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Los bosques neotropicales secos (BTSs) se caracterizan por una sequia marcada que permite la formacién de anillos anuales de crecimiento en di-
versas especies de arboles. La aplicacion de la dendrocronologia en los BTSs requiere identificar, datar y medir los anillos de crecimiento. Esto per-
mite tener una vision retrospectiva del crecimiento de los arboles a una escala temporal acorde con su longevidad. Para tal fin, es necesario tener
un buen conocimiento de la anatomia de la madera. Por ejemplo, la mayoria de las especies de angiospermas utilizadas en estudios dendrocrono-
I6gicos en BTSs presentan anillos de crecimiento delimitados por una banda de parénquima marginal. La informacion que proporcionan los anillos
de crecimiento ha permitido: (i) cuantificar como el crecimiento de las especies de arboles de los BTSs responde a las variables climaticas (princi-
palmente a la precipitacion) y determinar como esta relacionado con patrones atmosféricos a gran escala (El Nifio-Oscilacion del Sur) (dendrocli-
matologia), y (ii) reconstruir y comprender diversos aspectos fundamentales de la historia de vida de las especies arboéreas de los BTSs
(dendroecologia), permitiendo conocer la edad y las tasas de crecimiento. La dendroecologia es una herramienta Util que permitira a los gestores
forestales cuantificar o proyectar ciclos de corta especificos para cada especie arbdrea, lo que contribuira a un manejo sostenible de los BTSs.

Palabras clave: anillos anuales de crecimiento; dendroecologia; dendrémetros; relaciones crecimiento-clima; xilogénesis
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Neotropical dry forests (TDFs) are characterized by a dry season which allows some tree species forming annual rings. In TDFs the study of tree
rings using dendrochronology involves their identification, dating and measurement. In this way, we gain a retrospective view of tree growth at a tem-
poral scale in agreement with tree longevity. Having a good knowledge of wood anatomy and phenology is necessary to perform dendrochronological
studies in TDFs. For instance, most angiosperm tree species which have been studied in TDFs from a dendrochronological point of view present ring
boundaries characterized by a band of marginal parenchyma. The information recorded in tree rings has allowed (i) quantifying how growth of TDF
trees responds to climatic variables (mainly precipitation) and determining if it is related to large scale atmospheric patterns (El Nifio-Southern Osci-
llation) (dendroclimatology); (ii) reconstructing the dynamics of many TDFs (dendroecology) by improving our knowledge of tree ages and growth
rates. Dendroecology will provide forest managers with objective tools to quantify and forecast cutting cycles, making the management of TDFs more
sustainable.

Key words: annual tree rings; dendroecology; dendrometers; climate-growth relationships; xylogenesis

Introduccion a la dendrocronologia: definicion y
aplicacion en bosques tropicales

La palabra dendrocronologia deriva del griego dendron (arbol),
cronos (tiempo) y logos (conocimiento). Esta disciplina cientifica
estudia los anillos anuales de crecimiento en plantas lefiosas, prin-
cipalmente arboles, a través del tiempo (Fritts 2001). La dendro-
cronologia esta conformada por un conjunto de principios y
métodos que permite asignar a cada anillo de crecimiento el afio
calendario en el cual se formé con exactitud (datacion), e interpretar
la informacion contenida en los anillos, es decir, identificar los dife-
rentes factores internos y externos que han influido en el creci-
miento del arbol a lo largo de su vida (Cook y Kairiukstis 1990;
Gutiérrez 2009).

La dendrocronologia se origind en zonas templadas donde
existe una marcada estacionalidad del clima, asociada principal-
mente a la variacién de las temperaturas y a la duracién del foto-
periodo (Schweingruber 1988). En estas zonas, el periodo de
crecimiento secundario o radial de los arboles esta muy bien deli-
mitado; suele extenderse desde la primavera hasta el otofio, mien-
tras que durante el invierno los arboles detienen su crecimiento.
Este patrén anual de actividad (crecimiento) y reposo queda regis-
trado en la madera en forma de capas concéntricas, las cuales en
un corte transversal se ven como anillos (Fritts 2001). Posterior-
mente, la dendrocronologia comenzd a aplicarse en zonas tropica-
les (Worbes 2002; Tomazello Fo et al. 2009; Giraldo-Jiménez 2011;
Rozendaal y Zuidema 2011) una vez se demostré la existencia de
anillos anuales de crecimiento (Coster 1927). En contraste con las
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zonas templadas, el ritmo anual del crecimiento radial de los arbo-
les en el tropico esta inducido por tres factores ambientales: (i) pre-
sencia de una estacion seca anual asociada a una disminucion o
ausencia de las precipitaciones, (ii) periodos anuales de inundacion
como sucede en la Amazonia y (iii) fluctuaciéon anual de la salinidad
del agua en el caso de los manglares (Borchert 1999; Schongart et
al. 2002). Sin embargo, no en todas las especies de arboles tropi-
cales resulta posible identificar los anillos anuales de crecimiento
(Worbes y Fichtler 2010), debido en parte, a la complejidad de la
anatomia de la madera (Stahle 1999).

