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RESUMEN

Se estudiaron los elementos xilematicos de conduccion en 69 especies de la Reserva
Forestal Caparo (Barinas, Venezuela), en zona de transicion de bosque seco a himedo tro-
pical. Se comparo con estudios en otras zonas de vida de Venezuela. Se prepararon laminas
histologicas y tejido macerado siguiendo los procedimientos convencionales de microtec-
nia xilematica. Se determinaron y clasificaron las caracteristicas de los vasos, el indice de
vulnerabilidad, mesomorfia, area efectiva de conduccion y conductividad hidraulica relati-
va. En general, las especies estudiadas son mesomorficas y solo Stemmadenia grandiflora,
Clavija ornata e Hybanthus prunifolius mostraron indices de vulnerabilidad que las clasi-
fican como xeromorficas. Se observo variacion en diametro y frecuencia de vasos y tamafio
de las punteaduras, pero con una tendencia hacia la eficiencia del sistema de conduccion.

Palabras clave: bosque hiimedo tropical, bosque seco tropical, conductividad, ecoanato-
mia, indice de mesomorfia, indice de vulnerabilidad, vasos

ABSTRACT

A study of xylematic conductive elements in 69 species from a transitional zone bet-
ween tropical dry and wet forest in Caparo Forest Reserve (Barinas, Venezuela) is presented
and compared with previous reports in Venezuela. Histological slides and macerated tissue
were prepared according to xylematic microtechnique standards. Vessel features, vulnera-
bility and mesomorphy indexes, effective area of conductivity and relative hydraulic con-
ductivity were calculated and classified. According to the values of such indexes species
showed mesomorphic character, and only Stemmadenia grandifiora, Clavija ornata and
Hybanthus prunifolius presented a vulnerability index of xeromorphic type. A wide varia-
tion in vessel diameter, vessel frecuency and intervessels pits size was observed but always
tending to efficiency in conducting system.

Key words: conductivity, dry tropical forest, ecoanatomy, mesomorphic index, vessels,
vulnerability index, wet tropical forest
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INTRODUCCION

El éxito en el establecimiento de una comunidad vegetal esta relaciona-
do directamente con el desarrollo en las especies de caracteristicas que permitan
aprovechar al maximo lo que ofrece el ambiente. Las condiciones de luz, tempe-
ratura y humedad son factores que la planta aprovecha para poder establecerse en
un area determinada. En funcion de las condiciones ambientales, los elementos
de conduccion adaptan sus caracteristicas para garantizar eficiencia y/o seguridad
en la movilizacion de agua y sales minerales. Zhang ef al. (1992) sefialan que las
tendencias ecologicas han sido interpretadas como el resultado de adaptaciones
funcionales a factores ambientales y al considerar el transporte de agua como una
de las principales funciones del xilema, es 16gico esperar que los estudios ecoana-
tomicos estén orientados hacia aspectos relacionados con los elementos de con-
duccién. Segiin Medina et al. (2013), caracteres del tejido xilematico como el dia-
metro, longitud, frecuencia y agrupamiento de sus células conductoras permiten
estimar el grado de eficiencia o seguridad conductiva que presentan las especies
en determinado ambiente o etapa de su desarrollo. Para la conduccion xilematica,
Carlquist (1977) propuso los indices de vulnerabilidad (IV) y mesomorfia (IM)
como indicadores de adaptacion del sistema de conduccion de angiospermas a
las condiciones del medio. Estos indices utilizan caracteres como el diametro,
frecuencia y longitud de elementos de vasos; aquellos individuos cuyo IV es ma-
yor a la unidad son vulnerables o pocos resistentes al estrés hidrico, mientras que
valores inferiores a la unidad son indicativos de resistencia al embolismo y estrés
hidrico. Respecto al IM, los valores superiores a 200 indican comportamiento
mesomorfico e inferiores a ese valor corresponden a un comportamiento xero-
morfico (Carlquist 1977). Scholz et al. (2013) sefialan que el comportamiento
verdaderamente mesomorfico se corresponde con IV > 3 e IM > 200, mientras
que el verdadero xeromorfismo se produce con valores de IV <1 ¢ IM < 30. Tanto
la eficiencia como la seguridad estan fuertemente relacionadas con los caracteres
utilizados en el calculo de los indices antes mencionados y por esta razon, muchos
estudios de la relacion entre el ambiente y las caracteristicas de sistemas de con-
duccién han tomado como base los indices de Carlquist. Adicionalmente, la varia-
cion en la eficiencia y susceptibilidad al dafio de los vasos durante la conduccion
también puede evaluarse a través del indice de conductividad relativa y su deter-
minacion toma en consideracion la dimension (radio) y cantidad (frecuencia) de
los elementos de conduccion (Reyes-Santamaria et al. 2002).

