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RESUMEN

Abundancia del parénquimay su relacion con variables climéticas y ecoldgicas

en el Bosque Seco de Panaméa

La madera es un tejido que nos proporciona informacion sobre las estrategias y
respuestas adaptativas de los arboles. Estudiando anatomia de madera podemos
conocer como responden las plantas a los cambios ambientales. Gracias a recientes
estudios, sabemos que el parénquima juega un papel crucial en las estrategias de vida
de un arbol para adaptarse a su ambiente. En este estudio, nuestro objetivo es estudiar
la relacion entre la proporcion del parénquima axial y radial con distintos caracteres
anatomicos y los indices de vulnerabilidad y mesomorfia en arboles del Bosque Seco
de Panama. Se colectaron nacleos de 10 mm de didmetro en arboles de cuatro
localidades: Coronado, Achotines, Las Tablas y Sarigua. Se prepararon secciones
permanentes transversales, tangenciales y radiales. Se tomaron fotografias de alta
resolucién para medir las variables cuantitativas, como diametro tangencial de vasos,
frecuencia de vasos, longitud y frecuencia de radios por milimetro lineal, diametro
tangencial de la pared y lumen de las fibras. Con el método de conteo de puntos, se
calculo el porcentaje de parénquima en 27 especies (48 individuos). Se aplicaron
analisis de Correlacidbn de Pearson y Spearman para identificar asociacion entre
distintas variables anatémicas de la madera, variables fisicas de los arboles (Altura,
DAP) y su relacién con las condiciones climaticas. De igual manera se aplicaron
analisis multivariantes como ACP (Analisis de Componentes Principales). Los
resultados obtenidos en este estudio enriquecen nuestro conocimiento sobre los
bosques secos de Panama, un bioma poco estudiado y altamente amenazado por la
ocupacion humana. Es importante llamar la atencion sobre estos bosques y establecer
prioridades en la conservacion y protecciéon de estos al mismo tiempo que comprender

los posibles efectos del cambio climatico en los bosques neotropicales.
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ABSTRACT

Parenchyma abundance and its relationship with climatic and ecological

variables in the Panama Dry Forest

Wood is a tissue that provides us with information about the adaptive strategies and
responses of trees to environmental changes. We can learn how plants respond to
these changes, by studying wood anatomy. Thanks to recent studies, we know that the
parenchyma plays a crucial role in the life strategies of a tree. In this study, our objective
is to study the relationship between the proportion of axial and radial parenchyma with
different anatomical characters and the vulnerability and mesomorphy indexes in trees
from the Panama Dry Forest. 10 mm diameter cores were collected in four localities:
Coronado, Achotines, Las Tablas, and Sarigua. Permanent radial, transverse, and
tangential sections were prepared to measure quantitative variables such as vessel
diameter, vessel frequency, length, and frequency of ray per linear millimeter,
tangential wall diameter, and fiber lumen. The percentage of parenchyma was
estimated in 27 species (48 individuals), using the point-counting method in high-
resolution images. Pearson and Spearman Correlation analyses were applied to
identify the association between different anatomical variables of the wood, physical
variables of the trees (Height, DBH), and their relationship with climatic conditions.
Similarly, multivariate analyses such as PCA (Principal Component Analysis) were
applied. The results obtained in this study enrich our knowledge on the dry forests of
Panama, a scarcely studied biome and highly threatened by human occupation. It is
important to draw attention to these forests and to prioritize their conservation and
protection, while understanding the potential effects of climate change on Neotropical

forests.



CAPITULO I. INTRODUCCION

La madera también conocida como xilema secundario es un tejido multifuncional, con
tres funciones esenciales: proveer soporte mecanico a la planta (Zanne et al., 2010;
Rowe y Speck, 2005), almacenamiento de agua, azUcares y otros nutrientes
esenciales (Hartmann y Trumbore, 2016; Martinez-Vilalta et al., 2016; Sauter y van
Cleve, 1994; Kozlowski, 1992) y se encarga de la conduccion de estos desde el suelo
a la superficie fotosintética (Sperry, 2003). Es por esto que, a través de la estructura
anatomica de la madera se puede evidenciar como los &rboles perciben los cambios

ambientales.
1.1. Formacioén de la madera

La madera es resultado de la actividad del cambium vascular, que proporciona el

crecimiento en diametro como la lignificacion de tejidos en el desarrollo secundario.

El cambium vascular se forma a partir del procambium situado entre el xilema y el
floema primario de los haces vasculares. La divisidon celular por el cambium produce
células que se convierten en xilema y floema secundario. El xilema secundario esta
conformado por dos sistemas: el axial y el radial. El sistema axial estd conformado por
células iniciales fusiformes alargadas verticalmente y el sistema radial esta compuesto
por células iniciales alargadas horizontalmente (radialmente) (Esau, 1977; Evert,
2006). EIl sistema axial promueve el movimiento del agua a larga distancia y
proporciona la mayor parte de la resistencia mecénica del arbol. El sistema radial
funciona en una direccion de médula a corteza y proporciona un transporte lateral. La
conduccion es un proceso dinamico que esta influenciado de manera compleja por la
fisiologia de todo el &rbol, que a su vez esta controlada por las condiciones ambientales
(Fonti et al., 2010).

1.2. Funciones de los tejidos en la madera

El sistema axial estd compuesto principalmente por las fibras, los elementos de vasos
y el parénquima axial. Los elementos del vaso son las células especializadas

conductoras de agua. Las fibras funcionan casi exclusivamente como células de



soporte mecanico; el grosor de la pared celular de éstas es el factor demandante en la
densidad y la resistencia mecanica de las maderas; por ultimo, el almacenamiento se

lleva a cabo por las células vivas como el parénquima.

El sistema radial esta constituido por los radios y funcionan principalmente en el
transporte de carbohidratos entre el floema y el xilema. En muchos casos, realiza una
gran parte de la funcién de almacenamiento. El sistema radial también participa en el

movimiento del agua a través de los radios.
1.3. Caracteres anatomicos de la madera e interpretaciones ecoldgicas

Inicialmente los estudios de eco-anatomia estaban dirigidos al estudio de los anillos
de crecimiento; al conocer que el grosor del anillo estaba influenciado por las
condiciones ambientales, particularmente en sitios donde la precipitacion y la
temperatura limitaban el crecimiento de los arboles, los anillos fueron pieza clave en

el estudio y reconstruccion del clima.

Posteriormente, los anatomistas redirigieron el enfoque de los estudios eco-
anatomicos y diversificaron los analisis a otras variables. Autores como Baas (1986);
Wiemann et al., 1998 y 1999; Carlquist (1975); Wheeler y Baas (1993) relacionaron las
caracteristicas anatomicas de la madera con una variedad de factores climaticos y

ecolégicos especialmente con aquellos asociados con la disponibilidad de agua.

Actualmente se conoce que las maderas de ambientes templados tienen elementos
de vasos de menor diametro, numerosos y cortos con una mayor incidencia de
perforaciones escalariformes, asi como una menor presencia de parénquima axial que
las maderas de ambientes tropicales mientras que las maderas de ambientes mas
secos tienen elementos de vasos mas cortos con menos perforaciones escalariformes

gue las maderas de los ambientes mas humedos.

En consecuencia, Chave et al.,, (2009) y Medina et al., (2013) consideran que la

variacion anatémica que se produce principalmente en los aspectos estructurales del

tejido xilematico permiten evaluar el nivel de seguridad y eficiencia conductiva que

presentan las especies (Leon, 2014), de forma tal que esta variacion puede ser

entendida desde una perspectiva ecolégica como una estrategia de adaptacion por el
2



arbol para lograr un equilibrio 6ptimo entre las necesidades competitivas de soporte,
almacenamiento y transporte en condiciones ambientales cambiantes y restricciones

filogenéticas en donde se desarrolla la especie.

Lo anterior se sustenta con trabajos de autores como Tyree et al., (1994); Sperry et
al., (2006); McCulloh et al., (2010); Meinzer et al., (2010) quienes han evidenciado la
relacion entre el didmetro del vaso y la conductividad para muchas especies de arboles

templados y tropicales.

Por otro lado, gracias a trabajos como el de Bucci et al., (2003); Salleo et al., (2004);
Brodersen et al., (2010); Brodersen y McElrone (2013) y mas recientemente el de
Morris et al., (2016) sabemos que el parénquima juega un papel muy importante en las
estrategias de vida de los arboles frente a los cambios ambientales; Ellos sugieren que
grandes fracciones de parénquima axial y radial en la madera benefician a las plantas
en condiciones secas al conferir una alta capacidad hidraulica lo que podria evitar la
formacion de embolismos o facilitar el rellenado de la embolia mediante la liberacion

de azlcares y agua en los conductos embolizados.

Estudiar las relaciones entre el tamafio del vaso y los rasgos del parénquima en el
contexto de diferentes condiciones ambientales y su relacion con el indice de
vulnerabilidad y mesomorfia aportan informacion importante a la compresion de las

estrategias anatomicas de los arboles a diferentes condiciones ambientales.
1.4. Bosques secos tropicales

El Bosque Seco Tropical es un bioma caracterizado por presentar una estacion seca
de 5 a 8 meses y una precipitacion inferior a 1500 mm anuales (Luttge, 2008; Murphy
y Lugo 1996; Janzen, 1986), como respuesta a esta estacionalidad climética, las
especies vegetales y animales han desarrollado estrategias adaptativas Unicas que
hacen al bosque seco, un bioma con elevado nivel de endemismo (Espinosa et al.,
2012). Como un mecanismo de resistencia a la sequia, los arboles pierden sus hojas
para reducir la pérdida de agua (Eamus, 1999; Murphy y Lugo 1996), esta

caracteristica propicia en gran medida que los bosques secos tropicales estén



dominados por arboles caducifolios que coexisten con un pequefio grupo de arboles

perennifolios (Holbrook et al., 1995).

Este bosque es clave en los procesos de regulacion del clima del planeta y varios
autores han analizado su distribucion a lo largo del continente americano. Empleando
un sistema supervisado de imagenes de reflectancia superficial Portillo-Quintero y
Sanchez-Azofeifa (2010) estimaron que la extension total del Bosque Seco Tropical en
América abarca unos 519,597 km?. Segun valores registrados por la Base de Datos
Globales de Ecorregiones Terrestres, el Bosque Seco Tropical de Centroamérica
posee una extension aproximada de 9,350 km?, menos del 2 por ciento de la extensién
original (Olson et al., 2001; Miles et al., 2006; Calvo-Alvarado et al., 2009). En el caso
particular de Panama, la extension del bosque seco ha pasado de unos 6,160 km? a
unos 2,128 km? (Olson et al., 2001 y Portillo-Quintero y Sanchez-Azofeifa 2010).