En este trabajo presentamos varios métodos relacionados con
la dendrocronologia, ciencia que estudia los anillos de crecimiento,
que han permitido profundizar en el conocimiento de la ecologia de
los bosques neotropicales secos (BTSs) y que abren nuevos avan-
ces para su estudio. El objetivo del trabajo es describir estos mé-
todos poniendo como ejemplo casos de estudio en los que hemos
trabajado y que conocemos con cierto detalle. Aunque se hace una
relacion de especies de arboles de angiospermas, dada su predo-
minancia en los BTSs respecto a las gimnospermas, que muestran
potencial dendrocronolégico, en ninguin caso pretendemos realizar
una enumeracion exhaustiva de estas especies, dado que ya exis-
ten revisiones previas (Worbes 1995; 2002) y recientes que cum-
plen dicho propdsito (Brienen et al. 2016). En este trabajo seguimos
dos criterios para comparar nuestros resultados con la bibliografia.
Primero, nos centramos en los bosques neotropicales secos porque
América contiene en torno al 67% de los bosques tropicales secos
del mundo (Miles et al. 2006). Segundo, realizamos una seleccion
de estudios que han usado dendrocronologia para cuantificar las
relaciones entre crecimiento y variables climaticas de especies de
angiospermas arboreas, dominantes en los BTSs. Mediante el ana-
lisis retrospectivo y a largo plazo del crecimiento de los arboles, la
dendrocronologia permite progresar en lineas que esperamos se
desarrollen mas en el futuro como: caracterizar aspectos de la di-
namica en zonas tropicales (p. €]. sucesion, reconstruccion de es-
tructuras de edades para inferir tasas de regeneracién o de
mortalidad), mejorar el manejo de bosques tropicales gestionados
obteniendo un conocimiento adecuado de turnos de corta en fun-
cion de la edad y las tasas de crecimiento, y entender la respuesta
a largo plazo de estos bosques cuantificando los cambios de cre-
cimiento en grosor del tronco en relacién al aumento de tempera-
turas o al incremento de la concentracion de CO2atmosférico o en
respuesta a sequias severas.

La sequia y su papel en la formacion de los anillos
anuales de crecimiento

En los BTSs la sequia puede inducir la parada del crecimiento
radial, lo que anatdmicamente se manifiesta como una o varias filas
de células con menor lumen y paredes mas engrosadas en una
seccion transversal, dando lugar a la formacién de lineas mas o
menos concéntricas en la madera que constituyen los limites de
los anillos de crecimiento. Los BTSs se localizan en regiones tropi-
cales caracterizadas por una estacion seca que dura al menos cua-
tro meses (Fig. 1), con una precipitacion mensual inferior a 100 mm
(Dirzo et al. 2011). La disponibilidad de agua es uno de los factores
mas importantes que determinan el crecimiento y la productividad
de estos bosques (Toledo et al. 2011). En especial, la estacionali-
dad anual de las precipitaciones en los BTSs genera la alternancia
de periodos favorables (época humeda) y desfavorables (época
seca) para la actividad del cambium, el meristema secundario que
forma la madera (xilema). Por lo tanto, la activacién del cambium y
el crecimiento radial son estacionales en arboles de los BTSs, re-
flejando asi la influencia de la hidratacion en el desarrollo de las
células del xilema (Worbes 1995; Borchert 1999; Volland-Voigt et
al. 2010). En los BTSs suele observarse una reduccion de la acti-
vidad del cambium después del inicio de la época seca, lo que da
lugar a la formacion del limite del anillo anual de crecimiento (Bor-
chert 1999; Worbes 1999; Worbes et al. 2013; Mendivelso et al.
2016). Esto explica que los BTSs sean unos de los tipos de bos-
ques tropicales donde se ha identificado un mayor nimero de es-
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pecies de arboles con anillos anuales de crecimiento (Alves y Ang-
yalossy-Alfonso 2000; Roig et al. 2005; Lisi et al. 2008). Sin em-
bargo, en las regiones secas del tropico que experimentan un
cambio en el régimen de precipitacion anual, pasando de ser uni-
modal a multimodal, esto se complica, ya que pueden existir anillos
ausentes o aparecer anillos multiples (Worbes 1995).

Técnicas para identificar especies de arboles con
potencial dendrocronolégico en los BTSs

Para que una especie arbdrea tropical sea considerada con
potencial dendrocronoldgico debe presentar dos caracteristicas:
(i) la presencia de estructuras de crecimiento que puedan ser re-
conocidas y delimitadas y (ii) que dichas estructuras correspondan
con los incrementos anuales del crecimiento en grosor de los ar-
boles (anillos anuales de crecimiento). Esto permitira la datacion
cruzada o sincronizacién de las muestras, es decir, asignar con
exactitud el afio en que fue formado cada anillo (Worbes 1995).
En la actualidad, se conocen varias decenas de especies de ar-
boles que presentan un claro potencial dendrocronolégico en los
BTSs (Tabla 1). La mayoria de las especies que presentan este
potencial son caducifolias, muestran un limite de anillo caracteri-
zado por una banda de parénquima marginal y pertenecen a la fa-
milia Fabaceae (Tabla 1). Se estima que en torno al 23% de las
especies lefiosas de dicotiledoneas de zonas tropicales presentan
anillos de crecimiento frente al 76% de las especies de zonas tem-
pladas del hemisferio norte (Wheeler et al. 2007). En cuanto a los
arboles tropicales, al menos 230 especies pertenecientes a 46 fa-
milias forman anillos anuales de crecimiento (Worbes 1995; Brie-
nen et al. 2016).