Las investigaciones que relacionan la anatomia xilematica y el ambiente
tienen su punto de partida en la década de los afios setenta, y uno de los apor-
tes mas importantes es el presentado por Baas (1973) para especies del género
Ilex L. (Aquifoliaceae). En fechas recientes se destacan los trabajos de Yaman
(2008), Polanco & Grande (2009), Quintanar-Isaias et al. (2009), Franco (2012),
Moglia et al. (2012) y Montafio-Arias ef al. (2013). En Venezuela, el trabajo pio-
nero en ecoanatomia xilematica es el de Pérez (1989) para la selva nublada de La
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Mucuy (estado M¢érida). Posteriormente se realizaron otras investigaciones para
diferentes zonas de vida tomando como elemento de analisis los indices de Carl-
quist (Silva 1991; Lindorf 1994, 1997; Leon 2001, 2002, 2005, 2014; Araque &
Gamez 2004; Araque & Ledn 2006; Parra 2010; Gamez 2013). En Venezuela,
segun Ewell et al. (1976), basados en el sistema de clasificacion de Holdridge, el
bosque seco tropical es la zona de vida que ocupa mayor extension, abarcando el
37% del territorio, seguida del bosque hiimedo tropical el cual ocupa 27,5% de la
superficie. MARNR (1983) indica que el bosque seco tropical constituye uno de
los ambientes mas extensos del pais y principalmente se caracteriza por estratos
arboreos, formaciones arbustivas o herbaceas y sabanas, ademas de bosques se-
cundarios producto de la intervencion humana y bosques de galeria asociados a
formaciones arboreas siempreverdes. Son pocos los estudios sobre ecoanatomia
xilematica realizados en bosque seco y humedo tropical (Ledn 2005, 2014; Ara-
que & Ledon 2006; Gamez 2013) y por esta razon se considera importante profun-
dizar las investigaciones en este campo. El presente estudio tiene como objetivo
conocer las caracteristicas del sistema de conduccion xilematica de especies que
crecen en la Unidad Experimental de la Reserva Forestal Caparo (Barinas, Vene-
zuela), considerada como una transicion entre las zonas de vida de bosque seco y
bosque humedo tropical.

MATERIALES Y METODOS

El estudio se llevo a cabo en la Unidad Experimental de la Reserva Fores-
tal Caparo, la cual pertenece a los Llanos Occidentales de Venezuela (Fig. 1). Se
encuentra al suroeste del estado Barinas, en los municipios Ezequiel Zamora y
Pedraza, entre las coordenadas geograficas 7°24°43” y 7°27°14” N, 70°56°40” y
70°57°01” O (Parra & Gamez 2012). El Area Experimental esta situada en el ex-
tremo noroeste de la Reserva y tiene una superficie aproximada de 7000 ha. Geo-
graficamente se ubica entre 7°18”y 7°36° Ny 71°11”y 70°0” O. La precipitacion
media anual es cercana a los 1750 mm, y entre diciembre y marzo hay una nota-
ble sequia con un marcado déficit de disponibilidad de humedad, siendo enero y
febrero los meses mas secos del afio. Las Iluvias de abril-noviembre provocan un
exceso de agua manifiesto en inundaciones esporadicas. La humedad promedio
anual a campo abierto es de 80% con un maximo de 100% en la época lluviosa y
un minimo de 33% en la época seca. La temperatura media anual es de 26,4 °C
con una diferencia de 3,1 °C entre el mes mas frio (junio) y el mas calido (mar-
z0). La altitud promedio es de 140 m snm (Rodriguez ef al. 2000; Guevara 2001;
Gamez 2013). Es necesario senalar que los datos climaticos para la Unidad Ex-
perimental corresponden al periodo 1969-1978; en la actualidad no se cuenta con
una estacion meteoroldgica lo que resulta negativo para conocer como ha variado
el clima en el area, sobre todo frente a los cambios climaticos globales, los cuales
se han acentuado en los ultimos afios (Guevara 2001). Segun Veillon (1985), de
acuerdo al sistema de clasificacion de Holdridge, el area de estudio corresponde
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Fig. 1. Ubicacion de la zona de estudio en el estado Barinas, Venezuela.

a bosque seco tropical. Sin embargo, Ewell et al. (1976) lo clasifican como una
transicion entre bosque seco tropical y bosque htimedo tropical, clasificacion con
la que coinciden Guevara (2001) y Gamez (2013).

El material de estudio fue recolectado en diferentes areas de la Unidad Ex-
perimental de la Reserva Forestal Caparo y corresponde a muestras de madera, en
la mayoria de los casos con su respectiva muestra botanica, de 69 especies, perte-
necientes a 31 familias. El material pertenece a las colecciones permanentes de la
xiloteca MERw y el herbario MER “Carlos Liscano” de la Facultad de Ciencias
Forestales y Ambientales de la Universidad de Los Andes (Mérida, Venezuela)
(Tabla 1). De cada muestra de madera se extrajeron secciones de 1-2 cm?, las cua-
les se sometieron a un proceso de ablandamiento en agua caliente por un tiempo
que vari6 entre 10 min (maderas blandas) y 40 h (maderas de mayor grado de du-
reza). Mediante el uso de un micrétomo de deslizamiento, se hicieron cortes de
20-30 pm de espesor para obtener los planos transversal, tangencial y radial, los
cuales fueron sometidos a tincidon con safranina, deshidratacion en bafios sucesi-
vos de alcohol isopropilico al 70% (5 min), 75% (5 min), 95% (1 h). Para la acla-
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racion de los tejidos se realizo un cambio gradual con alcohol-xilol en proporcion
1:1 (2 h) y posteriormente en xilol puro (2 h). Finalmente, se procedi6 al montaje
y rotulado. Las caracteristicas estudiadas con relacion a los elementos de con-
duccion fueron las indicadas por la Asociacion Internacional de Anatomistas de
la Madera (IAWA Committee 1989): porosidad, agrupacion, didmetro y frecuen-
cia de vasos, didmetro y tipo de punteaduras, placas de perforacion y longitud de
elementos de vaso. Para este ultimo caracter se prepar6 tejido macerado sumer-
giendo astillas en una solucion de peroxido de hidroégeno y acido acético (1:1), y
llevadas a estufa durante 12 h a una temperatura de 60 °C, para posteriormente
separar el tejido mediante friccion mecanica; los elementos disociados se tifieron
con safranina (30-40 min) y se hicieron montajes permanentes. En la determina-
cion de las caracteristicas cuantitativas se tomo en cuenta el nimero de medicio-
nes sugeridas por IJAWA Committee (1989), para luego determinar los valores
maximo, minimo, promedio, la desviacion, coeficiente de variacion y, con base al
valor promedio, las especies se ubicaron en las distintas categorias establecidas
por IAWA Committee (1989) para cada uno de los caracteres estudiados. En el
caso de didmetro de vasos, diametro de punteaduras y longitud de elementos de
los vasos, se realizo un analisis de varianza y la prueba de Fisher (a = 0,05) con
el fin de determinar si existen diferencias significativas en cuanto a las posicio-
nes de ubicacion de las especies en las categorias indicadas por IAWA Committee
(1989). Se calcularon los indices de vulnerabilidad (IV) y mesomorfia (IM) pro-
puestos por Carlquist (1977) mediante las siguientes formulas:

IV = Diametro de vasos/Frecuencia de vasos

IM =1V x Longitud de elementos de los vasos

También se determind el area efectiva de conduccion (Ae), tanto en unida-
des absolutas (mm?) como relativas (%), mediante la aplicacion de la siguiente
formula (Quintanaer-Isaias ef al. 2009):

Ae = frecuencia de vasos X (n x diametro de vasos?)/4

Por tratarse de la frecuencia de vasos por mm?, el valor obtenido representa
el area ocupada por los vasos en una superficie de 1 mm?y se puede expresar como
un porcentaje del area ocupada por los vasos en la superficie antes mencionada.

Finalmente se calculd la conductividad hidraulica relativa (Chr) mediante
la aplicacion de la ecuacion modificada de Hagen-Poseuille (Reyes-Santamaria
et al. 2002):

Chr = (radio de vasos)4 x frecuencia de vasos
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Tabla 1. Especies estudiadas, agrupadas por familias segin APG (2003), con su respectiva
muestra de madera (Xiloteca MERw) y muestra botanica (Herbario MER).

Familia Especie Muestra
Acanthaceae Trichanthera gigantea (Bonpl.) ~ X6712; 054512 Parra & Gamez
Nees
Anacardiaceae Astronium graveolens Jacq. X6745;, —
Spondias mombin L. X6056; AU11 Uzcategui
X6228; 053181 Araque & Gamez
X6229;053189 Araque & Gamez
X6230; 053188 Araque & Gamez
X6231; 053186 Araque & Gamez
Annonaceae Annona montana Macfad. X6731; 054514 Parra & Gamez
Annona sp. X6050; AU32 Uzcategui
Apocynaceae Stemmadenia grandiflora (Jacq.) X6716; 054515 Parra & Gamez
Miers
Araliaceae Dendropanax arboreus (L.) X6692; 054516 Parra & Gamez
Decne. & Planch.
Bignoniaceae Crescentia amazonica Ducke X6346
X6348
X6349
X6350
X6699; 054517 Parra & Gamez
Tabebuia rosea (Bertol.) A. DC.  X6746
Bixaceae Cochlospermum orinocense X6687; 054518 Parra & Gamez
(Kunth) Steud.
C. vitifolium (Willd.) Spreng. X6683; 054519 Parra & Gamez
Boraginaceae Cordia thaisiana Agostini X5805; 103 Ledn & Araque
X5806; 104 Ledn & Araque
X5807; 105 Ledn & Araque
X5808; 106 Leon & Araque
X5809; 107 Ledn & Araque
X6698; 054520 Parra & Gamez
Burseraceae Protium crenatum Sandwith X6688; 054521 Parra & Gamez
Chrysobalanaceae Licania aff. apetala (E. Mey.) X6718; 054523 Parra & Gamez
Fritsch
Combretaceae Terminalia oblonga (Ruiz & Pav.) X6707; 054525 Parra & Gamez
Steud.
Elaeocarpaceae Sloanea guianensis (Aubl.) X6694; 054526 Parra & Gamez
Benth.
Euphorbiaceae Sapium glandulosum (L.) X6714; 054529 Parra & Gamez
Morong.
Fabaceae (Caesalpinoideae) Senna alata (L.) Roxb. X6764; 054530 Parra & Gamez

Fabaceae (Mimosoideac)

Acacia articulata Ducke

X6497; 417 Gamez
X6727; 054536 Parra & Gamez
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Tabla 1. Continuacion.

Familia

Especie

Muestra

Fabaceae (Papilionoideae)

Lamiaceae
Lecythidaceae

Malvaceae (Bombacoideae)

Malvaceae (Grewioideae)

Malvaceae (Byttneroideae)

Albizia pistaciifolia (Willd.)
Barneby & J.W. Grimes

Inga acuminata Benth.

1. laurina (Sw.) Willd.

1. marginata Willd.

I punctata Willd.

Zygia longifolia (L.) Fawc. &
Rendle

Fissicalyx fendleri Benth.

Lonchocarpus hedyosmus Miq.