Actualmente, el bosque seco de Panama se extiende de forma fragmentada desde la
provincia de Veraguas hasta Darién, estos parches de bosque seco se encuentran
dispersos a lo largo de la vertiente del pacifico. En Veraguas se localiza un pequefio
parche en la localidad de Cobachdn; en la regidon del Arco Seco se observa la mayor
parte de la extension del bosque seco, esta region abarca la costa sureste de la
peninsula de Azuero e incluye partes de las provincias de Los Santos, Herrera'y Coclé
(Figura 1). En Panama Oeste y Panama Centro especialmente en la formacion
calcarea de Chagres se observa un fragmento de bosque seco y otro pequefio
remanente se encuentra en Punta Garachiné en la provincia de Darién y en Isla

Taboga (Ventocilla y Gonzalez, 1985).

Las caracteristicas del Bosque Seco lo han convertido en un bosque sumamente
amenazado, actualmente es considerado el bosque mas amenazado del mundo
(Janzen, 1988) y numerosas actividades han acelerado la destruccion de los bosques
secos (Gentry 1995; DRYFLOR 2016).



CAPITULO II. MARCO TEORICO

Varios son los caracteres anatémicos de la madera que se han asociado con
tendencias ecologicas vinculadas a las estrategias en la evolucion del xilema, por lo
gue existen muchas hipotesis bien definidas sobre las direcciones principales de la

evolucion del parénquima (Carlquist 1975 y 2001; Baas 1986).

Existe una creciente evidencia de coordinacion funcional con respecto al
parénquima del xilema secundario y su papel en la fisiologia de las plantas y en las
estrategias que estas utilizan para hacer frente a las condiciones climaticas. Morris et
al., (2016) relaciond la abundancia de parénquima con la temperatura encontrando que
en las regiones tropicales se observaba una mayor proporcion de parénquima que en
las zonas templadas. Varias son las deducciones que se han elaborado para explicar
esta variable desde patrones de distribucion y diversidad de las especies hasta méas
recientemente en el proceso de rellenado de los vasos embolizados (Morris et al.,
2018).

Adicional a las investigaciones anteriores un proyecto realizado por Kotowska
et al., (2020) asoci6 la abundancia del parénquima con la cantidad de nutrientes
disponibles en el suelo y su relacion con las funciones hidraulicas de las plantas. Esta
clase de proyectos resaltan la importancia de incluir variables ecolégicas en los
estudios de anatomia comparada (Carlquist, 1975 y 1988). Un aspecto muy importante
en base a la abundancia del parénquima es la relacion existente en los procesos de
compensacion entre los distintos elementos que constituyen la madera en donde
podemos destacar investigaciones como las de Janssen et al., (2019) que explican el
comportamiento de los elementos estructurales del xilema secundario en la resistencia

a la sequia en los arboles neotropicales.

De modo integral sabemos que la arquitectura hidraulica de las plantas es
esencial en la velocidad a la cual el agua es transportada desde las raices a la copa
de los arboles (Choat et al., 2007) sin embargo, con el cambio climatico y el
consecuentemente aumento de la temperatura y sequias mas prolongadas diversos

investigadores han estudiado los efectos de la sequia en la estructura vascular de las
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plantas (Qaderi, 2019). Por su parte Carlquist (1977 y 2001) desarroll6 los indices de
vulnerabilidad y mesomorfia con los cuales es posible determinar la vulnerabilidad de
una especie a la cavitacidbn. Sobre este punto, estudiar las relaciones entre la
vulnerabilidad anatémica de las especies, los eventos de estrés por sequia y las
consecuencias en la estructura hidraulica de las plantas causadas principalmente por
la cavitacion del xilema han mostrado ser una linea de investigacion de gran interés
particularmente por las implicaciones que esto podria ocasionar en la alteracion de la
actividad fotosintética y los procesos de captacién de carbono.

JUSTIFICACION

Este es el primer estudio que se realiza en Panama relacionando la importancia de los
caracteres anatomicos, particularmente el parénquima, con la variabilidad de otros
caracteres y su incidencia en las estrategias de vida de los arboles en el bosque seco
tropical. Los estudios eco-anatémicos de la madera nos proporcionan informacion muy
valiosa sobre las respuestas adaptativas de los arboles frente a los cambios que
ocurren en el ambiente. Actualmente es posible hacer reconstrucciones paleo-
climaticas y conocer sobre las influencias potenciales de contaminacion atmosférica

en los bosques a través de la estructura de la madera.

Basados en las inferencias climaticas y ecoldgicas que se obtienen a partir del andlisis
de los caracteres anatémicos de la madera, un estudio en el bosque seco tropical de
Panama es clave para comprender mejor las sefiales y respuestas de los arboles en
condiciones de menor precipitacion y estaciones secas mas prolongadas.
Adicionalmente este proyecto de investigacion tiene un componente de conservacion

ya que busca llamar la atencién sobre este amenazado bioma.



Hipotesis
= Hipétesis nula (H,): La abundancia y patron de parénquima no se relacionan a
estrategias de los arboles de bosque seco de Panama para adaptarse al estrés
hidrico.
» Hipdtesis alterna (H,): La abundancia y patron de parénquima se relacionan a

estrategias de los arboles de bosque seco de Panama para adaptarse al estrés

hidrico.

Objetivos

»= Objetivo General
Estudiar la relacion entre la proporcion del parénquima axial y radial con distintos
caracteres anatomicos y los indices de vulnerabilidad y mesomorfia en arboles del

Bosques Secos de Panama.

» Objetivos especificos

o Analizar la proporcion de parénquima axial y radial en los &rboles de las
distintas localidades del Arco Seco y estudiar la relacion con los parametros
climaticos.

o Analizar la relacién entre el parénquima y las demas células del xilema
secundario

o Analizar el caracter mesomorfico de las maderas del Bosque Seco y estudiar
el papel del parénquima en funcién de la vulnerabilidad a la cavitacién.

o Daraconocer laimportancia de los estudios eco-anatdmicos en las maderas

del Bosque Seco Tropical de Panaméa



CAPITULO IIl. MATERIALES Y METODOS

3.1. Caracteristicas del sitio de estudio

Se incluyeron 4 localidades en el proyecto: Coronado, Achotines, Las Tablas y
Sarigua. En Coronado el bosque seco cubre aproximadamente 45 hectéreas (ha) y
presenta una precipitaciéon media anual (PMA) de 1170 mm, Achotines, con un PMA
de 1400 mm y 70 ha de bosque seco, en Las Tablas se estudioé un parche boscoso de
5 ha y un PMA de 1090 mm. También colectamos muestras del Parque Nacional
Sarigua; Sarigua es un area unica en Panama4, que los lugarefios llaman "desierto";
sin embargo, es un area semidesértica llamada "albina" que se desarroll6 en Panama
debido a la combinacion de menor precipitacion y deforestacion intensa durante afos.

La PMA en la zona es de 1100 mm.

<
=
i
2
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Zonas e vida segin Holdridge
Limits ntemacinal Costes

— Limta peouncial Cusrpos 09 agua

Baque Phrval Marano

Figura 1. Mapa de las zonas de vida de Panamé segun Holdridge. Tomado del Atlas ambiental
de Panam@, 2010. La zona demarcada en amarillo representa el bosque seco de Panama.
Esta area constituye lo que conocemos como el “Arco Seco”.

Los valores de precipitacion y temperatura promedio se obtuvieron de las

estaciones meteorologicas con la mayor proximidad a las localidades de estudio. Estos
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datos se adquirieron a través de las estaciones meteoroldgicas de ETESA (Empresa

de Transmision Eléctrica, S.A.).
3.2. Preparacion de muestras

Las muestras de las maderas se obtuvieron con ndcleos de madera, estos
nucleos fueron colectados durante un proyecto avalado por la Embajada Britdnica en
Panama y el Instituto Smithsonian de Investigaciones Tropicales (Dra. Oris Rodriguez
com. pers.). Las muestras se dividieron en trozos de al menos 15 cm de largo. Las
secciones delgadas se obtuvieron con un microtomo deslizante de congelacion del
Laboratorio Jodrell, Royal Botanic Gardens, Kew. Las secciones transversales (ST),
longitudinales tangenciales (SLT) y longitudinales radiales (SLR) se realizaron y

tiferon con safranina y azul de metileno.
3.3. Recopilacion de datos

Utilizamos la lista de caracteristicas microscopicas para la identificacion de la
maderas de angiospermas propuesta por el IAWA Hardwood List (IAWA Committe
1989) para elaborar las descripciones anatomicas de las especies. Los rasgos
anatomicos se midieron en areas que cubrian al menos 2 anillos de crecimiento de las

mismas muestras de tallos basales.

Se tomaron fotografias de alta resolucién en las secciones transversales,
radiales y tangenciales para medir los caracteres. Para calcular el area de los rasgos
anatomicos, utilizamos una combinacion de Photoshop y un programa de analisis de
imagenes. Algunas de las mediciones se obtuvieron directamente utilizando el
software Zeiss Axio Vision del microscopio en Kew Gardens. Las microfotografias se
tomaron con un binocular Olympus BH-5, una camara Leica DM LB Zeiss Axiocam
HRc y un software Zeiss Axiovision. Algunas de las caracteristicas analizadas son

cualitativas y se registraron como caracteres presentes o ausentes.

Adicionalmente calculamos variables como la densidad de la madera y
gravedad especifica de las especies. Usamos datos registrados por distintas fuentes
(Wright et al., 2010 y Zanne et al., 2009) y datos proporcionados por la Dra. Oris
Rodriguez-Reyes.



Calculamos los indices de vulnerabilidad (IV) y mesomorfia (IM) los cuales
muestran una alta confiabilidad porque estan fuertemente correlacionados con la lluvia
y la temperatura (Carlquist 1977 y 2001). Usamos las ecuaciones descritas de la

siguiente manera:
IM = IV x Longitud de vasos

Donde V; es el diametro de los vasos y V; es la frecuencia de vasos en una

seccién transversal.
3.3.1 Seccién de analisis de imagenes

Se uso el método de conteo de puntos para determinar el porcentaje de vasos,
fibras, parénquima axial y radial en 34 especies distribuidas en las cuatro localidades
de estudio (Figura 2, Tabla 1). Para medir las fracciones de tejido hicimos uso de un
macro de 25 puntos en ImageJ el cual se aplicé aleatoriamente sobre cada imagen.
Para estimar las fracciones de tejido dividimos el nUmero de puntos de un tejido dado

dividido por el total (n = 25). Aplicamos entre 3 y 4 réplicas por muestra.

