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Abstract. Melian, E. A.; G. Gatica & E. Pucheta. 2021. Variation in Bulnesia retama (Zygophyllaceae) secondary
xylem traits along an aridity gradient in central-western Argentina. Darwiniana, nueva serie 9(1): 147-161.

The study of secondary xylem of Bulnesia retama along an aridity gradient allowed finding variations
among different xylem cell types that can be used to predict tolerance of this species to aridity. The aim
of this work was to carry out an anatomical description of the secondary xylem through cross sections,
to analyse the variation of traits considered to be important for survival in arid environments, such as the
percentage of vessels, fibres and parenchyma, fibre wall thickness, and wood density. The samples were
obtained from primary branches of plants from four locations along an aridity gradient (Médanos Grandes,
Bermejo, Marayes and Chepes, San Juan and La Rioja provinces, Argentina). Cross sections were observed
with optical microscope and resulting digital images were analysed with ImageJ software. The results
indicate that vessels are small, numerous and diagonally distributed, axial parenchyma is apotracheal
diffuse. A significant increase in total fibre area and a decrease in parenchyma area with increases in aridity
were observed. Total vessel area did not show any changes, while fibre wall thickness increased slightly
with aridity. These traits suggest that B. retama has a highly drought-tolerant wood showing phenotypic
plasticity along the aridity gradient, also registering a high-density xeromorphic wood.

Keywords. Arid lands; cross-section area; environmental gradient; xylematic traits.

Resumen. Melian, E. A.; G. Gatica & E. Pucheta. 2021. Variacion de rasgos del xilema secundario de Bulnesia retama
(Zygophyllaceae) a lo largo de un gradiente de aridez en el centro-oeste de Argentina. Darwiniana, nueva serie 9(1): 147-161.

El estudio del xilema secundario de Bulnesia retama a lo largo de un gradiente de aridez permite encontrar
variaciones entre los diferentes tipos celulares del xilema que predicen la tolerancia de esta especie a la aridez.
El objetivo de este trabajo fue realizar una descripcion anatomica del xilema secundario mediante cortes
transversales, analizar la variacion de rasgos considerados de importancia para la supervivencia en ambientes
aridos, como el porcentaje de vasos, fibras y parénquima y el grosor de la pared de fibras, y también la densidad
del lefio. Las muestras se obtuvieron de las ramas primarias de plantas provenientes de cuatro localidades a lo
largo de un gradiente de aridez (Médanos Grandes, Bermejo, Marayes y Chepes, provincias de San Juany La
Rioja, Argentina). Se realizaron cortes transversales, se observaron con microscopio optico y se obtuvieron
imagenes digitales que se analizaron con el programa Imagel. Los resultados indican que los vasos son
pequeiios, numerosos y distribuidos de manera diagonal; el parénquima axial es de tipo apotraqueal difuso.
Asimismo, se observo que hacia los sitios mas aridos, el area total de fibras aumenta significativamente y
el area de parénquima disminuye. Por otro lado, el area total de vasos no presentd cambios, mientras que
el grosor de pared de fibra aument6 levemente con el incremento de la aridez. Estos rasgos sugieren que
B. retama posee un lefio altamente tolerante a la sequia presentando plasticidad fenotipica a lo largo del
gradiente de aridez, registrando ademas una madera xeromorfica de elevada densidad.

Palabras clave. Area en seccién transversal; gradiente ambiental; rasgos xilematicos; zonas aridas.
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INTRODUCCION

El xilema secundario forma el lefio de una
planta y esta estructurado principalmente por tres
tipos celulares: vasos, parénquima y fibras, los
que poseen diferentes funciones (Tyree & Sperry,
1989; Baas et al., 2004; Martinez-Cabrera et al.,
2009; Pratt & Jacobsen, 2017). Los vasos estan
relacionados con la conduccion del agua, las
células parenquimaticas con el almacenamiento
de agua y nutrientes y las fibras con el soporte
y la resistencia mecanica a la aridez (Kozlowski,
1992; Hacke & Sperry, 2001; Sperry, 2003; Tyree
& Zimmermann, 2013). La disposicion y el area
que ocupan cada uno de estos tipos celulares estan
relacionadas a las que ocupan los demas tipos
celulares que componen al xilema secundario
(Baas et al., 2004), asimismo la variacion del
area que ocupa cada tipo celular en respuesta a
variables ambientales, permite incrementar o
disminuir la tolerancia de las plantas frente a la
aridez (Pratt & Jacobsen, 2017).