Muellera crucisrubierae (Pittier)
M. Sousa

Platymiscium pinnatum (Jacq.)
Dugand

Pterocarpus acapulcensis Rose
Vitex orinocensis Kunth
Gustavia tejerae R. Knuth

Ceiba pentandra (L.) Gaertn.
Ochroma pyramidale (Cav. ex
Lam.) Urb.

Pachira quinata (Jacq.) W.S.
Alverson

Goethalsia meiantha (Donn. Sm.)

Burret

Luehea cymulosa Spruce &
Benth.

L. semanni Triana & Planch.
Guazuma ulmifolia Lam.

Herrania albiflora Goudot

X6496; 414 Gamez

X6697; 054538 Parra & Gamez
X6498; 412 Gamez

X6686; 054539 Parra & Gamez
X6755; 054540 Parra & Gamez
X6501; 413 Gamez

X6521; 424 Gamez

X6495

X6684; 054532 Parra & Gamez
X6763; 054534 Parra & Gamez
X6717; 054533 Parra & Gamez

X5842; 524 H. Rodriguez
X6702; 054535 Parra & Gamez
X6703; 054584 Parra & Gamez
X6738

X6524

X6525

X6526

X6708; 054544 Parra & Gamez
X6749

X6696; 054549 Parra & Gamez
X6701; 054548 Parra & Gamez
X6053; AU93 Uzcategui
X6054; AU181 Uzcategui
X6689; 054550 Parra & Gamez
X6681; 054546 Parra & Gamez
X6464

X6051; AU150 Uzcategui

X6691; 054547 Parra & Gamez
X6282; 053166 Gamez
X6283; 053167 Gamez
X6284; 053168 Gamez
X6285; 053169 Gamez
X6286; 053170 Gamez
X6761; 054545 Parra & Gamez
X6292; 053176 Gamez
X6293; 053177 Gamez
X6294; 053178 Gamez
X6295; 053179 Gamez
X6296; 053180 Gamez
X6713; 054585 Parra & Gamez
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Tabla 1. Continuacion.

Familia

Especie

Muestra

Malvaceae (Sterculoideae)

Melastomataceae

Meliaceae

Moraceae

Phyllanthaceae

Polygonaceae

Primulaceae
Rutaceae

Sapotaceae

Sterculia apetala (Jacq.) H. Karst.

Mouriri barinensis (Morley)
Morley

Cedrela odorata L.

Guarea guidonia (L.) Sleumer
Swietenia macrophylla King
Trichilia martiana C. DC.

T maynasiana C. DC.

T. micrantha Benth.

T singularis C. DC.

T trifolia A. Juss.

Brosimum alicastrum Sw.
Clarisia biflora Ruiz & Pav.

Ficus donnell-smithii Standl.
Trophis racemosa (L.) Urban

Margaritaria nobilis L.f.

Phyllanthus elsiae Urb.
Coccoloba caracasana Meisn.
C. padiformis Meisn.

Triplaris weigeltiana (Rchb.)
Kuntze

Ruprechtia ramiflora (Jacq.) C.
A. Mey.

Clavija ornata D. Don.
Zanthoxylum caribaeum Lam.
Z. setulosum P. Wilson
Chrysophyllum argenteum Jacq

Pouteria procera (Mart.) K.
Hammer

P, reticulata (Engl.) Eyma

X6309; 053410 Gamez
X6310; 053412 Gamez
X6311; 053185 Gamez
X6312; 053411 Gamez
X6313; 053186 Gamez

X6705; 054551 Parra & Gamez
X6775

X6740

X6721; 054552 Parra & Gamez
X6709; 054554 Parra & Gamez
X6719; 054555 Parra & Gamez
X6766; 054566 Parra & Gamez
X6659; B4771 Breteler

X6695; 054557 Parra & Gamez
X6729; 054558 Parra & Gamez

X6760; 054560 Parra & Gamez
X6769; 054559 Parra & Gamez
X6772

X6052

X6711; 054564 Parra & Gamez
X6720; 054563 Parra & Gamez

X6706; 054565 Parra & Gamez

X6737; 054568 Parra & Gamez
X6754; 054567 Parra & Gamez

X6724; 054528 Parra & Gamez
X6730; 054527 Parra & Gamez

X6734; 054573 Parra & Gamez
X6748

X6571
X6576
X6700; 054572 Parra & Gamez

X6726; 054571 Parra & Gamez
X6744

X6750; 054570 Parra & Gamez
X6693; 054568 Parra & Gamez
X6710; 054569 Parra & Gamez
X6722; 054572 Parra & Gamez
X6055; AU215 Uzcategui

X6685; 054577 Parra & Gamez
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Tabla 1. Continuacion.

Familia Especie Muestra

Urticaceae Cecropia peltata L. X6690; 054579 Parra & Gamez

Verbenaceae Citharexylum poeppigii Walp. X6704; 054581 Parra & Gamez
X6747, 054580 Parra & Gamez

Violaceae Hybanthus prunifolius (Humb. & X6715; 054582 Parra & Gamez

Bonpl. ex Schult.) Schulze-Menz

RESULTADOS

Porosidad (Fig. 2): el tipo de porosidad predominante fue la difusa (94,2%
de las especies); s6lo en cuatro especies (Fissicalyx fendleri, Pterocarpus acapul-
censis, Citharexylum poeppigii, Cedrela odorata) se observo porosidad semicir-
cular (5,8%). Taxondmicamente, las especies con porosidad semicircular se ubi-
caron en tres familias: Fabaceae-Papilionoideae, Lamiaceae y Meliaceae.