Figura 2. Seccién transversal del xilema del tronco de Genipa americana (L.), un arbol deciduo
del Bosque seco Tropical de Panama. Los circulos sefialan los nUmeros aleatorios e indican
las células analizadas. (13) Parénquima axial (PA), (19) parénquima radial (PR), (21) vasos
(V) y (20) fibras (F). La barra de escala es de 100 micras.
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3.3.2. Datos fisicos

Se midieron datos de otros rasgos ecoldgicos (altura del arbol, didmetro a la
altura del pecho (DAP) y é&rea foliar). Determinamos la altura de los arboles por
estimacion ocular. El DAP lo determinamos usando una cinta métrica y medimos el
diametro a una altura de 1.50 metros. Colectamos muestras foliares y empleamos un
tripode de carton para estimar el area de cada una colocandolas en la base y para
asegurarnos de medir toda el area hicimos uso de una lamina de vidrio con la finalidad
de hacer presion sobre cada muestra. Usando el programa ImageJ determinamos el
area de las hojas. Realizamos una prueba de conceptos para determinar la veracidad
de nuestra metodologia por lo que medimos el &rea de las hojas a 24, 34y 44 cm de
altura y asi comparar los resultados con valores registrados para las distintas especies.

Determinamos que la altura ideal es la de 34 cm (Figura 3).

450

200 . y = 2.4635x - 1.1299
: R? = 0.9945

350
300 .
250 y=1.1687x - 0.558
200 o ® R? = 0.9997
150 o
100 ,--’

0 o y=0.6903x - 0.776

. La® R? =0.9951
50 0 50 100 150 200

Figura 3. Prueba de conceptos para el area foliar de los arboles de bosque seco. Altura de 24
cm (linea color gris), altura de 34 cm (linea color naranja), altura de 44 cm (linea color azul).
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3.4. Analisis estadisticos

3.4.1 Analisis de varianza unidireccional (ANOVA)

Se aplic6 un ANOVA para determinar la presencia o ausencia de diferencias
significativas entre los valores de precipitacion promedio de las distintas localidades.
Este analisis compara los datos de precipitaciéon de cada localidad y nos permite

establecer similitudes entre cada una.

3.4.2 Comparacion por pares de Tukey

La prueba Honestamente significativa de Tukey es un complemento del
ANOVA.

3.4.3 Anadlisis de correlacién

Un analisis de correlacién se realizé para medir la compensacion entre los
principales elementos que integran el xilema secundario en los arboles del bosque
seco tropical. Se analizaron trazando estas tres secciones en un diagrama ternario,
incluido un numero total de 51 muestras individuales. El coeficiente de correlacion de

Spearman se calcul6 para analizar la relacion entre las fracciones.

3.4.4 Analisis de componentes principales

El primer Andlisis de Componentes Principales (ACP) se desarroll6 haciendo
uso de caracteres anatdbmicos de las maderas de bosque seco para determinar la
relacion entre los estados de caracter y el ambiente al cual se adaptan. Examinamos
los rasgos de xilema asociados con la eficiencia del transporte de agua y la tolerancia
al estrés hidrico. EI ACP se obtendra utilizando el paquete FactoMiner y Factoextra de
R.

Los andlisis estadisticos se realizaron con PAST 3.26 (Palaeontogical Statistics)
yR4.0.2
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Cuadro 1. Lista de las familias y especies estudiadas en el Bosque Seco Tropical de
Panama. La nomenclatura de especies y familias de www.worldfloraonline.org.

Especie Familia
Astronium graveolens Jacq. Anacardiaceae
Calycophyllum candidissimum (Vahl) DC. Rubiaceae
Cedrela odorata L. Meliaceae

Cordia panamensis L.Riley

Hyperbaena tonduzii Diels

Pachira quinata (Jacq.) W.S.Alverson
Pouteria campechiana (Kunth) Baehni
Sapium glandulosum (L.) Morong
Tabebuia rosea (Bertol.) Bertero ex A.DC.
Handroanthus guayacan (Seem.) S.0.Grose
Ximenia americana L.

Bursera simaruba (L.) Sarg.

Bursera tomentosa (Jacq.) Triana & Planch.

Genipa americana L.

Guapira sp

Lonchocarpus velutinus Benth.
Machaerium biovulatum Micheli
Byrsonima crassifolia (L.) Kunth

Casearia guianensis (Aubl.) Urb.

Andira inermis (Wright) DC.
Cochlospermum vitifolium (Willd.) Spreng.
Enterolobium cyclocarpum (Jacq.) Griseb.
Zanthoxylum panamense P. Wilson
Caesalpinia coriaria (Jacq.) Willd.
Capparis indica (L.) Druce

Xylosma flexuosa (Kunth) Hemsl.

Boraginaceae
Menispermaceae
Malvaceae
Sapotaceae
Euphorbiaceae
Bignoniaceae
Bignoniaceae
Olacaceae
Burseraceae
Burseraceae
Rubiaceae
Nyctaginaceae
Fabaceae
Fabaceae
Malpighiaceae
Salicaceae
Fabaceae
Cochlospermaceae
Fabaceae
Rutaceae
Fabaceae
Capparaceae
Salicaceae
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CAPITULO IV. RESULTADOS

4.1 Rangos de precipitacion en el Bosque Seco Tropical

Para poder entender mejor las relaciones entre los caracteres anatdmicos y sus
variaciones en las estaciones de muestreo, analizamos las localidades de estudio en
funcién del nivel de precipitacion para evaluar la similitud significativa entre ellas.
Basados en un registro de datos provenientes de ETESA representamos los niveles
de precipitacion mensualmente y el nivel de lluvia acumulada para cada localidad. Los
resultados muestran la duracién de la temporada seca que inicia en diciembre y
culmina en abril y donde el promedio de lluvia es aproximadamente 475 mm. La
temporada lluviosa inicia en mayo y culmina en noviembre. El nivel de precipitacion
acumulada durante esta temporada es de 4930 mm. Observamos que entre ambas

temporadas existe una diferencia de aproximadamente 4455 mm de lluvia.

Precipitacion en el Bosque Seco de Panama
1000

Precipitacion (mm)
[
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Figura 4. Precipitacion en el Bosque Seco de Panama. Se observa la variacion en la cantidad
de lluvia a lo largo de los meses, siendo mayo hasta noviembre los meses de mas lluvia y
diciembre a abril los meses mas secos.
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Lluvia mensual

Lluvia mensual

Graficamos la precipitacion acumulada para cada localidad y obtuvimos un valor de
1608 mm (+101.4) para Achotines, 1580 mm (+91.1) para Coronado, 1066 mm en Las
Tablas (+71.8) y 1151 mm (£75.6) para Sarigua (Figura 5).
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Figura 5. Precipitacion mensual (mm) y precipitacién acumulada (mm) promedio de Achotines,
Coronado, Las Tablas y Sarigua de una serie de tiempo de 42, 51, 56 y 54 afios de registro
respectivamente de acuerdo con la EMPRESA DE TRANSMISION ELECTRICA, S.A. La lluvia
promedio es 134.03 mm para Achotines, 131.67 mm para Coronado, 88.86 mm para Las
Tablas y 95.88 mm para Sarigua.

Los estadisticos de comparacion entre las localidades estudiadas sugieren
diferencias significativas entre las estaciones de muestreo. Debido a que el ANOVA
unidireccional reveld que existe una diferencia estadisticamente significativa entre las
localidades (P = 1.196E-07) realizamos las comparaciones post hoc utilizando la

prueba de diferencia significativa (HSD) de Tukey.
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Los resultados sugieren que en cuanto a los niveles de precipitacion las
localidades de estudio son estadisticamente distintas entre ellas de tal manera que
Las Tablas y Sarigua muestran ser las estaciones con menor precipitacion contrario a
Achotines y Coronado que muestran ser las estaciones con niveles de precipitacion

mas altos (Figura 5y Tabla 2).

No obstante, a pesar de las diferencias estadisticas encontradas en los puntos
de muestreo nuestras localidades no presentan un gradiente de precipitacion,
confirmando que estamos analizando todas las especies que habitan zonas con menor
rango de precipitacion, clasificadas dentro de la zona de vida de Bosque Seco Tropical
(Atlas Ambiental de la Republica de Panamé 2010; Holdridge, 1964).

Cuadro 2. Comparacion por pares de Tukey

P value Achotines Coronado Las Tablas Sarigua
Achotines 0.988 3.999E-06 6.469E-05
Coronado 0.451 1.018E-05 0.0001641
Las Tablas 8.647 8.196 0.778
Sarigua 7.304 6.852 1.343

Las comparaciones significativas estan en rojo. Ver Fig. 1, ***, P<0.001

En funcidon de lo mencionado anteriormente elaboramos un listado de las
especies colectadas comparativamente en la estacion mas hiumeda y en la estacion
mas seca (Tabla 3). Las familias con el mayor nimero de individuos en la estacion
hameda son Fabaceae y Bignoniaceae mientras que la familia con el mayor nimero
de individuos en la estacién seca es Fabaceae. Observamos que Meliaceae,
Boraginaceae, Burseraceae, Cochlospermaceae y Fabaceae cubrieron ambas
estaciones. Las Fabaceae estuvieron representadas con el mayor nimero de especies
en ambas estaciones. Todas las especies analizadas crecen en el Bosque Seco
Tropical (Lopez et al., 2014; Mendoza, 1999)
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Cuadro 3. Composicion floristica presente en las localidades de estudios seccionadas
en dos grupos de estaciones basados en sus rangos de precipitacion

Estacion Localidad Familia Especie
Anacardiaceae Astronium graveolens
Bignoniaceae Handroanthus guayacan
Bignoniaceae Tabebuia rosea
Boraginaceae Cordia panamensis
Euphorbiaceae Sapium glandulosum
ACHOTINES  Malvaceae Pachira quinata
Meliaceae Cedrela odorata
Menispermaceae Hyperbaena tonduzii
_cg Olacaceae Ximenia americana
) Rubiaceae Calycophyllum candidissimum
§ Sapotaceae Pouteria campechiana
ﬁ Bignoniaceae Tabebuia rosea
'@ Burseraceae Bursera simaruba
= Burseraceae Bursera tomentosa
Cochlospermaceae Cochlospermum vitifolium
Fabaceae Dalbergia retusa
CORONADO Fabaceae Lonchocarpus velutinus
Fabaceae Machaerium biovulatum
Fabaceae Pterocarpus
Malpighiaceae Byrsonima crassifolia
Nyctaginaceae Guapira sp.
Rubiaceae Genipa americana
Araliaceae Aralia excelsa
Boraginaceae Cordia panamensis
Burseraceae Bursera simaruba
Cochlospermaceae Cochlospermum vitifolium
Fabaceae Andira inermes
g |asTaeLAs Conchocarpus velutnis
S pus velutinus
o Malpighiaceae Byrsonima crassifolia
2 Meliaceae Cedrela odorata
S Rubiaceae Genipa americana
Rutaceae Zanthoxylum panamensis
Salicaceae Casearia guianensis
Burseraceae Bursera simaruba
SARIGUA Capparaceae Cappang |.nd|ca. .
Fabaceae Caesalpinia coriaria
Salicaceae Xylosma flexuosa
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4.2 El Bosque Seco de Panama y la fraccidén de parénquima axial y radial

Analizamos la diferencia en la fraccion de parénquima total (axial + radial) en
los arboles que crecen en el bosque seco de Panama para 15 individuos en Achotines,
14 en Coronado, 16 en Las Tablas y 6 en Sarigua cada una con un valor promedio de
parénquima de 32.06% (+ 15.0), 27.85% ( + 11.2), 41.87% (+ 16.6), 25% (+ 11.4)
respectivamente (Figura 6a). No existe diferencia estadisticamente significativa en la
abundancia de parénquima entre las localidades. Pese a ello observamos que la
localidad de Las Tablas es la localidad que presenta una mayor proporcion de

parénquima total (PAR;) seguido de Achotines, Coronado y Sarigua.

