
Cardonal Loma 1541 222,54 Trichillia_pallida 4,351 342,306 41,464 20,056 212,350 12,407

Paginal| 10-3 |



Precipitacion

Precipitacion

Densdiad de Grososde Lumen de Longitud de Contenido de

Parcela Media Anual en los Meses Especie Madera Fibras Fibras Fibras Humedad
Mas Secos
Taminango 721 52,37 Acacia_pennatula 0,673 2,246 8,434 788,504 22,2
Taminango 721 52,37 Bursera_tomentosa 0,450 1,983 19,242 551,389 14,1
Taminango 721 52,37 Caesalpinia_andreana 0,822 2,361 7,552 657,026 19.5
Taminango 721 52,37 Capparis_amplissima 0,732 2,360 8,046 412,527 24,4
Taminango 721 52,37 Erythroxylum_jaimei 0,950 2,697 4,098 919,713 21,3
Taminango 721 52,37 Handroanthus_chrysanthus 0,792 3,596 2,749 665,132 20,8
Taminango 721 52,37 Lippia_origanoides 0,900 3,746 4,444 574,582 19.9
Taminango 721 52,37 Senna_obtusifolia 0,760 2,426 9,031 531,350 19,9
Taminango 721 52,37 Zanthoxylum_fagara 0,810 2,258 6,779 661,626 21,1
Vinculo 1192 168,35 Achatocarpus_nigricans 0,647 3,703 8,392 715,257 20,7
Vinculo 1192 168,5 Amyris_pinnata 0,686 2,261 4,538 514,313 15,5
Vinculo 1192 168,35 Brosimum_alicastrum 0,665 2,555 4,767 751,278 15,7
Vinculo 1192 168,5 Bunchosia_pseudonitida 0,848 3,302 4,824 701,761 17.3
Vinculo 1192 168,35 Eugenia_procera 0,868 3,612 4,669 778,532 17.0
Vinculo 1192 168,5 Guapira_spl 0,573 3,967 6,245 536,645 16,4
Vinculo 1192 168,5 Guazuma_ulmifolia 0,377 3,104 6,892 765,399 29,6
Vinculo 1192 168,5 Machaerium_capote 0,669 2,786 4,676 592,623 16,9
Vinculo 1192 168,35 Ocotea_veraguensis 0,625 2,976 7,383 744,465 13,4
Vinculo 1192 168,5 Pithecellobium_lanceolatum 0,535 3,337 5,427 655,564 16,2
Vinculo 1192 168,5 Sorocea_trophoides 0,633 3,169 6,967 732,568 19,6
Vinculo 1192 168,5 Zanthoxylum_schreberi 0,667 2,569 7,000 723,501 17.5
Cotove 1193 112,71 Achatocarpus_nigricans 0,633 2,054 8,167 629,708 50,9
Cotove 1193 112,71 Amyris_pinnata 0,723 1,845 5,620 580,302 19,0
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Cotove 1193 112,71 Astronium_graveolens 0,498 1,399 8,601 550,767 23,1
Cotove 1193 112,71 Bunchosia_armeniaca 0,730 2,256 6,301 657,618 23,2
Cotove 1193 112,71  Bursera_simaruba 0,336 1,770 13,272 698,474 31,5
Cotove 1133 112,71 Ceiba_pentandra 0,325 1,787 14,613 890,646 25,0
Cotove 1193 112,71 Leucaena_leucocephala 0,450 1,435 11,169 703,931 25,2
Cotove 1193 112,71 Machaerium_microphyllum 0,520 1,980 7,159 572,151 29,9
Cotove 1193 112,71  Malpighia_glabra 0,715 1,913 5,934 547,942 24,9
Cotove 1133 112,71 Mandevilla 0,477 1,749 7,007 672,749 39,5
Cotove 1193 112,71 Melicoccus bijugatus 0,714 1,749 4,574 822,997 31,9
Cotove 1193 112,71 Phyllanthus_botryanthus 0,850 2,277 5,720 647,082 38,8
Cotove 1193 112,71 Pisonia_aculeata 0,470 2,424 9,858 544 589 47,1
Cotove 1193 112,71 Zanthoxylum_fagara 0,730 1,300 5,862 595,829 25,6
Cotove 1193 112,71 Zanthoxylum_lenticulare 0,574 1,923 8,648 600,414 33,0
Cotove 1193 112,71 Zanthoxylum_schreberi 0,604 1,684 7,216 687,210 28,2
Cardonal Plana 1505 227,79 Achatocarpus_nigricans 0,760 2,526 8,562 882,639 38,5
Cardonal Plana 1505 227,79 Casearia_sylvestris 0,803 1,950 6,626 1133,930 13,3
Cardonal Plana 1505 227,79 Cordia_gerascanthus 0,690 2,661 7,999 987,507 13,8
Cardonal Plana 1505 227,79 Gustavia_spl 0,773 4,093 10,678 1156,730 19,5
Cardonal Plana 1505 227,79 Oxandra_espintana 0,908 3,250 3,195 979,629 27,7
Cardonal Plana 1505 227,79 Simira_cordifolia 0,798 5,833 6,470 1334,248 25,4
Cardonal Plana 1505 227,79 Trichillia_carinata 0,925 3,902 3,854 873,774 23,4
Cardonal Plana 1505 227,79 Trichillia_oligofoliclata 1,020 2,732 2,734 723,467 15,1
cardonal Plana 1505 227,79  Trichillia_pallida 0,728 2,826 5,396 983,075 10,5
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Cardonal Plana 1505 227,79 Triplaris_melaenodendron 0,725 2,546 11,097 1068,672 11,9
Cardonal Plana 1505 227,79 Ziziphus_strychnifolia 0,760 2,783 4,536 1073,119 24.3
Cardonal Loma 1541 222,54 Aspidosperma_polyneuron 0,914 5,715 5,376 1300,411 18,0
Cardonal Loma 1541 222,54 Astronium_graveolens 1,038 2,049 12,052 941,812 6,4
Cardonal Loma 1541 222,54 Casearia_sylvestris 0,853 4,300 4,993 919,969 15,6
Cardonal Loma 1541 222,54 Coccoloba_obovata 0,968 5,074 9,294 889,802 14,7
Cardonal Loma 1541 22254 Eugenia_procera 0,894 4982 4,018 745,325 15,0
Cardonal Loma 1541 222,54 Machaerium_capote 0,862 2,344 8,942 1124,359 22,3
Cardonal Loma 1541 222,54 Mayna_odorata 0,770 5,260 7,834 1030,509 16,8
Cardonal Loma 1541 222,54 Pterocarpus_rohrii 0,596 2,435 13,736 1147,079 14.0
Cardonal Loma 1541 22254 Swartzia_trianae 0,665 4,158 4 489 772,554 13,4
Cardonal Loma 1541 222,54 Trichillia_carinata 1,015 4,504 6,050 872,759 19.7
Cardonal Loma 1541 222,54 Trichillia_oligofoliclata 0,986 3,378 3,482 715,856 12,5
Cardonal Loma 1541 222,54 Trichillia_pallida 0,930 3,828 5,830 914,000 15,3
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