Fig. 2. Porosidad semicircular. a. Cytharexylum poeppigii. b. Fissicalyx fendleri. Porosi-
dad difusa. ¢. Crescentia amazonica. d. Muellera crusciberae (Escala =300 pm).
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Frecuencia de vasos: el nimero de vasos/mm? (Tabla 2) varié desde un mi-
nimo de 1 (Cochlospermum orinocense) hasta un maximo de 191 (Hybanthus
prunifolius) (Fig. 3). Tomando en cuenta las categorias establecidas por [AWA
Committee (1989), se encontrd que la mayor distribucion de frecuencia de vasos
pertenece a la categoria II (5-20 vasos/mm?), seguida de la categoria I (< 5 vasos/
mm?). En conjunto, estas dos categorias incluyen el 83% de las especies estudia-
das (Fig. 4a). Las categorias con mayor frecuencia de vasos (IV, V) estan repre-
sentadas en las familias Apocynaceae, Araliacae, Euphorbiaceae, Lecythidaceae,
Phyllanthaceae, Primulaceae y Violaceae, mientras que la intermedia (II1) la re-
presentan miembros de Bignoniaceae, Burseraceae, Elacocarpaceac y Meliaceae.

Agrupacion de vasos: cominmente se encontré una combinacion de vasos
solitarios y multiples radiales cortos. Solo en el caso de Licania aff. apetala se ob-
servo la condicion de exclusivamente solitarios mientras que Mouriri barinensis
se caracterizo por presentar predominantemente solitarios (Fig. 5).

Diametro de vasos: en la Tabla 2 se presentan los valores maximo, promedio
y minimo del didmetro de los vasos para cada especie, ademas de la desviacion es-
tandar, coeficiente de variacion, nimero de mediciones realizadas y los resultados
de la prueba de Fisher (o= 0,05) con relacion a su ubicacion en grupos de catego-
rias diamétricas. El promedio minimo se encontrd en Hybanthus prunifolius con
36 wm, mientras que el maximo se observé en Ceiba pentandra con 305 pum. La
distribucion por categorias (Fig. 4b) de acuerdo a lo establecido por IAWA Com-
mittee (1986) indica que la mayor proporcion de las especies del area de estudio
se ubican en la categoria I1I (100-200 um), seguida de la categoria I1 (50-100 pm).
Taxonomicamente, las especies de vasos muy pequefios (categoria [, <50 um) se
ubicaron en las familias Apocynaceae, Primulaceae y Violaceae, mientras que los
grandes (categoria IV, > 200 um) se ubican en Anacardiaceae, Bixaceae, Cecro-
piaceae, Fabaceaec (Mimosoideae, Papilionoideae), Malvaceae (Bombacoideae,
Sterculoideae) y Moraceae. Este comportamiento se corrobora con los resultados
de la prueba de Fisher, donde las especies ubicadas en la categoria I muestran di-
ferencias estadisticamente significativas con respecto a los menores valores ob-
servados en la categoria II. En cuanto a las especies con mayor diametro de vasos,
Cochlospermum orinocense, la cual se ubica en la categoria III, no se encontraron
diferencias estadisticamente significativas con respecto a Spondias mombin (ca-
tegoria V) y esto permite considerarla como transicional entre ambas categorias.
Es importante notar que el 65% de las especies estudiadas poseen vasos de cate-
goria III-1V (Fig. 4b), lo que indica una fuerte tendencia a desarrollar vasos con
diametros que garanticen eficiencia por encima de la seguridad.

Placas de perforacion: el 98,55% de las especies estudiadas presentaron pla-
cas de perforacion exclusivamente simples y solo en Dendropanax arboreus se
encontraron multiples escalariformes y reticuladas (Fig. 6).

Longitud de elementos de vaso: la longitud promedio (Tabla 2) oscil6 des-
de un minimo de 180 pm (Lonchocarpus hedyosmus) hasta un maximo de 854
um para Dendropanax arboreus. En general, los menores valores se concentra-
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Fig. 3. Frecuencia de vasos. a. Cochosperum orinocense. b. Hybanthus prunifolius (Es-
cala =300 pum).

a
V (> 100 poros/mm?) 2,89%
IV (40-100 poros/mm?) 7,25%
111 (20-40 poros/mm?) 7,25%
11 (5-20 poros/mm?) 62,32%
| (< 5 poros/mm?) 20,29%
T T T T T 1
0 10 20 30 40 50
N° de especies
b
IV Grandes (> 200 micras) 13.04%

IIl Medianos (100-200 micras)

Il Pequerios (50-100 micras)

| Muy pequefios (< 50 micras) 4.35%

T T T T T 1
10 15 20 25 30 35 40 45

o 4
o

N° de especies

Fig. 4. Distribucion de especies. a. Por categoria de frecuencia. b. Por categoria de didme-
tro de vasos.
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Fig. 5. Agrupacion de vasos. a. Exclusivamente solitarios en Licania aff. apetala. b. Pre-
dominantemente solitarios en Mouriri barinensis. ¢. Predominantemente multiples
radiales en Chrysophyllum argenteum (Escala =300 pum).