Analizamos la distribucion de la fraccion de parénquima axial (PA) por localidad
fue 19.68% (+ 16.3) en Las Tablas, 14.33% (+ 10.6) en Sarigua, 14.13% (x 9.8) en
Achotines y 13.14% (= 11.1) en Coronado mientras que la distribucion de la fraccion
de parénquima radial promedio fue de 22.1% (+ 9.4) en Las Tablas, 17.9% (+ 13.8) en
Achotines, 14.7% (£ 5.1) en Coronado y 10.66% (+ 6.0) en Sarigua (Figura 6b).

18



G0

40 |

20

% de Parénguima total

ACHOTINES COROMADD LASTABLAS  SARIGLUIA
(b)
Categoria . PA . FR

60 .

-y -* ia

ACHOTINES COROMADC  LAS TABLAS SARIGUA

40

2

Lo ]

% de Parénguima axial y radial
=]

Figura 6. Fracciones de tejido de parénquima en los arboles del BST clasificados de acuerdo
con los sitios de estudio, mostrando la fraccion de parénquima total (a) y la contribucion
individual de parénquima radial y axial (b).

Representamos ademas la contribucion de parénquima axial y radial por

familia estudiada y localidad (Figura 7).
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Figura 7. Gréfico de barras apiladas mostrando la contribucion de parénquima radial y axial

por familia en las localidades

Analizamos la abundancia de parénquima axial y parénquima radial en el

Bosque Seco de Panama (incluyendo todas las localidades) y observamos que el

parénquima radial con un valor promedio de 17.52% (+ 0.10) parece ser mas

abundante que el parénquima axial con un valor promedio de 15.62% (+ 0.12)

respectivamente. Lo que sugiere que posiblemente el parénquima radial sea mas

importante en las estrategias de adaptacion de los arboles, o quizas la conservacion

de caracteres en algunos géneros influya en los resultados.-
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Los arboles estudiados que parecen influir mas en esta diferencia son
Hyperbaena tonduzii (Menispermaceae) seguido por Cordia panamensis
(Boraginaceae) y Aralia excelsa (Araliaceae) mientras que las especies Zanthoxylum
panamensis (Rutaceae), Pachira quinata (Malvaceae) y las Fabaceae Andira inermis,
Lonchocarpus velutinus, Dalbergia retusa tienen la principal contribucién de
parénquima axial en el Bosque Seco Tropical (Figura 8).

Por otra parte, las especies que presentan la menor contribucion de parénquima
radial son Ximenia americana (Olacaceae), y Guapira sp (Nyctaginaceae) mientras
que Bursera simaruba y Bursera tomentosa (Burseraceae), Astronium graveolens
(Anacardiaceae) y Cochlospermum vitifolium (Cochlospermaceae) presentan menor

cantidad de parénquima axial (Figura 8).

Debido a la disimilitud en los valores de precipitacion de las localidades
analizamos la abundancia del parénquima axial y radial por estaciones para
determinar si esta variable expresaba variacion en la abundancia del parénquima. No
encontramos diferencia estadisticamente significativa en la fraccion de parénquima
entre ambas estaciones, pero si observamos que la cantidad de parénquima radial
promedio es mayor (x = 39.8) que la proporcion de parénquima axial (x = 24.9) en la
estacion humeda y en la estacion seca (Figura 9). Este resultado sugiere que la
precipitacion no determina precisamente la abundancia de parénquima radial en los

arboles del Bosque Seco.
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Distribucion de parenquima en los arboles del Bosque Seco
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Figura 8. Gréfico de barras apiladas mostrando la contribuciéon de parénquima axial y radial
por familia en el BST de Panama

En tanto que la fraccién de parénquima axial promedio en la estacion seca es
superior (x = 13) que en la estacion humeda (x = 11) lo que indica que el parénquima
axial puede ser impulsado por la diferencia en los niveles de precipitacion de las
localidades estudiadas (Figura 9) de manera que la abundancia de parénquima axial

representa una ventaja en las estrategias de vida de los arboles de zonas mas secas.
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Distribucion de parénquima por estacion
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Figura 9. Distribucion de parénquima radial (PR) y parénquima axial (PA) por estacion

4.3 Distribucion de los principales componentes en el xilema secundario

Analizamos la distribucion de los principales elementos que constituyen el
xilema de las especies del bosque seco a través de una representacion de barras y un

diagrama ternario.

Los resultados de ambas representaciones muestran en que en los arboles del
bosque seco las fibras son las células que abarcan mayor area en el xilema de estas
especies, estas cubren en promedio el 50 por ciento del area, seguido del parénquima
que en promedio presentan el 33 por ciento (Figura 10). Observamos que algunas
especies pueden presentar una mayor cantidad de vasos y escaso parénquima,
mientras que otras disponen de gran cantidad de fibras combinado con poco
paréngquima. Algunas especies presentan una razon considerable de parénquima, en
especial de parénquima axial como en Andira inermis y Zanthoxylum panamense con
respecto a la cantidad de fibras mientras que en especies como Aralia excelsa en

donde las fibras cubren un 57% del area del xilema.
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Distribucion de células en el xilema secundario

Zanthoxylum panamense
Xylosma flexuosa
Ximenia americana
Tabebuia rosea
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Lonchocarpus velutinus
Hyperbaena tonduzii
Handroanthus guayacan
Guapira sp

Genipa americana
Enterolobium cyclocarpum
Dalbergia retusa
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Cedrela odorata
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Figura 10. Distribucion de los principales elementos que constituyen el xilema secundario de
los arboles del bosque seco de Panama. Se observa que las fibras cubren en gran medida el
area del xilema.

Por medio del diagrama ternario podemos visualizar las relaciones de
compensacion en los arboles del bosque seco. Los resultados muestran que una
mayor proporcion de fibras se relaciona con una menor proporcion de PAR (Spearman
r= —0.642,P < 0.001, Figura 11), observamos esta relacion principalmente en las
localidades de Achotines y Las Tablas. A la vez encontramos que en el bosque seco
el PAR se correlaciona negativamente con los vasos (r = —0.322, p = 0.021)
especialmente en las especies de Achotines (r = —0.66,p = 0.007). No observamos

una correlacion significativa entre Fy V.
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Figura 11. Diagrama ternario y la distribucién de los tres tejidos principales en la madera:
Parénquima radial y axial, vasos y fibras. Cada punto representa un espécimen.

Cuadro 4. Correlacion de rango de Spearman entre las fracciones de tejido de tres
tipos principales de células de xilema, que se analizaron para cuatro localidades
(Achotines, Coronado, Las Tablas y Sarigua)

Correlacién Todos los sitios  Achotines  Coronado  Las Tablas Sarigua

PAR vs F -0.642*** -0.551* -0.306 -0.703** -0.58
PARvsV  -0.322* -0.663** -0.357 -0.325 0.029
FvsV 0.021 -0.037 0.162 0.282 -0.812

Ver Fig. 2 para un diagrama visual. PAR, F, V. *** P<0.0001.

La correlacion entre fibras y parénquima sugiere que los arboles del Bosque
Seco Tropical de Panama invierten mas en funciones de estructura mecanica y en

almacenamiento.

Las correlaciones entre los vasos y parénquima podrian sugerir que ambas
células estan implicadas en el proceso de relleno de vasos embolizados. Sobre este

punto es importante analizar la disposicion de parénquima en los arboles del bosque
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seco. Encontramos que los principales arreglos en el xilema de las maderas son el
parénquima paratraqueal aliforme, el parénquima de bandas mayor a 3 células,
parénquima vasicéntrico y parénquima confluente. Los arreglos que se presentan con
menos frecuencia son el parénquima reticulado, parénquima escaso, parénquima

difuso y escalariforme (Figura 12).

Figura 12. Xylosma flexuosa con arreglo de parénquima aliforme (A). Zanthoxylum
panamense con parénquima de bandas mayor a 3 células (B). Handroanthus guayacan con
parénquima vasicéntrico (C). Pachira quinata con parénquima axial escalariforme (D). Sapium
glandulosum con parénquima reticulado (E). Enterolobium cyclocarpum con parénquima axial
paratraqueal vasicéntrico (F). El triangulo indica las células de parénquima.
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4.4 Analisis de componentes principales del Bosque Seco

A partir de la premisa de que las especies desarrollan distintas estrategias para
adaptarse a las distintas condiciones climaticas analizamos la relaciéon entre los
caracteres asociados con las propiedades hidraulicas de los arboles del BST de
Panaméa, combinado con las respuestas anatomicas de las plantas a distintas
condiciones ambientales a través del indice de vulnerabilidad y el indice de
mesomorfia, asi como algunos caracteres estructurales y variables anatémicas
asociadas a la densidad de la madera usando un analisis de componentes principales
(Figura 14). Los vectores revelan la influencia de las variables individuales a la
variacion de los componentes de manera que el 63% de la variacion explicada
corresponde a los 3 primeros componentes. El primer componente explico el 29% de
la variacion en los caracteres y hace referencia a una relacién positiva entre las
variables que describen la seguridad y la eficiencia en el movimiento del agua en las
maderas de bosque seco y el caracter de las plantas mediante el indice de

vulnerabilidad y mesomorfia.

Este componente describe la compensacion entre eficiencia y seguridad
hidraulica en el movimiento del agua de manera que la correlacién positiva entre las
variables indica que las especies de bosque seco presentan un xilema mesomorfico.
En estas especies el aumento del diametro de los vasos incrementa en gran medida
la eficiencia de la conduccion del agua a expensas de la seguridad y hace que los
vasos sean mas vulnerables a la cavitacion (Figura 13). Curiosamente la Rubiaceae
Calycophyllum candidissimum es la Unica especie que presentd un indice de

vulnerabilidad menor a 1.
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de las plantas del Bosque Seco de Panama. Cada circulo representa un individuo.

Cuadro 5. Agrupacion por categorias (IAWA Committee, 1989) de Frecuencia de
vasos (FV), diametro de vasos y longitud de elementos de los vasos

Categorl’das de frecuencia | Categorias de diametro de Categorias de LEV
e vasos vasos
| (<5) | (<50) | (<350)
Il (5-20) Il (50-100) Il (350-800)
[l (20-40) [11 (100-200) 11 (>800)
IV (40-100) IV (>200)
V (>100)

El segundo componente principal describe una correlacion negativa entre el

parénquima axial y la densidad de la madera. Este segundo componente ademas

describe una correlacion positiva con el lumen de las fibras y el area foliar. La

correlacion positiva con el lumen de las fibras puede estar relacionado con la
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capacitancia de la albura el cual a su vez esta relacionado con la transpiracion de la

superficie de las hojas como se ha registrado en otras investigaciones.