El estudio de la anatomia de la madera en angiospermas arbo-
reas tropicales es fundamental para la identificacion de los anillos
anuales de crecimiento. La alternancia entre las estaciones hu-
meda y seca permite la reactivacion y detencion de la actividad del
cambium, generando zonas de crecimiento que pueden ser identi-
ficadas en los cortes transversales de los troncos (Fig. 2). Worbes
(2002) identificé cuatro tipos de anatomia de la madera en los ani-
llos anuales de crecimiento para 139 especies de arboles tropica-
les: (i) bandas de parénquima marginal al final de la zona de
crecimiento (p. ej. Acosmium cardenasii, Fabaceae; Cedrela odo-
rata, Meliaceae), (ii) bandas de parénquima y fibras a lo largo de la
zona de incremento (p. ej. especies del género Ficus, Moraceae),
(iii) variacion de la densidad de la madera (p. €]. especies del gé-
nero Ocotea, Lauraceae), y (iv) madera de anillo poroso caracteri-
zada por la existencia de vasos grandes al principio del anillo (p.
ej. la teca, Tectona grandis, Lamiaceae, y algunas especies de la
familia Meliaceae). La madera de poro difuso delimitada por bandas
de parénquima marginal (Fig. 2) es el tipo mas comun en las es-
pecies de arboles de los BTSs (Roig et al. 2005; Lisi et al. 2008).
Sin embargo, muchas especies presentan dificultades en la delimi-
tacion de los anillos debido a la complejidad de la anatomia de la
madera y a la presencia de anillos falsos o en cufia, razén por la
cual se aconseja disponer de rodajas de madera para su estudio
(Brienen y Zuidema 2003).

Una vez identificado el anillo de crecimiento, se debe determi-
nar si es anual. Por ello, es recomendable conocer la fenologia del
xilema (xilogénesis) a escala intra anual para determinar la esta-
cionalidad del crecimiento radial y evaluar si esta relacionado con
la fenologia de las hojas y el clima. Sin embargo, este tipo de es-
tudios son aun escasos en los BTSs (Coster 1927; Schongart et al.
2002; Lisi et al. 2008; Worbes et al. 2013; Mendivelso et al. 2016).
La xilogénesis puede ser evaluada mediante la extraccion de pe-
quefas muestras radiales de madera (microcores) del tronco utili-
zando una barrena tipo Trephor (Rossi et al. 2006). Los muestreos
pueden ser semanales, quincenales o mensuales y deben cubrir al
menos un afio. De cada muestra se obtienen secciones transver-
sales que se tifien para la identificar los tejidos en formacion del xi-
lema. Luego se realizan montajes permanentes de los cortes para
evaluar el proceso de formacion de la madera (xilogénesis) a es-
cala intra anual (Fig. 3).
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Tabla 1. Seleccion de estudios de especies de arboles con potencial dendrocronolégico en bosques neotropicales secos. Leyenda: habito foliar, Ca, ca-
ducifolia; Sc, semi caducifolia; Pe, perennifolia; anatomia del anillo, Ap, anillo poroso,; Asd, anillo semi-difuso; Bpf, bandas alternas de parénquima y fibras;
Pm, parénquima marginal; Vdv, variacién en la densidad de vasos; Tr, traqueidas con paredes gruesas. Las columnas abreviadas como P, T y SOl indican
si el correspondiente estudio encontré relaciones del crecimiento positivas (+) o negativas (-) con la precipitacion (P), temperatura media (T) o del indice
de la Oscilacion del Sur (SOI), respectivamente. (*) Datos no publicados.

Table 1. Selected studies of tree species with dendrochronological potential in neotropical dry forests. Legend: leaf habit, Ca, deciduous; Sc, semi decid-
uous; Pe, evergreeen; ring anatomy, Ap, ring porous; Asd, semi-ring porous; Bpf, alternating bands of parenchyma and fibers; Pm, marginal parenchyma
band; Vdyv, variation in vessel density; Tr, tracheids with thick cell walls. Columns abbreviated by P, T and SOl indicate if the corresponding study found
positive (+) or negative (-) growth relationships with precipitation (P), mean temperature (T) or the Southern Oscillation Index (SOI), respectively. (*) Un-

published data.