Las especies de plantas que poseen amplias
distribuciones geograficas alo largo de gradientes
ambientales, suelen reflejar modificaciones
morfologicas o estructurales (Carlquist, 1977;
Baas et al., 2004; Martinez-Cabrera et al., 2009)
que permiten su supervivencia en los diferentes
ambientes donde viven. Estos ajustes (plasticidad
fenotipica) pueden ser estudiados a través de
la variacion conjunta de rasgos funcionales.
Un rasgo funcional es cualquier caracteristica
morfo-fisioldgica de un organismo que influye
sobre su rendimiento y su adaptabilidad relativa o
“fitness” (Violle et al., 2007). El grosor de pared
de las fibras, el tipo de distribucion, tamafio y
nimero de vasos, y la proporcion de fibras en
relacion a vasos y parénquima, son rasgos del
xilema secundario (lefio) que se pueden observar
bajo cortes histologicos transversales y que son
importantes para la supervivencia de plantas en
ambientes aridos (Martinez-Cabrera et al., 2009).
En este sentido, la variacion conjunta de rasgos
del xilema secundario a lo largo de un gradiente
ambiental permitiria comprender el grado de
plasticidad que presentan los rasgos lefiosos de
una planta y su potencial uso como predictores
de tolerancia a la sequia o de distribucion
geografica potencial.
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Las plantas de zonas 4aridas presentan
plasticidad fenotipica en varias estructuras
y organos relacionados con cambios en
la disponibilidad de agua. Para el xilema
secundario puede mencionarse la disminucion
del area y diametro de vasos (Sperry et al.,
2008; Hacke et al., 2017), y/o el aumento del
grosor de pared y del area de fibras (Jacobsen
et al., 2005; Martinez-Cabrera et al., 2009). El
analisis del area del tipo celular parenquimatico
resulta mas complejo, debido a que se han
observado comportamientos diferentes de los
parénquimas axial y radial frente a la aridez
(Martinez-Cabrera et al., 2009), aumentando
principalmente el parénquima axial con el
incremento de la temperatura (Morris et al.,
2016; Morris et al., 2018). La densidad del
lefio, por otra parte, es una propiedad clave
en las plantas lefiosas y es consecuencia de
modificaciones de los rasgos mencionados
anteriormente (Chave et al., 2009). Por otro
lado, el indice de vulnerabilidad propuesto
por Carlquist (1977), relaciona el diametro
medio del lumen de los vasos con el numero
de vasos. La densidad del lefio y el indice de
vulnerabilidad, generalmente son indicadores
de la seguridad del xilema para conducir agua
en ambientes con elevada aridez.

Lavariacionderasgosdel xilemaen gradientes
de aridez ha sido ampliamente estudiada en
plantas, entre especies (Martinez-Cabrera et al.,
2009; Zieminska et al., 2013), y dentro de una
misma especie (Garcia-Cervigon et al., 2018;
Rosas et al., 2019), registrandose una relacion
entre el flujo de agua que puede ser transportado
y la configuracion del sistema hidraulico, lo que
es influenciado por las condiciones ambientales
(Tyree & Zimmermann, 2013). La seguridad
hidraulica del xilema explica el mantenimiento
de la conductividad a medida que aumenta
la aridez, disminuyendo la probabilidad de
ocurrencia de cavitacion. Por otro lado, la
eficiencia hidraulica esta determinada por la
conductividad del xilema, que basicamente
representa la inversion en vasos por unidad de
area (Sperry et al., 2008). Eficiencia y seguridad
son consideradas condiciones fundamentales en
el funcionamiento del sistema hidraulico de la
planta, y se ha observado que variaciones en las
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condiciones de aridez pueden producir cambios
en la estructura del xilema de las plantas
lefiosas (Lindorf, 1994; Pratt & Jacobsen, 2017;
Garcia-Cervigoén et al., 2018), produciendo un
incremento en la inversion de un tipo celular en
detrimento de otro.

Bulnesia retama (Gillies ex Hook. et
Arn.) Griseb. (retamo) pertenece a la familia
Zygophyllaceae y se distribuye en una amplia
region arida de Argentina (Porter, 1974), en
las Provincias Fitogeograficas del Monte y del
Chaco Arido (Cabrera, 1994). Ocupa habitats
muy secos tales como laderas pedregosas en
zonas con precipitaciones menores a los 100 mm
anuales en el N de Mendoza y S de San Juan.
Es un elemento caracteristico de las provincias
de Catamarca, La Rioja, San Juan, Mendoza,
oeste de Cordoba, Santiago del Estero, San Luis
y La Pampa, entre 500 y 2500 m s.m. (Hunziker,
1994). Se encuentra formando matorrales puros,
dominando arbustales junto a bosques bajos
de algarrobo dulce (Prosopis flexuosa DC.),
o formando parte de arbustales mixtos junto a
especies del género Larrea (Morello, 1958).
También abunda en un reducido enclave en
los semidesiertos de Ica, Ingenio y Nazca en
Peru, encontrandosela a lo largo de conos de
deyeccion, torrentes secos y riachos subterraneos
que bajan de la cordillera, en una zona en la
que practicamente no hay precipitaciones;
esto sugiere que en ciertos ambientes podria
comportarse como una especie freatofita
(Palacios & Hunziker, 1984).

El retamo es un arbusto o pequefio arbol
multicaulinar, de 1,5 a 3 metros de altura, si
bien en algunos casos puede alcanzar los 6
metros y desarrollar tallos de hasta 35 cm de
diametro o mayores (Tortorelli, 1956). Los
tallos y ramas estan cubiertos por ceras que les
dan color verde grisaceo, mientras que las hojas
son efimeras (Palacios & Hunziker, 1984). Su
madera es extremadamente dura y su porcion mas
interna esta infiltrada con una resina de goma
perfumada que le da a la madera un aspecto y
tacto aceitosos (Record, 1921). Los retamales se
usaron histéricamente como recurso forestal, para
confeccionar postes de vifiedos, corrales, también
para torneria y extraccion de cera (Dalmasso &
Llera, 1996; Sosa & Fernandez, 1998).