El tercer componente principal hace énfasis en una correlacion entre la
densidad de la madera y el parénquima radial. Adicionalmente destaca una relacion

positiva con la cantidad de fibras y la pared de las fibras.

-1.0 -0.5 0.0 0.5 1.0

PC1 (29.47%)

Figura 14. Andlisis de componentes principales de las variables anatomicas de los arboles en
el bosque seco tropical. Los caracteres incluidos en el PCA son: frecuencia de vasos (FV),
porcentaje de vasos (PV), pared de las fibras (PF), parénquima axial (PA), parénquima axial y
radial (PAR), porcentaje de radios (PR), diametro a la altura del pecho (DAP), altura de los
arboles (ALT), densidad de la madera (DM), indice de vulnerabilidad (IV), indice de
mesomorfia (IM), didmetro promedio de los vasos (DMV), porcentaje de fibras (PFI), longitud
de los elementos del vaso (LEV), area foliar (AF), lumen de las fibras (LF). Los valores entre
paréntesis son los porcentajes explicados por los componentes.
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Cuadro 6. Tabla resumen del PCA para del BST. Se muestran los primeros seis
componentes principales, sus eigenvalores, el porcentaje de variacion explicada por
cada componente y el porcentaje acumulado.

Compqnente Eigenvalor I?orp'entaje .de Porcentaje

principal variacion explicada acumulado
PC1 5.2862 33.039 33.039
PC2 3.1331 19.582 52.621
PC3 1.6012 10.008 62.629
PC4 1.2166 7.6037 70.233
PC5 1.0306 6.4409 76.674
PC6 0.8829 5.5184 82.192

4 5Densidad de la madera

La densidad de la madera es una variable asociada con la cantidad de carbono
invertido en soporte y estd ampliamente vinculada con las estrategias del ciclo de vida
de los arboles (King et al., 2005 y 2006; Zheng y Martinez-Cabrera, 2013). Esta
variable expresa la variacion en las propiedades ecoldgicas de las especies y puede
estar guiada por la variacion ontogénica (Woodcock y Shier, 2002; Nock et al., 2009;
Zheng y Martinez-Cabrera, 2013). Analizamos el comportamiento de la densidad de la
madera en los individuos de bosque seco, para ello agrupamos los individuos
empleando 2 categorias basados en la lista de caracteristicas microscopicas para la
identificacion de madera blanda (IAWA Committee 2004), maderas de alta densidad
(> 0.60 g/cm?®) y maderas de baja densidad (< 0.48 g/cm3).

Nuestros resultados sugieren que (26) de los individuos de bosque seco
presentan una densidad superior a 0.60 g/cm? (19) presentan una densidad inferior
a 0.48 g/cm3. En promedio, las maderas del bosque seco presentan una densidad
de 0.60 g/cm3. Las especies con las maderas de mayor densidad son Lonchocarpus
velutinus y Enterolobium cyclocarpum (Fabaceae), ambas con una densidad de

0.89 g/cm3, mientras que las especies con maderas de densidades mas bajas son

30



Guapira sp (Nyctaginaceae) e Hyperbaena tonduzii (Menispermaceae), ambas

con una densidad de 0.35 g/cm3.

Adicionalmente realizamos un analisis a nivel de familias y observamos que (8)
presentaron una densidad mayor a 0.60 g/cm3 siendo Bignoniaceae la que presentd
la mayor densidad promedio (0.79 g/cm3®) seguido en un orden descendente de
Euphorbiaceae, Olacaceae, Meliaceae, Malvaceae, Rubiaceae, Boraginaceae y
Fabaceae. Por el contrario (7) familias presentaron una densidad de madera inferior a

0.48 g/cm?3 siendo Menispermaceae la de menor densidad (0.35 g/cm?) (Figura 15).

La densidad de la madera es una variable que responde a diversos factores.
Por ejemplo, la densidad puede variar en base a la cantidad de agua de una localidad
e inclusive entre los individuos de una especie (Zieminska et al., 2013). En este sentido
observamos que la densidad de Cordia panamensis en Achotines es de (0.38 g/cm?3)
mientras que en Las Tablas es de (0.80 g/cm3) por otra parte la variacion en la
estructura anatémica de las maderas generalmente se manifiesta en los valores de
densidad de la madera. Zhang y Morgenstern, 1995 y Hannrup et al., (1998)
encontraron variacion genética y ambiental en la densidad debido a diferencias en el
tamafio de las células y el grosor de la pared celular. En nuestra investigacion
observamos que Astronium graveolens presenta valores distintos en la densidad. El
individuo de menor densidad (0.38 g/cm3) presenta un DAP de 17.5 cm mientras que
el individuo de mayor densidad (0.61 g/cm3) presenta un DAP de 42.3cm, esta
diferencia puede estar relacionada con la cantidad de parénquima radial al conferir
resistencia mecanica radialmente. Estos resultados sugieren que la variacion en la
estructura anatomica de las especies se puede expresar en los valores de densidad,
asi como también pudiese estar relacionado a la ontogenia del arbol, de manera que

un arbol mas longevo, habra desarrollado madera mas densa.
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Figura 15. Densidad de madera por familia para las especies del Bosque Seco de Panama.
Maderas de alta densidad (> 0.60 g/cm?), Maderas de baja densidad (< 0.48 g/cm?).

Relacionamos ademas la cantidad de parénquima con la densidad de la
madera, observamos que la densidad de la madera se correlaciona positivamente con
el parénquima axial (r = 0.41) y negativamente con el parénquima radial (r = —0.26).
Nuestros resultados muestran que las maderas de menor densidad presentan una
cantidad significativa de parénquima radial mientras que las maderas de mayor
densidad menor parénquima radial (Figura 16). En cuanto al parénquima axial
observamos que los individuos de menor densidad presentan menor PA y los
individuos con mayor densidad de madera presentan una mayor cantidad de PA
(Figura 17).
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Densidad de madera del bosque seco y el parénquima radial
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Figura 16. Relacion entre la densidad de madera y el porcentaje de parénquima radial (PR)
en los arboles del Bosque Seco. Cada punto representa un individuo y la linea es la linea de

tendencia.
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Densidad de madera del bosque seco y el parénquima axial

r =041
B0 -

40 1 .

Farénguima axial (%)
L
L

0.00 0.25 0.50 0.75 1.00
Densidad de madera

Figura 17. Relacion entre la densidad de madera y el porcentaje de parénquima axial (PA) en

los arboles del Bosque Seco. Cada punto representa un individuo y la linea es la linea de
tendencia.

A modo de comparacion, contrastamos la densidad de algunas especies
haciendo uso de una base de datos de la Isla de Barro Colorado (Bosque humedo) y
las maderas del Bosque Seco de Panama. Observamos que la densidad promedio en
los arboles del Bosque Seco es mayor que en las maderas de Barro Colorado. La
disimilitud se debe principalmente a las diferencias en las condiciones ambientales,

asi como por la competencia entre especies y la disponibilidad de nutrientes en ambas
condiciones (Figura 18).
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Densidad de madera entre BCl y el Bosque Seco
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Figura 18. Comparacion entre la densidad de la madera en los arboles de BCI y las maderas
del Bosque Seco de Panama

4.6 Gravedad especifica

La gravedad especifica ha sido descrita como una variable importante en los
estudios de eco-fisiologia destacando la importancia de su calculo debido a que puede
proporcionar informacion importante sobre las caracteristicas ecolégicas de las
plantas. Se ha demostrado que existe una compensacion entre el volumen de madera
producida y la gravedad especifica basica de la madera. Esta compensacion esta
relacionada con otras caracteristicas como las tasas de crecimiento, la primera edad
de reproduccion, las tasas de mortalidad, la longevidad y la altura maxima del arbol
(Williamson, 1975; Putz et al., 1983; Poorter y Markesteijn, 2008; King et al., 2006;
Chave et al., 2009).
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A modo exploratorio, comparamos la densidad de los arboles y la gravedad
especifica para las distintas especies registrada en diversas publicaciones. Los
resultados muestran que el promedio de la densidad de las maderas y la estimacion
de la gravedad especifica para los individuos de bosque seco es bastante similar. La
estimacion varia de 0.60 empleando la densidad a 0.62 con los datos de gravedad

especifica.

Encontramos una variacion entre los valores registrados para los individuos de
bosque seco, por ejemplo, la densidad de la madera de Enterolobium cyclocarpum en
el bosque seco es de 0.88 g/cm?3 pero presenta una gravedad especifica basica de
0.44. Por el contrario, Hyperbaena tonduzii presenta una gravedad especifica de 0.75
y una densidad de 0.35 g/cm3. Estos resultados son interesantes pues sugieren que
una mayor densidad esta asociada con un mayor contenido de humedad en la madera
lo cual puede estar relacionado con la cantidad de parénquima como principal

reservorio de agua en el xilema de las plantas.
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CAPITULO V. DISCUSION

5.1 Abundancia de parénquima axial y parénquima radial en los arboles del Bosque
Seco de Panama e interpretaciones ecoldgicas.