Fig. 6. Dendropanax arboreus. Placas de perforacion escalariformes y reticuladas (Escala
=100 pm).
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ron en la subfamilia Papilionoideae de la familia Fabaceae, especialmente en las
maderas que presentaron radios estratificados. La distribucion porcentual de las
especies en el area de estudio, de acuerdo a lo establecido por IAWA Committee
(1989) (Fig. 7a), se presenta de manera muy similar entre las categorias de menor
longitud de elementos de vasos (48%) y la categoria intermedia (51%). S6lo una
especie (Dendropanax arboreus) se ubico en la categoria de mayor longitud de
elementos de vasos, tanto con base al valor promedio observado como el resulta-
do de la prueba de Fisher (Tabla 2).

Punteaduras intervasculares: con respecto al tipo de punteaduras, se encon-
traron resultados similares a los observados en las placas de perforacion en el
sentido que s6lo Dendropanax arboreus, Ginica especie con placas de perforacion
multiples, presentd punteaduras opuestas mientras que en el resto de las espe-
cies fueron de tipo alternas (Fig. 8). En cuanto al diametro (Tabla 2), los valores

a
Il Largos (> 800 micras) 1,45%
Il Medianos (350-800 micras) 50,73%
| Cortos (< 350 micras) 47,82%
T T T T 1
0 10 20 30 40
N° de especies
b
IV Grandes (> 10 micras) 15,94%

| Diminutas (< 4 micras) _ 13,04%

T T
5 10 15 20 25 30 35

o 4

N° de especies

Fig. 7. Distribucion de especies. a. Por categoria de longitud de elementos de los vasos. b.
Por categoria de diametro de punteaduras intervasculares.



110 Leon

Fig. 8. Punteaduras intervasculares. a. Dendropanax arboreus, opuestas. b. Ficus don-
nell-smithii, alternas medianas. ¢. Guarea guidonia, alternas diminutas. (Escala =
50 pm).

promedio oscilaron entre 2,5 um (7richilia maynasiana) y un maximo de 13,47
um (Spondias mombin). De acuerdo a las categorias de tamaiio establecidas por
TAWA Committee (1989), la mayor proporcion de las especies estudiadas se ubi-
can en la categoria I1, seguido de la categoria I1I (Fig. 7b). En conjunto, el 71% del
material estudiado corresponde a especies con punteaduras pequeiias (categoria
11, 4-7 um) a medianas (categoria III, 7-10 um); el 16% posee punteaduras gran-
des (categoria IV, > 10 um) y 13% poseen punteaduras diminutas (categoria I, <4
um). De acuerdo a la prueba de Fisher (o = 0,05), s6lo cuatro especies se ubican
exclusivamente en la categoria de punteaduras diminutas y cinco muestran un
comportamiento transicional entre punteaduras diminutas y pequefas. Con res-
pecto a las punteaduras grandes (categoria IV), de las once especies ubicadas en
dicha categoria, la prueba de Fisher (o = 0,05) indica que tres de ellas se pueden
considerar como transicionales entre la categoria Il y IV (Astronium graveolens,
Terminalia oblonga, Trophis racemosa). Taxondmicamente las punteaduras di-
minutas se concentran principalmente en la familia Meliaceae. Las punteaduras
grandes tienen mayor representatividad y se observan en las familias Anacardia-
ceae, Araliaceae, Bixaceae, Cecropiaceae, Combretaceae, Euphorbiaceae, Mal-
vaceae-Bombacoideae y Moraceae.
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Indices de vulnerabilidad y mesomorfia: de acuerdo al indice de vulnera-
bilidad (Tabla 3, Fig. 9a), solo tres especies (Stemmadenia grandiflora, Clavija
ornata, Hybanthus prunifolius) presentan un comportamiento xeromorfico y es-
tas se caracterizan por ser de porte arbustivo. El comportamiento mesomorfico se
observo en el 95,65% de las especies estudiadas y esto indica que tienden orientar
su sistema de conduccion hacia la eficiencia. Es necesario mencionar que 26 es-
pecies presentaron indices de vulnerabilidad menores de 10 y seis de ellas (8,69%
del total estudiado) estuvieron por debajo de 3, valor que Scholz et al. (2013) con-
sideran indicativo de xeromorfia. Con respecto al indice de mesomorfia (Tabla
3, Fig. 9b), solo dos especies (Clavija ornata, Hybanthus prunifolius) mostraron
valores correspondientes a comportamiento xeromorfico (IM < 200).

& Vi 100)

VI (70-100)
V (40-70)
IV (20-40)
111 (10-20)

11 (1-10)

37,68%

1(<1)

T
0 5 10 15 20 25 45

N° de especies

VI (> 20000) 10,14%
V (10000-20000)
IV (1000-10000) 63,77%
111 (500-1000)

11 (200-500)

I (< 200)

T T
0 5 10 15 20 25 30 35 40 45

N° de especies

Fig. 9. Distribucion porcentual de especies. a. Por indices de vulnerabilidad. b. Por indice
de mesomorfia.
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Area efectiva de conduccion y conductividad hidraulica relativa: el area
efectiva de conduccion (Tabla 3; Fig. 10a) varié entre un minimo de 2,99% (Co-
chlospermum orinocense) hasta un maximo de 39,58% (Lonchocarpus hedyos-
mus). Es importante notar que el menor valor de area efectiva de conduccion co-
rrespondio a la especie que mostré mayores valores en los indices de Carlquist.
En general, el 71,01% de las especies mostraron areas efectivas de conduccion
que oscilaron entre 5y 15%; el 4,35% estuvo en el rango de valores inferiores al
5% y 24,64% presentaron areas efectivas de conduccion superiores al 15%. La
conductividad hidraulica relativa (Tabla 3; Fig. 10b) vari6 entre un minimo de
13,78 um*x10° (Clavija ornata) hasta un maximo de 2163,41 pm*x10° (Ceiba
pentandra). Los menores valores de conductividad hidraulica relativa tendieron
a concentrarse hacia las especies con menores valores en los indices de Carlquist.