Bulnesia retama es una especie que se ha
adaptado al aumento progresivo de las condiciones
de aridez en el continente, hacia fines del
Oligoceno, principios del Mioceno (Godoy-Biirki
et al., 2018). Como especie de ambientes aridos es
altamente tolerante a la sequia (Gatica et al., 2017),
presentando valores de potenciales agua en un
rango entre -4 y -7,5 MPa (Ribas-Fernandez, 2016).

Se han estudiado aspectos taxondmicos y
evolutivos de la especie B. retama (Crisci et al.,
1979; Comas & Hunziker, 1996; Godoy-Biirki
et al., 2018), su biologia reproductiva (Debandi
et al, 2002), la fisiologia de la germinacion
(Rodriguez-Rivera et al., 2007), el destino de
sus semillas desde la dispersion primaria hasta
la emergencia de plantulas y el establecimiento
(Ribas-Fernandez et al., 2009), sin embargo
existen escasos trabajos disponibles (Record,
1921; Bocher & Lyshede, 1968), y otros de dificil
acceso (Cozzo, 1948; Tortorelli, 1956), sobre
los rasgos del xilema secundario que presenta
esta especie. Asimismo, no existen trabajos
que estudien variaciones en rasgos del xilema
secundario a lo largo de gradientes de aridez para
esta especie. Los objetivos de este trabajo son:
i) describir anatomicamente, a través de cortes
histologicos transversales, el xilema secundario de
B. retama; ii) analizar la variacion del porcentaje
de vasos, fibras y parénquima, y grosor de la
pared de fibra; iii) analizar si la modificacion en
el area que ocupa un tipo celular dentro del xilema
secundario implica la reducciéon o aumento del
area de otro tipo celular; y iv) analizar la seguridad
hidraulica de la madera de B. retama frente a la
aridez a través del valor de densidad especifica del
lefio y del indice de vulnerabilidad de Carlquist
(1977), a lo largo de un amplio gradiente de aridez
en la zona central-oeste de Argentina.

MATERIALES Y METODOS

Sitios de estudio

Los cuatro sitios de estudio se ubicaron a lo
largo de un gradiente de precipitaciones con
sentido Oeste-Este de mas de 200 mm anuales,
entre las provincias de San Juan (Médanos
Grandes, Bermejo y Marayes) y La Rioja
(Chepes), abarcando poco mas de 200 km (Fig. 1).
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Fig. 1. Localizacion de los sitios estudiados que conforman el gradiente de aridez en el centro-oeste de Argentina, Médanos
Grandes, Bermejo y Marayes (San Juan) y Chepes (La Rioja). Imagen realizada mediante el programa QGIS (QGIS
Development team, 2020). Datos de precipitacion media anual tomados de la base de datos global WorldClim (Hijmans et
al., 2005). Figura en color en la version en linea http://www.ojs.darwin.edu.ar/index.php/darwiniana/article/view/929/1215

Latemperatura media anual se mantiene practicamente
estable en todo el gradiente, con alrededor de 18 °C.
Las caracteristicas climaticas de los cuatro sitios varian
desde muy aridas al oeste, con una precipitacion media
anual (desde ahora PMA) de 130 mm en la zona de
Meédanos Grandes, hasta semiaridas al este, con PMA
de 357 mm en la localidad de Chepes (Tabla 1). Desde
el punto de vista fisonomico-floristico, el gradiente
comprende las Provincias Fitogeograficas del Monte,
en el extremo occidental, y del Chaco Arido, en el
extremo mas oriental (Abraham et al., 2009). En los
sitios mas aridos (Médanos Grandes y Bermejo) la
vegetacion es tipica de matorrales abiertos, dominados
por arbustos del género Larrea (L. divaricata Cav. y
L. cuneifolia Cav.), acompaiados por B. retama y
Atamisquea emarginata Miers ex Hook. & Am.;
mientras que en los sitios que se encuentran dentro de
la Provincia Fitogeografica del Chaco Arido (Marayes
y Chepes), la vegetacion es un algarrobal abierto, con
individuos dispersos de Prosopis flexuosa, menor
abundancia de B. retama, Parkinsonia praecox
(Ruiz & Pav. ex Hook.) Hawkins y Aspidosperma
quebracho-blanco Schltdl. (Gatica, 2015).

150

Obtencién y preparacion de las muestras
Para cada sitio se seleccionaron 10 individuos
adultos, aparentemente sanos y similares en tamafio
(2,5 m de altura en promedio). A partir de una rama
primaria de cada individuo (> 5 cm de diametro), se
extrajo una muestra de aproximadamente 10 cm de
largo para analizar en el laboratorio (10 individuos x
4 sitios = 40 muestras). Para la seleccion de las
ramas no se tuvo en cuenta su orientacion. De
cada muestra se obtuvo una submuestra de 2,5
cm de largo, la cual se cortd longitudinalmente
en dos mitades, una para realizar los preparados
histologicos y otra para estimar la densidad del lefio.
Para la obtencion de los preparados histologicos,
se colocaron cubos de lefio de 1 cm?® en FAA (10%
formaldehido, 5% acido acético glacial, 50% etanol
y 35% agua destilada) con la finalidad de ablandar
los tejidos y fijar las muestras. Luego, los cubos se
llevaron a punto de ebullicion, alrededor de 10 horas
diarias durante una semana, en recipientes con agua
y dos gotas de detergente. Con un micrétomo de
deslizamiento Leica SM2000R se realizaron cortes
transversales de Spm de espesor. Se seleccionaron
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Tabla 1. Caracteristicas ambientales y bidticas de cuatro sitios analizados a lo largo de un gradiente de aridez en el centro-
oeste de Argentina. Para el calculo de indice de aridez junto con la evapotranspiracion potencial, se utilizo la base de datos
global CGIAR-CSI (https://cgiarcsi.community/data/global-aridity-and-pet-database/). La precipitacion media anual y la
temperatura media anual de cada sitio se obtuvieron de la base de datos global WorldClim para el periodo 1950-2000
(Hijmans et al., 2005). La riqueza de especies y la cobertura de la vegetacion se calcularon a partir de Gatica (2015).