Las Tablas y Sarigua (estacion mas seca) presentaron una mayor proporcion
de parénquima axial entre sus maderas que las localidades de Achotines y Coronado
(estacion mas humeda) (Figura 6b) esta diferencia en la proporcion de parénquima
entre ambas estaciones constata el hecho de que el parénquima es impulsado por la
variacion en las condiciones climaticas (Plavcova y Jansen, 2015; Morris et al., 2016;
Zheng et al., 2019). Los taxones que mostraron una mayor cantidad de PA en esta
estacion incluyen Cedrela odorata (Meliaceae), Andira inermis, Lonchocarpus
velutinus, Enterolobium cyclocarpum, Caesalpinia coriaria (Fabaceae), Zanthoxylum
panamense (Rutaceae), Cordia panamensis (Boraginaceae) y Xylosma flexuosa
(Salicaceae) (Figura 7), esta relacion entre el PA y las caracteristicas de la estacidon
sugiere en primera instancia, un vinculo con las propiedades hidraulicas de las plantas
(Zheng y Martinez-Cabrera 2013; Borchert y Pockman, 2005; Nardini et al., 2018; Pratt;
Jacobsen, 2017). Sabemos que las células de parénquima estan involucradas en el
almacenamiento de agua, es posible que al disponer de una mayor fraccién de
parénquima axial estas especies presenten mayor eficiencia hidraulica (Janssen et al.,
2019; Amy Ny et al.,, 2020) asi como se ha reportado en especies de Fabaceae,
Malvaceae y Rutaceae quienes presentan un xilema con una conduccién de agua
altamente eficiente (Zheng y Martinez-Cabrera, 2013; Morris et al., 2018a) y
recientemente como se ha observado en especies de magnodlidas en Madagascar
(Amy Ny et al.,, 2020). Una segunda explicacion sugiere que la abundancia de
parénguima axial en las especies de Las Tablas y Sarigua podria estar vinculada con
la vulnerabilidad de los arboles a la cavitacion del xilema (Kiorapostolou et al., 2019;
Trifilo et al., 2015; McCulloh et al., 2014; Meinzer et al., 2009). En los arboles del
bosque seco el indice de vulnerabilidad se correlacioné positivamente con el
parénquima axial (r = 0.42), esta relacion es consistente con el hecho de que el
parénquima es importante en la capacidad de los arboles para revertir las embolias

(Morris et al., 2016; Secchi et al., 2011). Esto ademas puede interpretarse como un
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mecanismo para garantizar la sobrevivencia de los arboles especialmente cuando la
sequia es muy prolongada (Trifilo et al., 2015; Bucci et al., 2003; Sakr et
al., 2003; Salleo et al., 2004). Por otra parte, una de las variantes que ademas
contribuye a la variacion en la abundancia de parénquima es la sefial filogenética o
conservacion de caracteres anatdmicos en ciertas especies. Esta variable puede
explicar aproximadamente el 50% de la variacion en la ocupacion de las células del
xilema (Zheng et al., 2019; Carlquist 1975). Observamos que una menor presencia de
PA se observé en las localidades de Achotines y Coronado, estas localidades
estuvieron representadas principalmente por familias como Anacardiaceae,
Rubiaceae, Burseraceae y Nyctaginaceae que presentan parénquima axial ausente o
escaso lo cual puede influir en la disimilitud de parénquima entre las estaciones. Ahora
bien, para compensar una menor presencia de parénquima autores como Wheeler et
al., (2007); Morris (2016) y Carlquist (1975) han analizado esta caracteristica en
diversas especies y sugieren que la abundancia de otras células como las F y PR
pueden reemplazar las funciones de las células de parénquima axial. Adicional a ello
es posible que los arboles de Achotines y Coronado sean mas susceptibles al ataque
de insectos u organismos patdgenos razon por la cual una mayor presencia de PR en
las localidades de Las Tablas y Achotines puede ser interpretada como una respuesta
de los arboles al estrés causado por la herbivoria y los patégenos (Morris et al., 2016)
sin embargo es necesario analizar con mas detalle esta variable. Los taxones que
presentaron mayor parénquima radial en estas localidades incluyen Hyperbaena
tonduzii (Menispermaceae), Cordia panamensis (Boraginaceae), Casearia guianensis
(Salicaceae), Byrsonima crassifolia (Malpighiaceae), S. excelsum (Araliaceae) y
Sapium glandulosum (Euphorbiaceae) (Figura 7). Una explicacion al porqué estas
localidades presentaron mayor PR que las localidades de Sarigua y Coronado hace
énfasis a la presencia de radios heterocelulares, no se conoce con exactitud la
funcionalidad de radios anchos, sin embargo, Novruzova (1972) observé una mayor
cantidad de células de PR en especies xerdéfitas en comparaciéon con las especies de
sitios mésicos probablemente indicando que éste esta involucrado con un aumento en
el almacenamiento de agua. En algunas investigaciones se ha analizado el efecto de

la aridez sobre la abundancia de PR, esta observacion puede estar relacionada con
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una mayor presencia de PR en los arboles de Las Tablas. Lo anterior también se apoya
con lo postulado en investigaciones de Esteban et al., (2012) quienes han vinculado la
intensidad de la sequia con una predominancia de células de PR en especies del
Mediterraneo principalmente al encontrar fuertes correlaciones negativas entre la
precipitacion minima mensual de verano y la abundancia de parénquima radial. A
pesar de la relacion descrita en el parrafo anterior la influencia de las variables
climaticas sobre el PR no ha sido totalmente esclarecida. Morris et al., (2016) observo
que el PR no responde en gran medida a la variacion en la precipitacion, por el
contrario, Olano et al., (2013) y Martinez-Cabrera et al., (2009) hacen énfasis en el
valor de la precipitacion sobre la abundancia de PR. Todas estas investigaciones
convergen en que una gran cantidad de células del parénquima de radial implica una
gran cantidad de células metabdlicamente activas capaces de sintetizar una gran
cantidad de productos y acumular metabolitos de reserva importantes en las

estrategias de vida de los arboles del Bosque Seco de Panama.

5.2 El parénquima radial en las estrategias de vida de los arboles del Bosque Seco.

En los arboles del Bosque Seco de Panama el parénquima (PAR) ocupa el 35%
del volumen en las maderas. De este 35% el parénquima radial es mas abundante con
respecto al parénquima axial (Figura 9 y 10). Esta disimilitud en la abundancia de PA
y PR en los arboles del bosque seco sugiere que posiblemente el PR posee un papel
mas importante sobre las estrategias de vida de los arboles. A lo largo de los taxones
analizados el PR se presenté con mayor homogeneidad con respecto al PA (Figura 8).
La presencia de PR puede estar asociada con diversas respuestas al estrés hidrico y
ecolégico, en primera instancia al conferirle a los arboles una mayor capacidad de
almacenamiento de carbohidratos (Romero et al., 2019; Sauter y van Cleve, 1994) lo
cual puede ser importante en la reparacién de los embolismos (Zwieniecki y Holbrook
2009, Nardini et al., 2011) ya que el llenado de vasos embolizados esta mediado por
la movilizacion de carbohidratos no estructurales solubles. La abundancia de células

de PRy el vinculo con los carbohidratos se ha relacionado con los procesos de
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formacion de nuevas hojas en los arboles caducifolios pasada la estacion seca,
asi como para el crecimiento vegetativo y reproductivo antes de que sus nuevas hojas
sean productivas (Sperling et al., 2017). Por otra parte, una mayor presencia de
parénquima también puede estar relacionada con el margen de seguridad de los
arboles (Johnson et al., 2012) al conferirles mayor capacidad para responder a la
recuperacion hidraulica (Trifilo et al., 2019) asi como una mayor tolerancia a la sequia
(Dickman et al., 2014; Sevanto, 2014; Mitchell et al., 2013; Galiano et al., 2011).

La abundancia de PR en los &rboles del bosque seco también puede estar
relacionada con los mecanismos de defensa contra organismos patdégenos y con los
procesos de regeneracion después de una herida (Morris et al., 2016). Comunmente
se cree que las plantas sometidas a estrés son mas vulnerables a perturbaciones. La
sequia generalmente resulta en concentraciones incrementadas de metabolitos
secundarios (Gershenzon, 1984; Mattson y Haack, 1987). Diversas investigaciones
han estudiado como los espacios de aire consecuencia de las embolias propician un
ambiente ideal para la propagacion de organismos patdgenos (Morris et al., 2018;
Bréda et al.,, 2006; Sturrock et al.,, 2011; Anderegg et al., 2012 ; Choat et al.,
2012 ; Nardini et al., 2013 ; Sevanto et al., 2014) por lo que el parénquima radial al
asociarse con el almacenamiento de agua, azucares y otros compuestos
antimicrobianos que pueden actuar para inhibir la propagacion de hongos puede
ofrecer una respuesta dindmica a la infeccion (Morris et al., 2018; Morris et al., 2016;
Boddy y Rayner, 1983; Biggs, 1986).

El parénquima radial ademas se ha relacionado con la dindmica en el balance
de carbono y agua especialmente en arboles que se encuentran en condiciones de
variabilidad ambiental (Fonti et al., 2015; Esteban et al., 2012; Carlquist, 2007). El
hecho de que los arboles del bosque seco estén sometidos a un mayor estrés hidrico
durante la estacion seca puede sugerir que la abundancia de las células de
parénquima radial confiere una mayor capacidad de almacenamiento de agua en la
albura, lo que podria amortiguar tensiones excesivas en la columna de agua en
situaciones de alta transpiracion (Esteban et al., 2012). Ademas de lo mencionado

anteriormente y como una estrategia para compensar la vulnerabilidad del xilema de
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los arboles del bosque seco a la cavitacion, el parénquima radial ademas puede asistir
al paréngquima axial en los procesos de relleno de vasos embolizados ya que sabemos
gue es un medio para las interacciones entre floema y xilema (van Bel, 1990; Spicer y
Holbrook, 2007; Hearn et al., 2013; Pfautsch et al., 2015).

5.3 Distribucion de células en el xilema secundario y andlisis de las relaciones de
compensacion
La estructura del xilema de la madera esté estrechamente relacionada con sus

funciones (Zheng et al., 2019). En los arboles del bosque seco las fibras ocuparon
aproximadamente el 50% del volumen en las maderas mientras que el parénquima
ocupo un 35% y los vasos ocuparon un 15%. La presencia de gran cantidad de fibras
sugiere que estas células contribuyen en gran medida al sistema de almacenamiento
en el xilema y poseen un papel importante en el soporte mecanico de los arboles. Esta
observacion es consistente con investigaciones de Sperry (2000); Jacobsen et al.,
(2005); Carlquist (1988) quienes han analizado las respuestas funcionales de las fibras

en la estructura anatémica de las plantas.

Investigaciones anteriores han establecido que el parénquima puede alcanzar
valores superiores al 40% del volumen de la madera (Spicer 2014; Morris et al., 2016).
En los arboles del bosque seco el volumen de parénquima esta dentro de los valores
establecidos. Este resultado sugiere que el parénquima axial como radial posee un
papel importante en la supervivencia de los arboles durante largos periodos de sequia

a fin de evitar disfunciones funcionales y mecanicas.

Todas las células en el xilema secundario estan interconectadas en una red
tridimensional dando lugar a las relaciones de compensacion (Pratt y Jacobsen, 2017).
Similar a las investigaciones de Zieminska et al., (2015) y Morris et al., (2016)
observamos una correlacion negativa entre el PARy F (r = —0.64) en los arboles del
bosque seco, no obstante, aunque en investigaciones previas se ha mostrado que las
especies de zonas tropicales exhiben una mayor proporcion de parénquima (Baas,
1982; Morris et al., 2016) nuestro resultado sugiere que en el bosque seco se da un

aumento en la proporcion de F en la medida en que disminuye la proporcion de PAR.
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Esta relacion parece observarse en la mayoria de las especies de nuestro analisis a
excepcion de Andira inermis, Cordia panamensis, Hyperbaena tonduzii y Zanthoxylum
panamensis en donde la proporcion de PAR es mayor a la proporcion de F (Figura 10),
esta relacién puede ser interpretada como una estrategia orientada a crear un sistema
Optimo para aumentar la capacidad de almacenamiento y movilizacion de fotosintatos
en los arboles caducifolios durante la estacion seca (Carlquist, 2014 y 1988; Baas,
1982), esto seria importante ya que con la sequia las plantas experimentan una
reduccion en la fotosintesis lo que se traduce en una reduccién en la absorcién de
carbono (Urli et al., 2013; Martinez-Vilalta et al., 2002). Por otra parte, es probable que
un aumento en el area invertida en parénquima en los arboles pueda lograrse a
expensas de las fibras especialmente para mantener la conductancia (Zheng y
Martinez-Cabrera, 2013); recientemente se ha relacionado el parénquima axial y el
lumen de las fibras con su capacidad de contribucion a la capacitancia de la albura
(Borchert y Pockman, 2005; Plavcova y Jansen 2015; Hillabrand et al., 2019; Jacobsen
et al., 2005; Pratt y Jacobsen, 2017; Pratt et al., 2007; Tyree y Zimmermann,
2002; Meinzer et al., 2003), un elemento capaz de amortiguar la caida del potencial
hidrico del xilema durante momentos de gran demanda de evaporacion. En los arboles

del bosque seco ambas variables se correlacionaron negativamente (r = —0.51).