Habito

Anatomia

Relaciones con el
crecimiento

Familia Nombre cientifico foliar del anillo Latitud, Longitud Referencia
P T SOl

Apocynaceae  Aspidosperma tomentosum Ca Pm (+) (-) 16°07° S, 61° 43" O Mendivelso et al. 2014
Bignoniaceae  Tabebuia chrysantha Ca Pm (+) (-) 04° 21’ S, 80° 15O C.I. Espinosa-J.J. Camarero (*)
Bignoniaceae  Tabebuia impetiginosa Ca Pm (+) (-) 16°07° S, 61° 43" O Mendivelso et al. 2014
Bignoniaceae  Zeyheria tuberculosa Ca Pm (+) 16°07° S, 61° 43" O Mendivelso et al. 2014
Burseraceae  Bursera graveolens Ca (+) () 04°45°S,80°18 O Rodriguez et al. 2005
Capparidaceae Capparis indica Pe (+) 10°45" N, 85° 30" O Enquist y Leffler 2001
Capparidaceae Capparis odoratissima Pe Pm (+) (-) (+) 11°30°N, 72°20°0 Ramirez y del Valle 2011
Combretaceae Terminalia guianensis Pe Pm (+) 07°20'N, 70° 30' O Worbes 1999
Fabaceae Acosmium cardenasii Ca Pm (+) (-) 16°07° S, 61° 43" O Mendivelso et al. 2014
Fabaceae Amburana cearensis Ca Pm (+) (-) 16° 09" S, 60° 47" O Paredes-Villanueva 2015
Fabaceae Anadenanthera macrocarpa Ca Pm (+) (-) 16°07° S, 61° 43" O Mendivelso et al. 2014
Fabaceae Caesalpinia pluviosa Ca Pm (+) (-) 16° 07" S, 61° 43" O Mendivelso et al. 2014
Fabaceae Centrolobium microchaete Ca Pm (+) (-) 16°07° S, 61° 43" O Mendivelso et al. 2014
Fabaceae Centrolobium microchaete Sc Pm (+) (-) 16°12° S,62° 01" O Lopezy Villalba 2011
Fabaceae Geoffroea spinosa Ca Pm (+) 04° 21’ S, 80° 15O C.l. Espinosa-J.J. Camarero (*)
Fabaceae Machaerium scleroxylon Sc Pm (+) () (+) 18°19°S, 59° 46" O Paredes-Villanueva et al. 2013
Fabaceae Mimosa acantholoba Ca Asd (+) (-) (+) 16°39° N, 95°00' O Brienen et al. 2010a
Fabaceae Mimosa tenuiflora Ca Pm (+) 08°04’S, 37° 12’0 Mattos et al. 2015
Fabaceae Parkinsonia praecox Ca Pm (+) (-) (+) 11°46°N, 72° 47" O Ramirez y del Valle 2012
Fabaceae Prosopis pallida Pm (+) (-) 05°10'S, 80° 38'O Lopez et al. 2005
Fabaceae Prosopis sp Pe (+) 04°41° S, 80° 27" O Rodriguez et al. 2005
Meliaceae Cedrela fissilis Ca (+) (-) 16° 08" S, 62° 01" O Paredes-Villanueva et al. 2016
Meliaceae Cedrela odorata Ca Pm (+) 19°03" N, 90° 00’ O Brienen et al. 2010b
Rubiaceae Genipa americana Ca (+) 10°45° N, 85° 30" O Enquist y Leffler 2001
Rutaceae Zanthoxylum rhoifolium Sc-Ca Pm (+) 04° 02'N, 76° 10’ O H.A. Mendivelso et al. (*)
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Figura 1. Mapa (a), imagenes (b) y diagramas climaticos con los correspondientes balances hidricos (c), calculados como diferencias entre la precipitacién y
la evapotranspiracién potencial, en tres bosques neotropicales secos ubicados en Colombia (bosque interandino; nimero 1 en el mapa), Ecuador (bosque
tumbesino; numero 2 en el mapa) y Bolivia (bosque chiquitano; numero 3 en el mapa). Los valores indicados en los diagramas climaticos corresponden a la
temperatura media anual y la precipitacion total anual obtenidas para estaciones proximas a los tres sitios de estudio (Colombia, Tulua-Farfan 4° 06’ N, 76° 14’
W, 955 m s.n.m.; Ecuador, Arenillas, 3° 55’ S, 80° 08’ E, 15 m s.n.m; Bolivia, Concepcion, 16° 15’S, 62° 06’ W, 410 m s.n.m). El mapa fue modificado de Pen-
nington et al. (2000). La foto del bosque ecuatoriano fue tomada por C.I. Espinosa.

Figure 1. Map (a), images (b) and climate diagrams and related water balances (c), calculated as differences between precipitation and potential evapotrans-
piration, in three neotropical dry forests located in Colombia (Inter-Andean forest; number 1 in the map), Ecuador (Tumbesian forest; number 2 in the map) and
Bolivia (Chiquitano forest; number 3 in the map). Values shown in climate diagrams correspond to the mean annual temperature and the total annual precipitation
obtained from nearby climatic stations (Colombia, Tulua-Farfan 4° 06’N, 76° 14’ W, 955 m a.s.l.; Ecuador, Arenillas, 3° 55’S, 80° 08’ E, 15 m a.s.l.; Bolivia, Con-
cepcion, 16°15’S, 62° 06’ W, 410 m a.s.l.). The map was modified from Pennington et al. (2000). The image of the Ecuador forest was taken by C.I. Espinosa.
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Figura 2. Rodajas y cortes transversales de madera de tres especies de
arboles del BTS Chiquitano (Bolivia). Los limites de los anillos (bandas de
parénquima terminal) estan sefialados por los triangulos blancos en las ima-
genes de la derecha en las que el crecimiento va desde la izquierda (mé-
dula) hacia la derecha (corteza). Modificado de Mendivelso et al. (2013).
Figure 2. Wood discs and transversal sections of three tree species from a
from Bolivian Chiquitano tropical dry forest. The ring boundaries (bands of
marginal parenchyma) are indicated by white triangles in the right-hand im-
ages (growth goes from the left —pith— to the right —bark). Modified from
Mendivelso et al. (2013).

Se pueden consultar detalles de este método para las especies
del BTS en Mendivelso et al. (2016). Otro método para determinar la
periodicidad anual de los anillos consiste en hacer una herida al cam-
bium (Mariaux 1967), lo que generara una cicatriz que posteriormente
sera identificable en la madera (Worbes 1999; Lisi et al. 2008).

Los métodos anteriormente descritos requieren de una extrac-
cion de muestras del tronco que son procesadas en el laboratorio.
Por el contrario, existe un método no invasivo para estimar el ritmo
anual del crecimiento radial de los arboles usando dendrémetros
manuales y automaticos de banda (Fig. 3), los cuales se han utili-
zado en varios BTSs (Worbes 1999; Lisi et al. 2008; Volland-Voigt
et al. 2010; Mendivelso et al. 2016). El uso de dendrometros de
banda manuales permite registrar cambios temporales en el peri-
metro del tronco mediante mediciones periddicas (p.ej. quincenales
o0 mensuales). Por su parte, el uso de los dendrometros de banda
automaticos ademas de registrar la variacion del almacenamiento
de agua en el tronco, manifestada como ciclos diarios de hincha-
miento-contraccion, sirve para complementar los datos de la xilo-
génesis (Fig. 3). En particular, los dendrémetros automaticos de
banda registran cambios en el perimetro del tronco a escalas tem-
porales muy pequefias (minutos a horas), lo que permite identificar
tres fases en la dinamica del incremento radial: contraccion, recu-
peracion e incremento (Fig. 4). La ultima fase es considerada como
una estimacion del crecimiento real, es decir, de la produccion de
células del xilema (Deslauriers et al. 2007). Se debe tener precau-
cion en el uso de los dendrometros como herramientas fiables para
medir el crecimiento de arboles en los BTSs, ya que generalmente
sobreestiman los valores con respecto a las mediciones obtenidas
de las muestras de madera y ademas, recogen fases marcadas de
contraccion del tronco en respuesta a sequias prolongadas (Men-
divelso et al. 2016).