Meédanos Grandes

Latitud (Sur) 31°42° 5544
Longitud (Oeste) 68° 8" 47,44"
Indice de aridez (precipitacion media 0.08
anual/evapotranspiracioén potencial) ’
Prec1p1.tac1on medl'a aPual 130 (79%)
(coeficiente de variacion) en mm

Temperatura media anual

(desvio estandar) en °C 17.7(+6,2)
Riqueza de especies 4 (x0,82)

Cobertura de la vegetacion (%) 31,17 (£3,44)

Estructura de la vegetacion Matorral

Altitud (m s.m.) 600

los mejores cortes, se deshidrataron mediante una
serie de etanol (70%, 90% y 100%), se clarificaron
con hipoclorito de sodio al 10% y se tifieron bajo la
técnica de tincion sucesiva doble de Safranina-Fast
Green. El montaje de los preparados se realizo con
Balsamo de Canada (D "ambrogio de Argiieso, 1986;
Ruzin, 1999). Sobre la base de estudios previos,
se realizaron solamente cortes transversales ya
que este tipo de corte es el optimo para estudiar
cambios frente a condiciones ambientales en las
areas que ocupan los distintos tipos celulares que
forman el xilema secundario, como asi también
cambios en el didmetro de vasos y paredes de
fibras (Carlquist, 1988; Villar-Salvador et al.,
1997; Martinez Cabrera et al., 2009; Zieminska
et al., 2013; Hajek et al., 2014; Zieminska et
al., 2015; Morris et al., 2016; Pratt & Jacobsen
2017). Los preparados histologicos se realizaron
en el laboratorio de anatomia vegetal del Instituto
Argentino de Nivologia, Glaciologia y Ciencias
Ambientales (IANIGLA-CONICET), Provincia
de Mendoza y se encuentran resguardados en el
laboratorio del Grupo de Ecologia del Desierto
(GEDes), del Departamento de Biologia de la
Facultad de Ciencias Exactas, Fisicas y Naturales
de la Universidad Nacional de San Juan, Argentina.

Sitios
Bermejo Marayes Chepes
31°39730,74" 31°29° 19,97 31°21° 1,127
67° 46" 12,94” 67°19° 0,59 66°49° 24,17
0,12 0,17 0,23
188 (86%) 262 (84%) 357 (85%)
18,1 (6,1) 18,8 (+5,8) 19,2 (£5,6)
4,2 (£0,96) 6,5 (£1,73) 12,7 (£1,53)
42,35 (£11,4) 61,82 (£11,3) 96,53 (+3,46)

Arbustal xerofilo Arbustal xerofilo

569 571 654

Bosque xerofilo

Se obtuvieron imagenes a diferentes aumentos
(40x, 100x y 400x) mediante microscopio
con camara incorporada (digital biological
microscope model DMWB1-223). Se tomaron 5
imagenes de cada corte transversal en diferentes
sectores de los anillos de crecimiento mas
externos (Martinez-Cabrera et al., 2009). Para
cada corte transversal, se registro tipo de anillo
de crecimiento, disposicion de vasos, diametro
medio de lumen de vasos, tipo de fibras segun
la comparacion del didmetro de lumen con el
grosor de la pared, grosor de la pared de fibra y
tipo de parénquima axial. Para la descripcion de
estas variables del xilema secundario, se siguio
la terminologia del comité de Nomenclatura de
TAWA (IAWA, 1989). El diametro de los vasos
se consideré muy pequefio (<50 um, categoria I),
pequefio (51<100 um, categoria II), mediano
(101< 200 um, categoria III) y grande (>201 um,
categoria IV), segun lo establecido por el comité
de IAWA (1989) y por Wheeler & Baas (1998).

Para analizar el porcentaje ocupado por cada tipo
celular que forma el xilema secundario (parénquima,
vasos y fibras) se utilizo el método de estimacion de
la cobertura porcentual por puntos de muestreo pro-
puesto por Smith (1967), conalgunas modificaciones.
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Esto consiste en instalar una grilla aleatoria sobre
la imagen en donde la totalidad de los puntos re-
presentan el 100% y luego se cuenta la cantidad de
puntos que caen sobre cada tipo celular. Posterior-
mente se obtiene el porcentaje de cada tipo celular
multiplicando la cantidad de puntos afectados por
100 y dividiéndolo por la totalidad de puntos de
la imagen. Para el tipo celular parenquimatico se
analizaron en conjunto el parénquima axial y los
radios parenquimaticos. Todos los analisis se rea-
lizaron mediante el software libre Imagel] 1.52a
(Rasband, 2018).