A pesar de la disimilitud en la abundancia de PAR y F, el parénquima se ha
relacionado con diversas estrategias ecologicas en los arboles y como previamente
hemos descrito en la seccion 5.1 y 5.2 tiene un papel fundamental en los mecanismos
de respuesta a las distintas tensiones abiéticas al que estan expuestos los arboles del
bosque seco. Al mismo tiempo estas variables de estrés abibtico representan
precursores importantes que impulsan la abundancia de PAR.

Adicional a las relaciones entre PAR y F, la eficiencia en el transporte y la
capacitancia hidraulica de los arboles se ha relacionado con el parénquima (De Boer
y Volkov, 2003; Secchi et al., 2017; Johnson et al., 2012; Schenk et al., 2017; Olano et
al., 2017). En los arboles del bosque seco el PAR; se correlaciond negativamente con
los vasos (r = —0.322), este resultado es similar a lo reportado por Morris et al., (2016)

y hace énfasis primeramente en el tamafio de los vasos indicando que los vasos mas
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grandes pueden contribuir a una mayor eficiencia en el desplazamiento del agua. Por
otra parte, esta correlacion también sugiere que existe una relacion entre la fraccion
de parénquima y la conduccion como ha expresado Morris et al., (2018) al proponer
que las células de parénquima asociadas a los vasos participan en el desplazamiento
del agua a larga distancia y en la prevencion o incluso la reparacién de la embolia
(Braun, 1984; Brodersen y McElrone, 2013; Secchi et al., 2017; Morris et al., 2018b).
Nuestros resultados ademas muestran una correlacion positiva entre el PA y los vasos
(r = 0.41) que apoya lo expuesto anteriormente; sobre esta linea, las disposiciones de
paréngquima pueden evidenciar la relacidn fisioldégica con los vasos. En los arboles del
Bosque Seco observamos que los arreglos paratraqueales de parénquima
predominaron con respecto a los arreglos apotraqueales, esta observacion es
consistente con Morris et al., (2018) en donde se indica que el arreglo paratraqueal es
significativamente mayor en las regiones tropicales. Holbrook y Zwieniecki, (1999)
propusieron que la eliminacion de las embolias es mediada por la asistencia de las
células del parénquima axial que rodean los vasos ya que éstas pueden proveer el
agua necesaria para la reparacion (Secchi et al.,, 2011; Bucci et al., 2003).
Adicionalmente Morris et al., (2018) encontré una notable correlacion entre el diametro
de los vasos y el parénquima paratraqueal en 3005 especies analizadas evidenciando
qgue las disposiciones paratraqueales del parénquima axial son mas frecuentes en
vasos de gran didmetro lo que es comun en las regiones tropicales, por ejemplo, este
vinculo se ha visto en la especie Laurus nobilis en donde se mostré que los vasos
rodeados por parénquima paratraqueal se aislaron del gas que se propaga desde los

vasos llenos de aire (Amy Ny et al., 2020).

5.4 Inferencias ecoldgicas de la estructura anatdomica de los arboles del Bosque
Seco
El analisis de componentes principales (Figura 14) revela que la estructura anatbmica

de los arboles del Bosque Seco de Panama es propiamente de plantas sensibles a la

sequia (Choat et al., 2005; Rowland et al., 2014). La presencia de vasos
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de xilema de gran diametro y menor nimero por mm?, el IV > 1 asi como el
indice de mesomorfia > 200 indican que estas especies presentan poca resistencia al

estrés hidrico y sugiere que presentan un xilema mesomaorfico.

5.4.1 Respuestas hidraulicas

La correlacion negativa (r = —0.56) que observamos entre el DV y FV es similar
al valor reportado por Hietz et al., (2016) e indica una relacion entre la conductividad
de agua en las plantas dada por el diametro de los vasos y la seguridad del xilema
dada por el nimero de vasos por mm? (Tyree y Zimmermann 2002). En las especies
del bosque seco de Panama se observa que disponer de vasos de didmetros amplios
les permite a los arboles conducir volimenes mas grandes de agua (Choat et al., 2005)
permitiendo asi una conductancia mas alta y, por ende una ganancia de carbono
fotosintético mas alta (Enquistet al., 1999; Bucciet al.,, 2004; King et al.,
2005; Chave et al., 2009; O'Grady et al., 2009) lo que eventualmente se expresa en la
tasas fotosintéticas de los arboles (O’Grady et al., 2009; Brodribb et al., 2007; Wright
et al., 2004). Los valores del indice de mesomorfia revelan que los arboles del bosque
seco disponen de una estructura anatémica orientada a la eficiencia en el transporte
del agua. Esta caracteristica sugiere que la eficiencia del transporte de agua permite
el mantenimiento de una alta conductancia estoméatica sin pérdida de turgencia,
especialmente durante la estacion seca cuando la demanda evaporativa es mayor. Es
posible que altos niveles en las conductancias sean criticas para el mantenimiento de
un equilibrio favorable de carbono. El disefio hidraulico permite que los éarboles
conduzcan el agua del suelo y absorber carbono a través de la fotosintesis cada afio
(Brodribb, 2009). Los arboles caducifolios generalmente tienen tasas fotosintéticas
mas altas y una mayor eficiencia hidraulica del tallo, o conductividad hidraulica por
area de albura (Fu et al., 2012; Werden et al., 2017). Por otra parte, es posible que,
aungue en Panama estos bosques exhiban una menor precipitacion, el nivel de lluvia
es aun alta comparada a un bosque como Chamela, donde llueve 600 mm al afio y
otras regiones mas secas (Barajas-Morales, 1987; Martinez-Cabrera y Estrada-Ruiz,
2014).
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Con respecto a la seguridad, se ha observado que disponer de una mayor
frecuencia de vasos por mm? reduce la posibilidad de que un nimero determinado de
vasos embolizados dafie seriamente la conduccion en una planta (Carlquist 1977) sin
embargo, en las especies del Bosque Seco Tropical de Panama se observa un menor
nimero de vasos por mm? lo que hace a las especies mas propensas a la cavitacion.
Resultados similares se han observado en las investigaciones de Lindorf (1994) en los
Bosques Secos de Colombia, Venezuela y Costa Rica y Carlquist (1984) en los que se
observa que plantas de zonas tropicales son muy eficientes desde el punto de vista
conductivo y muy vulnerables a la cavitacion. Por otra parte, es posible que un menor
namero de vasos por area esté vinculado con la estabilidad mecéanica de las plantas
(Sellin et al., 2008). Pocos vasos grandes ayudan a maximizar el area y en
consecuencia incrementar la conductancia especialmente durante las primeras lluvias
pasada la estacion seca mientras que a través de un menor nimero de vasos por mm?
las plantas obtienen una mayor estructura mecanica al ocupar una mayor presencia
de fibras (Sperry et al., 2008). Adicional a lo descrito anteriormente la longitud de los
vasos también se ha relacionado con la seguridad hidraulica del xilema. De acuerdo
con los rangos de clasificacion propuestos por el IAWA Hardwood List IAWA Committe
1989) la longitud de los vasos en las maderas del Bosque Seco (en promedio ~299
pum) esta dentro de la categoria | (<350) (Cuadro 5) sugiriendo que son vasos cortos
consistente con las investigaciones de Lindorf (1994) para las especies de zonas mas
secas. Los vasos cortos son capaces de incrementar la resistencia al paso del agua
brindando asi una mayor resistencia estructural a fuertes presiones negativas en la
columna de agua (Carlquist 1975), ademas son capaces de reducir el embolismo en
mayor grado que los vasos largos ya que se rellenan de un modo mas sencillo cuando
ocurre una embolia e impiden que éstas no puedan extenderse mas alla del vaso en
el que ocurren (Canny, 2001; Comstock y Sperry, 2000; Tyree y Zimmermann 2002),
adicionalmente son mas resistentes al colapso o la deformacion que los vasos largos

debido al refuerzo proporcionado por las paredes de los extremos (Carlquist 1977).
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5.4.2 Relacion entre el parénquima axial y radial y la densidad de la madera

El andlisis de componentes principales también muestra que en las maderas
del bosque seco de Panama el parénquima (PAR;) esta relacionado con la densidad
(r = 0.14), el parénquima axial y el parénquima radial presentaron una relacion
opuesta con la densidad. ElI PA se correlacion6 positivamente (r = 0.41) con esta
variable y el PR negativamente (r = —0.26). La correlacion negativa entre PR y la
densidad contrasta con investigaciones previas en donde se ha encontrado que el PR
es uno de los principales impulsores de la densidad al conferir estructura mecanica
(Kotowska et al., 2020; Zieminska et al., 2019; Zheng y Martinez-Cabrera 2013). A
pesar de la contrariedad en los valores de correlacion nuestros resultados son
similares con Martinez-Cabrera et al., (2009) quienes observaron esta relacion en
arbustos de areas mas secas sugiriendo que las variables climéaticas pueden contribuir
a la variacion funcional del parénquima y consecuentemente en las relaciones de
compensacion del xilema. Distintas investigaciones también han sugerido que el
parénquima axial lignificado muestra un engrosamiento de la pared celular (Oliveira et
al., 2013) y pueden estar mas lignificadas que las fibras de madera (Schwarze et al.,
2000b) por lo que podria influir en la relacion con la densidad de la madera, sin
embargo es necesario realizar ensayos histoquimicos en las estructuras anatomicas
de las maderas del Bosque Seco de Panama para conocer a mayor precision esta
relacion. Adicional a ello es posible que la relacion opuesta sea debido a la estructura
que se analiz6 para medir densidad ya que la mayoria de los estudios que relacionan

el PR con la densidad se han realizado en ramas (Zieminska et al., 2013).