Mendivelso et al. 2016

Figura 3. Métodos usados para evaluar el crecimiento radial de los arboles
a escala intra anual. Extraccién con el extractor Trephor (a y b) de un mi-
crocore (c), aspecto de un corte histolégico (d) mostrando un limite de un
anillo de crecimiento (flecha) en Acosmium cardenasii, una especie arborea
endémica del BTS Chiquitano (Bolivia). Las figuras inferiores muestran den-
drometros de banda manual (e) y automatico (f) colocados respectivamente
en Aspidosperma cylindrocarpon ubicado en el bosque chiquitano y en Cor-
dia alliodora localizado en un bosque seco interandino de Colombia mos-
trando la descarga de datos.

Figure 3. Methods used to evaluate changes in radial growth of trees at
intra-annual scales. Extraction of a microcore (c) using the Trephor mini-
borer (a and b), aspect of an histological sample (d) showing the ring bound-
ary (arrow) in Acosmium cardenasii, a tree species endemic to the Bolivian
Chiquitano tropical dry forest. The lowermost plots show manual (e) and au-
tomatic (f) band dendrometers placed respectively in an Aspidosperma cylin-
drocarpon tree from the Chiquitano dry forest and in a Cordia alliodora tree
located in a Colombian Inter-Andean dry forest (data downloading is shown
in the last figure).

Todos los métodos descritos anteriormente implican un estudio
temporal previo (minimo de un afo) para determinar la periodicidad
anual de los anillos de crecimiento. Sin embargo, existen varias al-
ternativas cuando no se dispone de ese tiempo antes de iniciar un
estudio dendrocronolégico. La primera alternativa consiste en realizar
una revision bibliografica exhaustiva para determinar si existen es-
tudios sobre la anatomia de la madera que permitan determinar la
presencia de anillos de crecimiento en la especie (Stahle 1999); este
tipo de informacion también puede ser consultada en bases de datos
de libre acceso en Internet (p. ej. http://insidewood.lib.ncsu.edu y
https://www.wsl.ch/dendropro/xylemdb/). La segunda alternativa es
utilizar métodos indirectos, tales como el conteo de anillos en indi-
viduos con edad conocida (plantaciones de arboles) o realizar ana-
lisis con dataciones complementarias basadas en el contenido de
4C de la madera y de la atmosfera, ya que este Ultimo casi se du-
plico entre 1950 y 1964 por efecto de las pruebas nucleares que
involucraron la explosion de bombas atémicas durante la “Guerra
Fria” (Worbes 1995). Dentro de esta alternativa indirecta también
se pueden obtener otras variables de la madera relacionadas con
densitometria, dendroquimica y variacion de distintos tipos de iso-

70


http://insidewood.lib.ncsu.edu y https://www.wsl.ch/dendropro/xylemdb/
http://insidewood.lib.ncsu.edu y https://www.wsl.ch/dendropro/xylemdb/

Ecosistemas 25(2): 66-75

Mendivelso et al. 2016

Colombia Bolivia
80 80
—_—~ 70 .
IS
IS 60
=
o 50 -
he)
Q 40
@
3
3 30
3 20
fud
o 10 4
0 ..
JASONDEFMAMJI JASO JASONDEFMAMI J ASO
T T T B O B SO N T T Y I T O S O B B |
Dendrémetro manual A Acosmium cardenasii
5.0 5.0 N .
& Centrolobium microchaete
® Cordia alliodora
407, Zanthoxylum rhoifolium 401
3.0 3.0 5 A\M
2.0 - %ﬁ 2.0 - /%\
. 104 10 - A1
£
£ 00 0.0 -
s L S s B s s S S s s 25 s B B Bt B B B B B B
8 60 Dendrometro automatico - @ o o
re U ,a K
2 5.0 4 e Contraccion e A
£ 5 o YA
= Recuperacion 15
8 4.0 - Incremento '
© 3.0- o o7 AMicrocore | 4g [
B 20 . )
o 1 / 05 it
2 10- . ) * - A
c o ot ) e )
Q gg ez Cordia| 00 D Acosmium
GEJ T T T T T T T T T T T T T 1 B B B B B B B B B
G 254 09' ’ 5.0 -
£ o R / %, [
207 AR 4.0 1 -
15+ / 3.0
* @@ s
1.0 - ./ 2.0 - A
o B R
0.5 / 1.0 R Pe b
St - -
0.0 jo—e—* Zanthoxylum | 0.0 - e e e Centrolobium
T T T T T T T T T
180210 240 270 300 330 360 25 55 85 115145 175205 235 265 180210240 270 300 330360 25 55 85 115145 175205 235 265
Dia Dia

Figura 4. Variaciones de las precipitaciones (graficas superiores) y del incremento radial acumulado del tronco en dos BTSs estudiados en Tulua (Colombia)
y Concepcién (Bolivia). El crecimiento se cuantificé extrayendo microcores (lineas azules con simbolos). Se indican tres fases de cambios del grosor del
tronco (contraccion, recuperacion, incremento). Los 6valos blancos lisos representan la producciéon de nuevas hojas en dos especies semi-caducifolias
del BTS de Colombia, y los évalos blancos rayados en las dos especies caducifolias del BTS de Bolivia, los évalos grises rayados representan el momento
en el que las copas estan cubiertas en su totalidad por hojas, los 6valos grises muestran el inicio de la caida de las hojas y los 6évalos negros la pérdida
total del follaje. Los valores son medias + error estandar. Modificado de Mendivelso et al. (2016).