La densidad especifica del lefio se obtuvo segin
el protocolo de Pérez-Harguindeguy et al. (2013), la
cual se define como el peso seco de la muestra de un
tallo o rama sin la corteza (secada a 100 °C durante
72hs), dividido por el volumen de la misma seccion,
cuando aun permanece fresco. El procedimiento
para la obtencion del volumen en fresco consiste en
sumergir lamuestra completamente en agua destilada
en un vaso de precipitacion con la ayuda de una aguja
o pinza. Al sumergir la muestra, el nivel de agua
aumenta incrementando el peso que es registrado
por la balanza (el peso del agua desplazada), que
equivale al volumen de la muestra en cm® (ya que
el agua tiene una densidad de 1g.cm?). Si bien la
densidad de lefio varia dentro de cada parte de la
planta (Chave et al., 2009), existen antecedentes
de que las ramas presentan una densidad menor
de aproximadamente 9% del valor de densidad del
lefio del tallo (Chave, 2005; Sarmiento et al., 2011).
También diversos trabajos han mostrado que, si bien
existen algunas diferencias con el tallo, las ramas
son de utilidad para estudios sobre caracteristicas y
variacion de los tipos celulares que forman el xilema
frente a condiciones climaticas (Villar-Salvador et
al., 1997; Davis et al., 1999; Zieminska et al., 2013,
2015; Hajek et al., 2014; Morris et al., 2016; Pratt &
Jacobsen, 2017; Kiorapostolou et al., 2019).

Se calculé el indice de vulnerabilidad de
Carlquist (1977) para determinar el grado de
xeromorfismo de la madera de B. retama. Este
indice se basa en la relacion diametro medio del
lumen de vasos sobre el nimero de vasos por
area (mm?). Valores mayores a 1 de este indice,
indican una madera mesomorfica, y valores
menores 1 indican una madera xeromorfica, con
caracteristicas relacionadas a una conduccion mas
segura del agua en condiciones de elevada aridez.
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Para calcular el indice de aridez junto con
la evapotranspiracion potencial, se utilizo
la base de datos global de indice de aridez y
evapotranspiracion CGIAR-CSI (https://cgiarcsi.
community/data/global-aridity-and-pet-database/).
Para evaluar el efecto de la aridez (indice de
aridez, variable regresora) sobre las variaciones
que presentan los porcentajes de area de vasos,
parénquima y fibras, ademas del grosor de pared de
fibra, densidad de lefio e indice de vulnerabilidad
(variables respuesta), se ajustaron modelos de
regresion lineal (Im), considerando todas las
variables respuesta transformadas a logaritmo
para cumplir supuestos de normalidad (evaluado a
través del paquete fitdistrplus, Delignette-Muller &
Dutang, 2015). Por otro lado, se evaluo la existencia
de compromisos (la pérdida o ganancia de un tipo
celular respecto de otro) entre los rasgos de area de
los tipos celulares que conforman al lefio (vasos,
parénquima y fibras) por medio de correlaciones
de Pearson. Se consideraron compromisos solo
cuando los valores de correlacion fueran negativos
y significativos. Para la totalidad de las pruebas
estadisticas utilizamos el programa estadistico R
version 3.5.1 (R CoreTeam, 2018).

RESULTADOS

En el xilema secundario de B. retama se observaron
anillos visibles, caracterizados por presentar cambios
anatomicos graduales, debido a que los vasos pueden
continuar a través de dos o tres anillos. Su porosidad es
de tipo semi-circular, con vasos predominantemente
solitarios (en ocasiones agrupados) con disposicion
de tipo dendritica (Fig. 2A). El analisis de los tipos
celulares mostr6 que las fibras presentan paredes
gruesas, de 1,8-5,7 um de espesor (valor medio
3,13 pum), con un diametro del lumen pequeiio en
relacion a la pared, por lo que forman parte de la
categoria de fibras de paredes muy gruesas (Tabla 2).
Por otro lado, B. retama presentd un parénquima
axial de tipo apotraqueal difuso, en ocasiones
formando hebras de parénquima Unico o pares de
hebras distribuidos entre los elementos fibrosos
del lefio, sugiriendo la presencia de parénquima
apotraqueal difuso en agregados (Fig. 2B).
El diametro de los vasos registr6 un valor de
19,55-40,34 pm (valor medio de 27,34 pm),
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Fig. 2. Cortes transversales de lefio de Bulnesia retama de individuos colectados a lo largo de un gradiente de aridez del centro-
oeste de Argentina. A, porosidad semi-circular y disposicion dendritica de vasos. B, detalle de vasos, fibras de paredes muy
gruesas y parénquima axial apotraqueal. C, lefio de un ejemplar del sitio mas arido (Médanos Grandes), con gran predominio de
fibras. D, lefio de un ejemplar perteneciente del sitio menos arido (Chepes), con mayor predominio de células de parénquima.
Abreviaturas: f, fibras; r, radios parenquimaticos; v, vasos; p, parénquima axial. Escalas: A, 500 pm; B, 50 pm; C, 50 um;
D, 50 pm. Figura en color en la version en linea http:/www.ojs.darwin.edu.ar/index.php/darwiniana/article/view/929/1215

correspondiente a la clasificacion de vasos muy
pequetios (categoria I de TAWA). Los vasos
ocuparon un promedio del 18,13% (9,5-33,3%) del
xilema secundario. El parénquima (axial+radial)

ocupd un promedio del 30,19% (13,3-51,4%).
Las fibras ocuparon, en promedio, un 51,68%
(28,6-73,3%). En la Tabla 3 se indica la estadistica
descriptiva de las variables estudiadas.
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Tabla 2. Listado de rasgos anatomicos del xilema secun-
dario observados en individuos de B. retama colectados
en cuatro sitios a lo largo de un gradiente de aridez en el
centro-oeste de Argentina.