Los taxones que presentaron mayor densidad de madera (Bignoniaceae,
Euphorbiaceae, Olacaceae, Meliaceae, Malvaceae, Rubiaceae, Boraginaceae y
Fabaceae) presentaron una mayor presencia de PA a excepcion de Euphorbiaceae y
Boraginaceae que presentan mas PR. Generalmente el parénquima axial se ha
asociado con la eficiencia en la conduccion del agua, pero esta variable también se ha
vinculado con la asimilacion de carbono, es posible que la abundancia de parénquima
axial y su relacién con la densidad de los arboles esté relacionado con la eficiencia de
los arboles en la captura de carbono asi como también pueda proporcionarles a los

arboles del bosque seco una vulnerabilidad reducida a los agentes de mortalidad de la
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embolia inducida por la sequia (Hacke et al., 2001; Jacobsen et al., 2005; Kraft et al.,
2010), el ataque de patdgenos (Augspurger y Kelly, 1984) y la rotura mecanica (Niklas,
1992).

5.5 La densidad de la madera como estrategia ecoldgica de los arboles del Bosque
Seco
La densidad de madera promedio para las especies del Bosque Seco de

Panama es 0.603 g/cm? consistente a la media de las densidades de las maderas
indicadas para este bioma (Alvarez et al., 2013) pero inferior a los valores indicados
para los bosques secos de Centro y Suramérica (0.69 y 0.71 g/cm3 respectivamente)
(Chave et al., 2006), la diferencia podria estar relacionada con la cantidad de especies
analizadas en cada investigacion e inclusive con los niveles de precipitacion de los
distintos sitios debido a que la densidad de la madera es una variable sensible que
responde a diversos elementos y es impulsada principalmente por los gradientes
climaticos (Nabais et al., 2018) especialmente por la precipitacion (Barajas-Morales,
1987; Aguilar-Rodriguez et al., 2001; Wiemann y Williamson, 2002; Swenson y
Enquist, 2007). A modo comparativo y para sostener el hecho de que la precipitacion
es un elemento clave en los valores de densidad, en Panamé la densidad de la madera
registrada en la Isla de Barro Colorado es de 0.54 g/cm® donde el nivel de
precipitacion es aproximadamente 2623 mm anualmente (Muller-Landau, 2004), esta
disimilitud entre la densidad de la madera de los dos bosques sugiere como se ha
indicado por Hacke et al., (2001) y Hao et al., (2008) que las especies con una mayor

densidad de madera son mas resistentes a la sequia.

La densidad promedio registrada para los arboles del Bosque Seco también es
influenciada por la composicion floristica del bosque que parece estar dominada
principalmente por especies de madera de alta densidad (Figura 15), lo que indica que
ademas de la influencia climatica en la densidad, la variacion en la densidad podria en
parte ser explicada por el conservacionismo filogenético (Chave et al., 2006). A nivel
de especies, Lonchocarpus velutinus, Enterolobium cyclocarpum y Caesalpinia

coriaria (Fabaceae) fueron las especies con mayor densidad de madera, un resultado
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congruente con Steege et al., (2006) quienes observaron que los individuos de
Fabaceae presentaban las maderas con densidades mas altas en la Amazonia oriental
y el escudo de Guayana. Las maderas de densidades mas pequefias de las especies
restantes sugieren que presentan poca resistencia a la cavitacion y sensibilidad
fisiologica a la sequia como se ha observado por Hacke et al., (2001) y Choat et al.,
(2005).

Discutimos el caso particular de Cordia panamensis en Achotines y Las Tablas.
Sabemos que la densidad de la madera puede variar entre los individuos de una misma
especie. Resultados similares se observaron en La region de Tigray, en el norte de
Etiopia en especies de acacia (Ubuy et al., 2018). La variacion intraespecifica puede
estar relacionada con la fertilidad de los suelos que junto con la sequia estacion al
promueve menores tasas de crecimiento y mayor densidad de madera (Ter Steege et
al., 2006). En este aspecto se ha observado que una mayor disponibilidad de
nutrientes reduce la densidad de la madera como se observo en Eucalyptus grandis
una especie maderable en Brasil (Castro et al., 2020). Se ha reportado una relacion
inversa entre el fosforo (P) y la densidad de la madera indicando que menor
disponibilidad de P en la madera y la madera densa son rasgos asociados con la
persistencia de especies de arboles en suelos de menor fertilidad (Heineman et al.,
2016). En Achotines la disponibilidad de P es superior que en Las Tablas (Mapa de
contenido de P en los suelos de Panamé IDIAP 2018) por lo que sugerimos que la
diferencia en la disponibilidad de P en ambas estaciones puede explicar la disimilitud
en la densidad de Cordia panamensis.

En nuestra investigacion ademas observamos que dos individuos de la especie
Astronium graveolens presentan valores distintos en la densidad. El individuo de
menor densidad (0.38 g/cm3) presenta un DAP de 17.5 cm mientras que el individuo
de mayor densidad (0.61 g/cm?) presenta un DAP de 42.3cm de modo que la variacion
en la estructura anatomica de las especies se puede expresar en los valores de
densidad. El individuo de mayor densidad presentd una mayor proporcion de PR (21%)
que el individuo de menor densidad (8%). El parénquima radial se correlacioné

positivamente con el diametro de los arboles (r = 0.13) lo que indica que debido a la
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orientacion PR puede aumentar la fuerza radial y en consecuencia tener un efecto

sobre la densidad de la madera (Zheng y Martinez-Cabrera 2013).

Encontramos ademas que la densidad de las maderas se correlaciona con el
lumen (r = —0.20) y la pared de las Fibras (r = —0.28). En las maderas del Bosque
Seco de Panama el 50% de las células que analizamos corresponde a la proporcion
de fibras, no obstante, en promedio, el didmetro en el lumen de las fibras es mayor
que el diametro de la pared. Se conoce que las fibras son los principales factores en
la densidad, pero recientemente se ha descubierto que la relacion entre la densidad
de la maderay la anatomia es triangular (Zieminska et al., 2015). Una primera variacion
hace énfasis en una relacion inversamente proporcional entre la pared y el lumen de
las fibras, por ejemplo, en especies con una alta densidad de madera como en Genipa
americana (0.82 g/cm3) y Lonchocarpus velutinus (0.88 g/cm3) se observa que el
grosor de las paredes de las fibras es mayor al diametro del lumen. La segunda
variacion es independiente de la densidad y basicamente se logra a través de la
compensacion entre F y PAR, por ejemplo, Cordia panamensis presenta una mayor
proporcion de PAR a expensas de la proporcion de fibras y presenta una alta densidad
(0.80 g/cm?). Estos resultados son consistentes con las hipotesis propuestas por
Zieminska et al., (2015).

5.6. Gravedad especifica
La gravedad especifica promedio en los arboles del Bosque Seco de Panama

es 0.63 este valor es consistente con lo observado por Barajas-Morales (1987) quién
reporté valores mas altos en la gravedad especifica de los arboles del Bosque Seco
de México en comparacion con los arboles del Bosque Himedo. De manera similar
Wiemann y Williamson (2002) observaron una variacion en los valores de gravedad
especifica a lo largo de distintos gradientes latitudinales especialmente entre los sitios
tropicales. Ambos autores convergen en que las variables climaticas explican de

manera significativa la variacion en la gravedad especifica.

La gravedad especifica de la madera es un indicador rapido de las tendencias

anatomicas de las plantas y se ha correlacionado con las estrategias de historia de
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vida de las especies por ejemplo se ha correlacionado inversamente con la fertilidad
del suelo y la tasas de mortalidad de arboles (Muller-Landau, 2004) igualmente con la
resistencia a la cavitacion (Hacke et al., 2001) asi como con la reserva de carbono en
los arboles (Chave et al., 2009). Valores mas altos en la mayor gravedad especifica
en los arboles del Bosque Seco de Panama puede estar relacionada con una
ralentizacion en el proceso de descomposicion de la madera (Chave et al., 2009)
asimismo con la cantidad de carbono que pueden almacenar los arboles del Bosque
Seco (Pereira Juanior et al., 2016).
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CONCLUSION

Los arboles del bosque seco de Panama exhiben una variedad de estrategias
anatdmicas que les permiten compensar su vulnerabilidad al estrés hidrico al que
estan expuestos. El parénquima es un elemento fundamental en las estrategias de
vida de los arboles ya que participa en numerosos procesos biolégicos. Por mencionar
algunos, asiste en el rellenado de vasos embolizados en el xilema, asi como contribuye
en la proteccion de los arboles al participar en la defensa de los arboles contra
microorganismos y posee un papel importante en la fenologia de los arboles. La
disposicion de parénquima también es parte importante en las estrategias de las
plantas del bosque seco, aunque poco se ha investigado sobre la importancia funcional
de estos arreglos, sabemos que un arreglo sobre otro le confiere a la plantas ventajas
adaptativas en un area determinada, asi como se ha observado en los procesos de
diversificacion de las angiospermas a través de los distintos periodos geol6gicos. Por
otra parte, es evidente que las células que forman la estructura del xilema integran una
red interconectada que posibilita el desempefio 6ptimo de los distintos elementos en
las estrategias de los arboles, asi como es determinante el rol del parénquima con
respecto a la densidad de los arboles y como esta relacién explica el desarrollo éptimo
de las funciones del xilema. Nuestro proyecto de investigacién brinda valiosas
observaciones sobre la importancia de los estudios ecoanatémicos en los muy
amenazados bosques secos de nuestro pais. Al conocer como estas variables estan
interconectadas nos brindan una visién de las relaciones de compensaciéon en el
xilema y como de una forma global posibilitan la supervivencia de los &rboles en
condiciones hidricas estresantes. Basados en los estudios en la variacion de las
variables climéticas sabemos que el clima esta cambiando y con ello se produce la
alteracion en los procesos ecologicos, es por ello por lo que determinar como las
células de los arboles estan respondiendo a estas alteraciones, en particular el

parénquima que ha despertado el interés de eco fisidlogos y bidlogos ambientales.

Estos resultados ademas sugieren que es necesario realizar mas ensayos para

comprender el papel del parénquima radial en la densidad de los arboles.
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RECOMENDACIONES

e Estudiar grupos congenéricos y conespecificos para un mejor control

filogenético del estudio.
e Mejorar el control ontogenético de las especies estudiadas

e Colectar muestras de hojas al mismo tiempo que las colectas de nucleos de
madera procurar tener una estimacion de area de hoja por cada individuo

estudiado
e Estimar valores de area de vasos para explorar otras variables cuantitativas

e Estudiar localidades en Darién, Coclé y otros parches de bosque seco en

Panama

e Calcular los valores de seguridad y eficiencia hidraulica para las especies
del Bosque Seco.

e Estudiar la cantidad de carbohidratos en las células del parénquima

e Analizar como las punteaduras estan relacionadas con la resistencia a la

cavitacion

e Calcular otras variables como la conectividad de vasos y parénquima (PA'y
PR) al igual que la fraccién y conectividad del parénquima del xilema, asi

como el area de las distintas células.

e Investigar los mecanismos por el cual el parénquima axial ayuda en la

eficiencia y seguridad hidraulica

e Estudiar la formacién de tilides en los vasos del xilema
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