Figure 4. Variability of precipitation (uppermost plots) and trunk cumulative radial increment in two tropical dry forests (TDFs) studied in Tulua (Colombia)
and Concepcioén (Bolivia) sites. The radial growth was quantified by extracting microcores (blue lines with symbols). Three phases of changes in trunk
thickness are shown (contraction, recovery, increment). Open ovals show the production of new leaves in two semi-deciduous species from the Colombian
TDF, whereas hatched ovals show the production of new leaves in two deciduous species from the Bolivian TDF. Hatched grey ovals represent the moment
when canopies are fully covered by leaves, grey ovals indicate the beginning of leaf shedding, and black ovals show the full leaf shedding. Values are

means * standard error. Modified from Mendivelso et al. (2016).

topos, aunque la naturaleza anual de las fluctuaciones observadas
en estos datos no siempre esta clara (Worbes 1995; Brienen y Zui-
dema 2003; Dezzeo et al. 2003; del Valle et al. 2012). La tercera
alternativa es trabajar directamente con las muestras de madera
usando métodos dendrocronolégicos como la datacion visual cru-
zada o sincronizacion que se explica después con mas detalle
(Worbes 1995; Stahle 1999). En bosques tropicales se recomienda
trabajar con secciones transversales de los troncos (rodajas), que
pueden ser obtenidas en zonas de aprovechamiento forestal (Figs.
5c-d) o a partir de arboles muertos por causas naturales. Sin em-
bargo, también se puede trabajar con testigos cilindricos de madera
extraidos con barrena de Pressler en especies con madera de baja
densidad (Figs. 5a-b). Se puede consultar lo referente a los méto-
dos empleados en el campo y laboratorio para trabajar con espe-
cies arboreas tropicales en Brienen y Zuidema (2003).

Una vez las muestras estan listas para ser observadas con una
lupa binocular (Fig. 5f), se procede a realizar la datacién visual de
los anillos de cada individuo con relacién a los otros individuos de
la misma especie que crecen en la misma zona. Posteriormente,

se mide la anchura de los anillos en cada muestra datada, con una
resolucion de 1 o 10 um (Fig. 5f). La validacion estadistica de las
dataciones se lleva a cabo determinando el grado de sincronia
entre las muestras mediante estadisticos como el coeficiente de
correlacion. El objetivo final de la datacion de las muestras es la
obtencién de una serie media o cronologia para cada poblacion.
Esta cronologia puede utilizarse después para analizar las relacio-
nes entre el clima y el crecimiento (Fritts 2001). Si se evidencia una
correlacion significativa entre la cronologia y la variabilidad anual
del clima, se puede inferir que los anillos de crecimiento son de ca-
racter anual (Fig. 6). La precipitacion y la temperatura, especial-
mente las temperaturas minimas que muestran cierta oscilaciéon
estacional, son las variables climaticas que mas se utilizan para
analizar el efecto del clima sobre el crecimiento de las especies ar-
béreas en los BTSs mediante analisis de correlaciones (Enquist y
Leffler 2001; Paredes-Villanueva et al. 2013). Sin embargo, también
se pueden utilizar otras variables ambientales como el balance hi-
drico del suelo e indices de sequia (Fig. 6) (Lopez y Villalba 2011;
Mendivelso et al. 2013, 2014).
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Figura 5. Métodos de campo y laboratorio: extraccion de muestras
de madera con la barrena de Pressler (a), testigos cilindricos de
madera recolectados (b), muestras recolectadas a partir de tocones
usando una motosierra en zonas de aprovechamiento forestal (c),
rodajas de madera recolectadas, notese la ausencia de la médula
y el duramen en algunas de ellas (d), lijado de las rodajas (e), da-
tacion cruzada o sincronizacion visual y medicion de los anillos
anuales de crecimiento (f).

Figure 5. Field and laboratory methods: extraction of wood sam-
ples using a Pressler increment borer (a), collected cores (b),
wood disc samples taken from stumps using a chain saw in areas
of recent timber exploitation (c), collected discs, note the lack of
pith and heartwood in some samples (d), sanding of discs (e),
cross-dating or visual synchronization and measuring of tree-ring
widths (f).
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Figura 6. Relacion entre los indices de la anchura del anillo (escala derecha) de
Acosmium cardenasii (linea negra con circulos; las lineas grises muestran el error
estandar), la precipitacién total (linea azul con triangulos), la temperatura media
(linea roja con triangulos, gréfica intermedia) y el indice de sequia SPEI (Standardi-
zed Precipitation Evapotranspiration Index, grafica inferior). Los datos se muestran
para el periodo 1949-2008 y corresponden al BTS Chiquitano (Bolivia). Se muestra
el coeficiente de correlacién de Pearson (r) entre las variables comparadas en cada
gréfica. Estos coeficientes fueron en todos los casos significativos (P < 0.05). Modi-
ficado de Mendivelso et al. (2014).