Porosidad Semi-circular
Disposicion de vasos Dendritica
~ Muy pequefios
Tamafio de vasos (Categoria | IAWA)

Tipo de fibras De paredes muy gruesas

Tipo de parénquima axial Apotraqueal difuso

En relacion con el gradiente de aridez, si bien
se observo una leve disminucion en la media de
los porcentajes de area de vasos (conduccion)
en relacion a la aridez, esta variacion no fue
significativa (p=0,16; R>=0,02; Fig. 3A),
presentando una gran variabilidad entre los
individuos de cada sitio. Por otro lado, se
registraron cambios significativos en el area del
xilema secundario ocupada por las fibras (soporte
y resistencia) y el parénquima (almacenamiento)
(Fig. 3B y C). El area ocupada por fibras mostro
un fuerte aumento hacia el sector mas arido del
gradiente (p<0,0001; R*=0,70; Fig. 3B), mientras
que el area de parénquima disminuy6 con la
aridez (p<0,0001; R*=0,71; Fig. 3C). Ademas, si
bien no se encontrd un buen ajuste entre el grosor
de la pared de fibras y la aridez, éste presentd un
aumento significativo hacia la porciéon mas arida
del gradiente (p=0,04; R>=0,07; Fig. 3D).

Se registraron compromisos significativos
mediante el analisis de correlaciones de Pearson
entre los rasgos de area de fibras-parénquima
y fibras-vasos para todo el gradiente. Segun
los valores de correlacion, se observd que el
compromiso en la inversion de fibras aumenta hacia
la porcion mas arida del gradiente en detrimento
de los vasos y del parénquima, siendo mas
pronunciado el compromiso entre vasos y fibras
en los sitios de mayor aridez. No se observaron
compromisos entre vasos y parénquima en ningiin
sitio a lo largo del gradiente (Tabla 4).

En relacion a los indicadores de seguridad
hidraulica del xilema secundario de B. retama, no se
registraron variaciones significativas en la densidad
del lefio (p=0,42), como tampoco en el indice de
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vulnerabilidad de Carlquist (p=0,74) a lo largo
del gradiente. A pesar de no presentar variaciones
significativas, la propiedad de densidad especifica
de lefio registr6 un elevado valor promedio de 0,929
gr/cm’. Por otro lado, el indice de vulnerabilidad de
Carlquist (1977) present6 un valor promedio de 0,7;
este valor es caracteristico de lefios xeromorficos,
seguros en la conduccion de agua.

DISCUSION

La porosidad semi-circular que se registré en B.
retama concuerda con lo registrado para la misma
especie por Tortorelli (1956) y con la especie
cercana Larrea nitida Cav. (Andreoni, 2014).
Por otro lado, B. retama difiere de la porosidad
difusa que presenta Bulnesia sarmientoi Lorentz
ex Griseb. (Giménez et al. 2007), pero comparte
el patron dendritico de los vasos. La porosidad
semi-circular coincide ademas con lo observado en
especies de grupos taxondmicos distantes con las
que B. retama comparte habitat en el Monte, como
Prosopis alba Griseb. y Geoffroea decorticans
(Gillies ex Hook. & Arn.) Burkart (Baranao et
al., 2008). Finalmente, se observo que B. retama
presenta la peculiar disposicion de los vasos
registrada por Bocher & Lyshede (1968), esto
es, que los vasos no se limitan a anillos anuales
unicos, sino que pueden continuar a través de dos
o tres anillos.

El analisis del xilema secundario de B. retama
observado en cortes histologicos transversales
mostré que presenta gran cantidad de fibras de
paredes gruesas y vasos principalmente solitarios,
coincidiendo estas caracteristicas con las especies
cercanas L. divaricata, L. cuneifolia y L. nitida
(Andreoni, 2014), y solamente se asemeja en el tipo
de fibras con Bulnesia sarmientoi (Burgerstein,
1912). Ademas, se registraron caracteristicas del
xilema secundario coincidentes con lo observado
por Tortorelli (1956), como vasos muy pequefios
y numerosos dispuestos de manera dendritica y
un parénquima axial de tipo apotraqueal difuso y
probablemente de tipo difuso en agregados.

Del analisis de vasos, se infiere que B.
retama presenta un sistema hidraulico con vasos
numerosos y pequefios, caracteristica tipica de
especies adaptadas a la aridez, donde el caudal
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Tabla 3. Valor promedio y desvio estandar (entre paréntesis) de rasgos del lefio, densidad de lefio e indice de vulnerabilidad
(Carlquist, 1977), estudiados en individuos (n=10) de B. retama en cuatro sitios a lo largo de un gradiente de aridez en el

centro-oeste de Argentina.