a

V (> 20%) 17,39%

|

IV (15-20%) 14,49%

111 (10-15%) 28,99%

I (< 5%) F 4,35%
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N
o
N
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N° de especies

VI (> 1000)

V (500-1000)

IV (200-500)

26,09%

111 (100-200) 23,19%

11 (60-100) 26,09%

I (< 60) 13,04%

T T
0 2 4 6 8 10 12 14 16 18

N° de especies

Fig. 10. Distribucion porcentual de especies a. Por Area efectiva de conduccion (%). b.
Por Conductividad hidraulica relativa (Chr (um*x10°).
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Enla Figura 11 se contrasta el porcentaje de especies por categorias de indi-
ce de vulnerabilidad (IV) y de mesomorfia (IM) obtenidos en este estudio con los
realizados en diferentes tipos de bosque. Se observa que, de acuerdo al IV al IM,
las especies analizadas tienen un comportamiento similar al obtenido para otras
zonas de vida, es decir, la mayor proporcion de especies se ubica en la categoria II
en todos los bosques analizados, y el IM en la categoria I'V.

a Categorias de IV

¥ La Mucuy (bhp)

B Mamo (bmst)
Ticoporo (bht)

VI (70,01-100) M Caparo

M EI Caimital (bst)

VI (> 100)

V (40,01-70)

1V (20,01-40)

111 (10,01-20)

I (1-10)

(<1

T
10 20 30 40 50 60

% de especies

o 4

b Categorias de IM

¥ La Mucuy (bhp)

B Mamo (bmst)
Ticoporo (bht)

V (10000-20000) M Caparo

M El Caimital (bst)

VI (> 20000)

IV (1000-10000)

1l (500-1000)

11 (200-500)

I (< 200)

T
20 30 40 50 60 70 80

% de especies
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=
o

Fig. 11. Comparacion porcentual de especies entre zonas de vida de bosque hiimedo tro-
pical (bht), seco tropical (bst), muy seco tropical (bmst) y bosque hiimedo pre-
montano (bhp). a. Por categoria de indice de vulnerabilidad. b. Por categoria de
mesomorfia.
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DISCUSION

Utilizando las mismas categorias indicadas por Ledn (2005), se encontrd
que el 42% de las especies tienen indices de vulnerabilidad inferiores a 10 y el 4%
del total estudiado presentaron valores inferiores a la unidad. Esto contrasta con lo
encontrado para el bosque seco tropical de El Caimital (Barinas, Venezuela), con
precipitacion promedio anual de 1400-1500 mm y temperatura media anual de 26
°C, donde ninguna especie mostré indices inferiores a la unidad y 26% con indices
comprendidos entre 1 y 10 (Ledn 2005). Con relacion al indice de mesomorfia,
cerca del 3% de las especies estudiadas muestra valores inferiores a 200, mientras
que en el bosque seco tropical no se registraron valores por debajo del indicado.
Para la misma zona de vida, la frecuencia de vasos mostré un comportamiento si-
milar en el sentido que mas del 80% de las especies se ubicaron en las categorias
con menos de 20 vasos por mm?; sin embargo, en el bosque seco tropical la pro-
porcion de especies con menos de 5 vasos por mm? es mayor a la observada en el
presente estudio. Con respecto al diametro de los vasos, aunque en ambas zonas de
vida la mayor cantidad de individuos se caracteriza por poseer vasos con diame-
tros de 100-200 pum, los valores inferiores a 100 um se presentan en cerca del 25%
en el presente estudio, en comparacion con un 12% para el bosque seco tropical.

En el bosque muy seco tropical (precipitacion promedio de 558 mm/afo,
temperatura media anual de 26,3 °C), Lindorf (1994) encontr6 indices de vulnera-
bilidad que oscilaron entre 0,11 y 3,69, diametro de vasos por lo general inferio-
res a 100 um y frecuencia cuyo valor minimo fue de 27 vasos/mm?; estos valores
muestran indices de vulnerabilidad y diametros de vasos inferiores a los encontra-
dos en el presente estudio y una mayor frecuencia de vasos. Por el contrario, para
la selva nublada andina (precipitacion de 2025 mm/afio y temperatura media anual
de 14,6 °C), Pérez (1989) reporta indices de vulnerabilidad que oscilan entre 1,1 y
63,5, diametro de vasos entre 62 y 205 pm y frecuencia de 3-64 vasos/mm?. Parra
(2010), en la misma zona de vida de selva nublada pero trabajando s6lo con es-
pecies de la familia Lauraceae, encontr6 indices de vulnerabilidad de 5-30, vasos
con didmetro promedio de 103-154 um y frecuencia de 5-21 vasos/mm?. Por otra
parte, Ledn (2014) realiz6 un estudio en el bosque hiimedo tropical de Ticoporo,
estado Barinas (precipitacion de 1700-2100 mm/afio y temperatura media anual
de 26,7 °C) y al igual que lo encontrado en el presente estudio, cerca del 5% de las
especies analizadas presentaron IV inferior a la unidad; pero la mayor concentra-
cion de especies (33,33%) se ubico en valores de IV que oscilaron entre 10 y 20.