Figure 6. Relationship between tree-ring width indices (right scale) of Acosmium car-
denasii (black line with circles; grey lines show the standard error), total precipitation
(blue line with triangles), mean temperature (red line with triangles, middle plot) and
the SPEI (Standardized Precipitation Evapotranspiration Index) drought index (lower
plot). Data correspond to the Bolivian Chiquitano tropical dry forest for the 1949-
2008 period. Pearson (r) coefficients are shown for each pair of variables compared,
being significant in all cases (P < 0.05). Modified from Mendivelso et al. (2014).

Evaluacion del efecto del clima sobre los BTSs
usando la dendrocronologia

El uso de la dendrocronologia en los BTSs permite evaluar la
sensibilidad del crecimiento de los arboles a las condiciones clima-
ticas locales (precipitacion, temperatura, balance hidrico) y su re-
lacion con fendmenos atmosféricos que actian a escala global
tales como El Nifio-Oscilacion del Sur (ENSO, de El Nifio-Southern
Oscillation). Los estudios dendrocronoldgicos realizados en diver-
sos BTSs, muestran que el crecimiento de los arboles responde
positivamente a las precipitaciones (p. ej. Mattos et al. 2015), re-
flejando la influencia de la disponibilidad hidrica en el desarrollo de
las células del xilema. En la seleccion de estudios de la Tabla 1 se
encontraron relaciones positivas entre crecimiento y precipitacion
de algun mes o grupo de meses, principalmente durante la época
humeda del afio. Sin embargo, cuando se evalla la relacion creci-
miento-precipitacion en especies arboreas que coexisten, se ha en-
contrado que las respuestas a las precipitaciones son especificas
de cada especie y se manifiestan con mas fuerza en distintas es-
calas temporales, sugiriendo que los arboles poseen diferentes es-
trategias para crecer y usar el agua en los BTSs (Enquist y Leffler
2001; Mendivelso et al. 2013, 2014). No obstante, estas conclusio-
nes podrian ser incompletas ya que los estudios de la Tabla 1 no
comprenden todas las especies arbéreas tratadas en BTSs como
por ejemplo las gimnospermas.

Se ha observado también que el crecimiento de algunas espe-
cies arboreas de los BTSs responde a los cambios de temperatura.
En la seleccion de estudios de la Tabla 1, en casi la mitad de las

especies estudiadas se encontré una relacidon negativa entre cre-
cimiento y temperatura media mensual. Las especies que crecen
cerca del ecuador no parecen responder a la temperatura, proba-
blemente debido a la baja variabilidad inter-mensual (< 3° C) alli
presente. Estudios en varias especies arboreas de los BTSs a lati-
tudes < 10° no detectaron respuestas del crecimiento a la variabi-
lidad de la temperatura (Enquist y Leffler 2001). Por el contrario, a
latitudes mayores (> 11°), donde existe una mayor variabilidad inter
mensual de la temperatura (= 5 °C), si se ha registrado un efecto
negativo en el crecimiento, principalmente durante la época hu-
meda (Lépez y Villalba 2011; Ramirez y del Valle 2011, 2012; Pa-
redes-Villanueva et al. 2013, 2016; Mendivelso et al. 2014). No
obstante, estas conclusiones podrian estar sesgadas ya que la se-
leccion de estudios en los BTS de la Tabla 1 no es exhaustiva.

El crecimiento también esta relacionado con indices de sequia
que integran la temperatura y la precipitacion en un sélo parametro.
En el trabajo realizado por Mendivelso et al. (2014) en Bolivia, se
utilizé el indice de sequia SPEI (por las siglas en inglés de Stan-
dardized Precipitation Evapotranspiration Index), el cual considera
de manera explicita el efecto de la temperatura en la disponibilidad
de agua a distintas escalas temporales (Vicente-Serrano et al.
2010). En general, las especies toleran las sequias intra anuales,
mientras que el crecimiento es particularmente sensible a las se-
quias multianuales y tal sensibilidad es especifica de cada especie
(Mendivelso et al. 2014). Ademas, esta distinta sensibilidad del cre-
cimiento a sequias de distinta duracion se relaciona de manera in-
versa con variables funcionales como la densidad de la madera
(Mendivelso et al. 2013).
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Los fendmenos climaticos que actian a gran escala como el
ENSO afectan a las condiciones locales y pueden quedar registra-
dos en los anillos de crecimiento (Brienen et al. 2010a). En los
BTSs Tumbesinos del norte de Peru y sur de Ecuador, el Nifio
causa un inusual incremento de las precipitaciones, que conduce
a un aumento del crecimiento correspondiente a asociaciones ne-
gativas entre el SOl —Southern Oscillation Index-y el crecimiento
(Tabla 1) (ver p.ej. Lopez et al. 2005; Rodriguez et al. 2005). Por el
contrario, se ha observado una correlacion positiva entre el creci-
miento de los arboles y el SOl en BTSs de Colombia, Bolivia y Mé-
xico asociados a condiciones secas (Brienen et al. 2010a; Ramirez
y del Valle 2011, 2012; Paredes-Villanueva et al. 2013). En con-
traste, en BTSs venezolanos no se encontré una relacion SOl-cre-
cimiento significativa (Worbes 1999). Sin embargo, estos patrones
pueden estar sesgados porque no en todos los trabajos de BTSs
se evalua la relacion del crecimiento con el SOI.