Sitios
Variables analizadas Meédanos Grandes Bermejo Marayes Chepes Total Gradiente
Area de vasos (%) 16,91 (+6,02) 16,68 (+4,38) 19,43 (+4,29) 19,51 (£6,35) 18,13 (£5,31)
Area de fibras (%) 62,3 (£6,61) 64,95 (+6,02) 43,85 (+7,22) 35,61 (£5,5) 51,68 (£13,91)
Area de parénquima (%) 20,79 (£3,1) 18,37 (£3,03) 36,72 (+6,79) 44,88 (+£5,46) 30,19 (£12,11)
Diametro de vasos (um) 29,74 (£5) 23,36 (£2) 30,76 (£6) 25,48 (£3) 27,33 (£5)
Numero de vasos/mm? 40 (£15) 66 (£19) 61 (£31) 48 (£20) 54 (£24)
Grosor de pared de fibra (um) 3,68(%1,1) 2,87 (£0,35) 3,12 (+0,77) 2,85 (+0,57) 3,13 (£0,8)
Densidad de lefo (gr/cm?) 0,927 (+0,002) 0,932 (+0,001) 0,931 (£0,001) 0,927 (0,002) 0,929 (+0,003)
fndice de vulnerabilidad 0,9 0.4 0,7 0,7 0,7

(didametro medio de
vaso/vasos.mm?)

es restringido, asegurando el transporte del agua
escasa (Carlquist, 1988; Rosell et al., 2017).
Debido a que a este tipo de lefio se relaciona con
la prevencion del colapso bajo tensiones muy
negativas o temperaturas muy bajas, se considera
como una estrategia que poseen ciertas plantas
lefiosas para una conduccion segura del agua en
zonas aridas (Tyree & Zimmermann, 2013). Esto
se observo en especies cercanas a B. retama como
Larrea nitida y Larrea tridentata (DC.) Coville
(Medeiros & Pockman, 2014).

En este trabajo no se registraron cambios
evidentes en el area de vasos asociados con el
aumento de la aridez, si bien esto podria ser
considerado un patrén general en plantas de zonas
aridas (Mabherali et al., 2004; Martinez-Cabrera et
al., 2009), es posible que su probable condicion
de planta freatofita en ciertos ambientes esté
influyendo sobre la falta de variacion de este rasgo,
como lo sugiere Hunziker (1994). En cambio, si se
registré una gran variabilidad en el area de vasos
entre individuos dentro de un mismo sitio. Esto
podria ser explicado por la distinta orientacion de
las ramas que fueron analizadas en cada individuo,
ya que se ha observado en especies de arbustos de
ambientes aridos que el transporte del agua esta
segmentado dentro de la misma planta (Schenk et
al., 2008), pudiendo tener influencia la pendiente,
cercania a un curso de agua, etc.

El leve aumento del grosor de la pared de fibras
registrado hacia los sitios mas aridos se puede
interpretar como un aumento en la resistencia
mecanica frente a los efectos de la aridez, en
concordancia con lo que observaron Jacobsen
y colaboradores (2005) en seis especies de
arbustos de las familias Rosaceae, Rhamnaceae y
Anacardiaceae del sur de California. Ademas, es
probable que las fibras compensen la disminucion
de parénquima en los sitios mas aridos, debido a
que se ha observado que éstas pueden almacenar
carbohidratos sin comprometer su capacidad
mecanica (Pratt & Jacobsen, 2017).

El parénquima, el segundo tipo celular mas
abundante en el lefio de B. retama, probablemente
compense el bajo porcentaje ocupado por los
vasos, sobre todo en el extremo mas arido del
gradiente, debido a que el parénquima puede
cumplir funciones de almacenamiento de agua,
ademas de recuperacion de vasos afectados por
embolia (Morris et al., 2016; Klein et al., 2018). La
seguridad del xilema secundario es de gran interés
debido a su papel en la resistencia a la aridez de
las plantas (Choat et al., 2012; Sperry & Love,
2015). Junto con la seguridad, la eficiencia y las
compensaciones mecanicas, el almacenamiento
es una funcion critica del lefio y esta asociado con
muchos de los aspectos dinamicos de su funcion
(Pratt & Jacobsen, 2017).
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Fig. 3. Variacion de rasgos del lefio de Bulnesia retama a lo largo de un gradiente de aridez, en el centro-oeste de Argentina.
A, disminucion no significativa del area de vasos hacia el sector mas arido del gradiente. B, aumento significativo del area
de fibras hacia el sector mas arido del gradiente. C, disminucion significativa del area de parénquima hacia el sector mas
arido del gradiente. D, aumento marginalmente significativo del grosor de la pared de fibra hacia el sector mas arido del
gradiente. Para analizar la variacion de estos rasgos a lo largo del gradiente de aridez se ajustaron modelos de regresion
lineal (Im), considerando todas las variables respuesta transformadas a logaritmo para cumplir supuestos de normalidad.

Los compromisos asociados con el
almacenamiento de carbohidratos pueden estar
relacionados con el empaquetamiento espacial,
ya que si el lefilo estd ocupado con mayor
numero de células parenquimaticas, entonces
tendra menos volumen para las fibras y vasos.
Se ha observado que el aumento en el contenido
de parénquima se asocia negativamente con el
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contenido de fibras pero es independiente del
contenido de vasos, como registraron Zieminska
y colaboradores (2015) en 69 especies de
arboles y arbustos de Australia. Probablemente
esto explica que el compromiso entre vasos
y parénquima no sea significativo en nuestro
analisis. También las fibras resultaron ser mas
abundantes en los sitios mas aridos del gradiente.
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Tabla 4. Correlaciones de Pearson (r) entre las areas de vasos, fibras y parénquima por sitios y valores medios totales
del gradiente para analizar compromisos (pérdida o ganancia de un tejido respecto de otro) dentro del xilema secundario
de B. retama, a lo largo de un gradiente de aridez en el centro-oeste de Argentina (Tabla 1). En negrita las correlaciones

significativas * p=0,05; ** p<0,05; *** p<0.0001.