Con respecto a la frecuencia de vasos, cerca del 90% de las especies se
ubicaron en las categorias I-II de IAWA Committee (1989), mientras que lo ob-
servado para Caparo arroja valores cercanos al 83% en estas dos categorias. El
diametro de los vasos mostr6 comportamiento similar en cuanto a la proporcion
de vasos con diametro menor a 50 pm y una notable diferencia en cuanto a lo co-
rrespondiente a la categoria II de IAWA Committee (1989) donde la proporcion de
especies ubicadas en la misma es de 21,74% para la zona de Caparo, en contraste
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con el 4,6% en Ticoporo. Comparando con otras investigaciones realizadas en la
misma zona de estudio y con especies incluidas en el presente trabajo, los valores
encontrados para Guazuma ulmifolia, Herrania albiflora 'y Sterculia apetala caen
dentro del rango reportado por Gamez (2013) para esas especies. Igualmente,
Spondias mombin mostr6 valores que coinciden con lo reportado por Araque &
Ledn (2006) para zonas de banco y bajio de Caparo.

Los valores del indice de mesomorfia muestran una amplia variacion, des-
de un minimo de 120 (Hybanthus prunifolius) hasta un maximo de 50512 (Co-
chlospermum vitifolium) y tal como lo indica Leon (2005), uno de los factores
que incide en la variabilidad y le resta confiabilidad al indice de mesomorfia es
que uno de los parametros utilizados para su calculo (longitud de elementos de
los vasos) esta influido por el grado de especializacion; mientras mayor sea la es-
pecializacion, existe una tendencia a acortamiento en esa dimension. Por esta ra-
z6n, es mas confiable el indice de vulnerabilidad y algunos investigadores como
Medina et al. (2013), en su estudio con Nothofagus alpina, y Quintanar-Isaias et
al. (2009), en su trabajo sobre el comportamiento hidraulico de Gliricidia sepium
(Jacq.) Steud, no tomaron en consideracion el indice de mesomorfia y se basaron
en lo arrojado por el indice de vulnerabilidad y otros indices hidraulicos para ana-
lizar el comportamiento de las especies mencionadas. El indice de mesomorfia
podria ser preferible para condiciones donde se determine el comportamiento de
individuos de una misma especie que crezcan bajo condiciones diferentes. Lens
et al. (2011), consideraron mas informativo el indice de mesomorfia en compara-
cion con el de vulnerabilidad, pero trabajaron sélo con especies pertenecientes al
mismo género (Acer L.); sin embargo, hacen énfasis en que la longitud del vaso
puede proporcionar informacion valiosa en cuanto al comportamiento de los in-
dividuos en determinadas condiciones y el IM tiene el inconveniente adicional de
basarse en la longitud del elemento del vaso y no toma en consideracion la longi-
tud total del mismo. En general, una de las criticas de Lens et al. (2011) sobre los
indices de Carlquist es que no toman en consideracion dos parametros cruciales
en el comportamiento hidraulico: la longitud total de los vasos y la estructura de
las punteaduras. Van der Oever ef al. (1981) sefialan que ademas del diametro y
frecuencia de vasos, la longitud de los vasos y la proporcion de tejido de conduc-
cion pueden ejercer una notable influencia sobre la eficiencia del movimiento de
liquidos en el xilema.

En general, se puede concluir que en el area de estudio y para las especies
estudiadas, las caracteristicas mas comunes del sistema de conduccion xilema-
tico son: porosidad difusa, vasos solitarios y multiples radiales cortos, poco a
moderadamente numerosos, pequenos a medianos, placas de perforacion simple,
elementos de los vasos medianos a largos, punteaduras intervasculares alternas,
pequeias a medianas. Si se toma en consideracion que las caracteristicas venta-
josas para garantizar la seguridad en la conduccion de agua corresponden a una
alta frecuencia de vasos por unidad de superficie, mayor agrupamiento y menores
diametros (Medina et al. 2013; Montafio-Arias ef al. 2013) y, por el contrario, la



Elementos xilematicos de conduccion 119

presencia de vasos de diametro mayor y en menor cantidad tienden a dar eficien-
ciay poca seguridad (Lindorf 1997), se puede afirmar, en funcion de los indices de
Carlquist y especialmente el indice de vulnerabilidad, la mayoria de las especies
en la zona de estudio orientan el sistema de conduccion hacia la eficiencia en la
movilizacion de liquidos, aun cuando no garantiza seguridad.

Es importante mencionar que el comportamiento manifestado a través de
los valores de area efectiva de conduccion y conductividad hidraulica relativa
también muestran tendencia hacia la eficiencia conductiva encontrandose que
cerca del 95% de las especies mostraron areas efectivas de conduccion inferio-
res al 15 y mas del 80% poseen valores de conductividad hidraulica superiores
a 60 pm*x10°. Estos tltimos parametros se han venido incorporando en fechas
recientes a algunos estudios ecoanatdomicos pero, a diferencia de los indices de
Carlquist, no se han establecido valores limites indicativos de que tipo de com-
portamiento (mesomorfico o xeromorfico) representan y a nivel de ecoanatomia
xilematica es la primera vez que se utilizan en el pais.
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