Sitios
Compromisos entre tejidos Meédanos Grandes Bermejo Marayes Chepes Total Gradiente
Fibras-Vasos -0,88 ** -0,88 ** -0,39 -0,58 -0,51 **
Fibras-Parénquima -0,41 -0,72 ** -0.81 ** -0,33 -0,92 ***
Vasos-Parénquima -0,06 0,29 -0,21 -0,57 0,15

Esto podria interpretarse como un reflejo de las
elevadas tensiones a la que estaria sometido el
xilema de B. retama en las épocas mas secas,
debido a que son un tipo celular relacionado
con el soporte y la resistencia mecanica del
xilema a la sequia. Las caracteristicas de las
fibras adyacentes a los vasos son importantes
para prevenir su colapso bajo tensiones muy
negativas (Jacobsen et al., 2005).

La densidad promedio del lefio de B. retama
(0,929 gr/cm?®) registrada en este estudio es
ligeramente mayor a los 0,800 a 0,900 gr/cm’
descriptos por Bertonatti (1997) para esta misma
especie. Este resultado indica que el lefio de B.
retama es de alta densidad si se tiene en cuenta
que los valores de especies de ambientes aridos
generalmente oscilan entre 0,600-1 g/cm?, y que
se consideran maderas de alta densidad aquéllas
que superan los 0,751 gr/cm® (Giménez &
Moglia, 2003). Comparando con otras especies
que habitan las Provincias Fitogeograficas del
Monte y del Chaco Arido, también muy utilizadas
por su densa madera, los valores de densidad de
lefio encontrados en B. retama fueron superiores
a Geoffroea decorticans (0,600gr/cm?), Prosopis
alba (0,800gr/cm?), Celtis tala Gillies ex Planch.
(0,800gr/cm?®) y Vachellia caven (Molina) Seigler
& Ebinger (0,890gr/cm®) (Giménez & Moglia,
2003). Posiblemente, estos elevados valores
estén relacionados con sus vasos pequeilos y la
gran cantidad de fibra con paredes gruesas que
se estructuran en la madera de B. retama, junto
a las resinas y aceites que posee. La madera de
B. retama no presenta problemas con su uso en
comparacion con otra especie muy utilizada por
la dureza de su madera, el quebracho blanco
(Aspidosperma quebracho-blanco). Esta ultima

especie nativa, muy utilizada como recurso
forestal, comparte la Provincia Fitogeografica
del Chaco Arido con B. retama, posee una
densidad de lefio de 0,885gr/cm® y, aunque
puede responder bien al curvado y golpes, tiene
tendencia a sufrir contracciones, deformaciones
y roturas (Moglia et al., 2009). Estos problemas
no fueron detectados en la madera de B. retama
(Dalmasso et al., 2014) lo que la hace también
apropiada para su utilizacion como arbolado.

Los valores registrados del indice de
vulnerabilidad confirman que es una especie con
elevada seguridad en la conduccién hidraulica
(valor promedio de 0,7) y que su lefio posee
caracteristicas xeromorficas (Carlquist, 1977).
Eso concuerda con el valor de didmetro de lumen
muy pequefio, junto al gran numero de vasos que
registramos en este trabajo. Para otras especies de
ambientes aridos subtropicales, se sugirido que la
presencia de raices profundas (plantas freatofitas,
como posiblemente sea B. retama segin
Palacios & Hunziker, 1984) puede derivar en
caracteristicas mesomorficas en el lefio (Lindorf,
1994); sin embargo en B. retama registramos un
lefio de caracteristicas xeromorficas. Bulnesia
retama presentd un indice de vulnerabilidad
menor a otra especie con cierto grado de afinidad
taxonémica como es Guaiacum officinale L.
(3,16) (Lindorf, 1994). Por otro lado, comparando
con otras especies con las que comparte su
distribucion, B. retama presento6 valores del indice
de vulnerabilidad menores a Vachellia aroma
(Gillies ex Hook. & Arn.) Seigler & Ebinger (5,8),
Parkinsonia praecox (2), Geoffroea decorticans
(1,2); y mayores a Jodina rhombifolia (Hook. &
Arn.) Reissek (0,2) y Maytenus viscifolia Griseb.
(0,4) (Giménez & Moglia, 2017).
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CONCLUSIONES

Bulnesia retama es un arbusto que posee un
lefio xeromorfico muy denso y con caracteristicas
relacionadas con la resistencia a condiciones
de aridez de los ambientes donde se distribuye.
Presenta la combinacion de rasgos anatdémicos
COIMO Vasos NuUmerosos, pequeiios y principalmente
solitarios, fibras con paredes gruesas y
parénquima axial apotraqueal. El incremento del
area de fibras registrado en detrimento del area de
parénquima y vasos, a medida que se incrementa
la aridez, podria ayudar a predecir con este tipo de
analisis, si un individuo de B. retama se encuentra
en un sitio sumamente xérico (aportando mayor
seguridad a la conduccion de agua), o mésico
(similar abundancia de parénquima y fibras,
y mayor presencia de vasos). Esto permite
considerar a la especie como altamente plastica
frente a las condiciones de aridez, lo que podria
explicar la amplitud del area de distribucion de B.
retama dentro de las Provincias Fitogeograficas
del Monte y del Chaco Arido.
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