Varias publicaciones mencionan el potencial que tienen distintas
especies arboreas para realizar reconstrucciones de variables cli-
maticas locales (p. ej. precipitacion) y globales (ENSO) en los BTSs
(Boninsegna et al. 2009). Sin embargo, son pocos los trabajos que
han publicado reconstrucciones climaticas en este tipo de bosques.
Asi, Centrolobium microchaete se ha utilizado para reconstruir las
precipitaciones del BTS Chiquitano (Bolivia) para un periodo de 180
afos (Lopez y Villalba 2011), mientras que Capparis odoratissima
y Parkinsonia praecox se utilizaron en La Guaijira (Colombia) para
realizar reconstrucciones mas cortas de 60 afios (Ramirez y del
Valle 2011, 2012). Cabe mencionar reconstrucciones dendroclima-
ticas mas largas desde 1700 como la publicada por Anchukaitis et
al. (2015) para Guatemala basada en una conifera (Abies guate-
malensis).

Comprension de la dinamica de los BTSs a través
de los anillos anuales de crecimiento

La informacion almacenada en los anillos anuales de creci-
miento permite reconstruir y comprender diversos aspectos del
ciclo bioldgico de las especies arbdreas de los BTSs (dendroeco-
logia). Por ejemplo, determinar la longevidad de los arboles tropi-
cales ha sido uno de los grandes enigmas en ecologia. Para tal
fin, se han utilizado algunos métodos indirectos como estimas de-
rivadas de datos demograficos usando parcelas permanentes o
la datacion mediante '“C antes explicada (Worbes 1995). Sin em-
bargo, estos métodos presentan diversos inconvenientes y gene-
ralmente sobreestiman la edad. El unico método directo y fiable
para determinar la edad de los arboles tropicales con exactitud es
contar los anillos anuales de crecimiento (Martinez-Ramos y Al-
varez-Buylla 1998), pero no puede ser aplicado a todas las espe-
cies de arboles tropicales, ya que en algunas es dificil identificar
los anillos, mientras que en otras es frecuente la presencia de
huecos en el tronco (ver Fig. 5d). El trabajo realizado por Worbes
y Junk (1999) registra edades de 400 a 500 afios en la especie
arborea tropical Cariniana legalis, mientras que Rozendaal y Zui-
dema (2011) indican que la edad promedio para 19 especies ar-
boreas tropicales es de 101 afos, con valores maximos de 241
afos. En el caso de los BTSs bolivianos las edades maximas va-
rian entre 96 y 223 afos para Aspidosperma tomentosum 'y Am-
burana cearensis, respectivamente (Mendivelso et al. 2014;
Paredes-Villanueva 2015).

Aunque no es una revision especifica para BTSs, Rozendaal
y Zuidema (2011) recopilaron muchos de los principales estudios
realizados sobre dendroecologia en bosques tropicales. Clasifi-
caron estos casos en tres grupos: (i) el desarrollo de cronologias
largas para entender la respuesta del crecimiento o de otras va-
riables fisiologicas (a menudo caracterizadas usando anélisis
cuantitativos de la anatomia de la madera o datos de isétopos es-
tables como "*C y '®0) al cambio climatico o al aumento de la con-
centracion de CO2 atmosférico a partir de la Revolucion Industrial;
(ii) la caracterizacion de la edad y de los patrones de crecimiento
de arboles individuales que permite conocer como o cuando al-
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canzan el dosel del bosque (Brienen et al. 2010b) en relacién a
las perturbaciones que condicionan la dinamica forestal (p.ej. hu-
racanes, sequias severas); y (iii) el uso de datos dendrocronolo-
gicos en modelos de crecimiento, que permite por ejemplo
construir modelos de crecimiento y mejorar las estimaciones de
los ciclos de corta o los tiempos necesarios para alcanzar el dia-
metro minimo para el aprovechamiento forestal (Brienen et al.
2003; Brienen y Zuidema 2007). Especificamente, para los BTSs
de Bolivia se determiné que los ciclos de corta, con el fin de lograr
un aprovechamiento forestal sostenible, deben ser superiores a
los 20 afios que estan estipulados en la ley forestal boliviana ac-
tual (Lépez 2011; Paredes-Villanueva et al. 2013). Ademas, en los
BTSs la disponibilidad de agua puede magnificar las diferencias
intrinsecas en las tasas de crecimiento entre arboles de la misma
especie. Por lo tanto, cuantificar a largo plazo la tasa de creci-
miento individual (rapido o lento) mediante dendrocronologia per-
mite determinar de forma mas precisa el turno de corta de una
especie o de una poblacion concreta de arboles explotados para
la produccion de madera (Brienen y Zuidema 2007). Por ejemplo,
en el caso de tres especies de arboles caducifolios del BTS Chi-
quitano al SE de Bolivia, que pertenecen a la misma familia (Fa-
baceae) pero difieren en su tolerancia a la sombra y en la posicion
en el dosel, se observa que hay diferencias en el crecimiento ra-
dial acumulado (diametro) entre los individuos de una misma es-
pecie (Fig. 7). Ademas, se observa que Caesalpinia pluviosa, una
especie de dosel, parcialmente tolerante a la sombra y con una
alta densidad de la madera es mas longeva que Centrolobium mi-
crochaete (especie del dosel intolerante a la sombra) y Acosmium
cardenasii (especie del sub-dosel tolerante a la sombra), ambas
especies con densidades mas bajas de la madera (Fig. 7).

Otra aplicacion de la dendroecologia consiste en reconstruir la
dinamica de los bosques tropicales estimando las tasas de creci-
miento y la edad de todas las especies presentes en una parcela y
relacionandolas con la regeneracion (reclutamiento) presente en el
sotobosque (Worbes et al. 2003). En particular, el uso de los anillos
anuales de crecimiento de las especies arboreas de los BTSs ha
permitido: (i) evaluar los patrones de establecimiento, inferidos a
través de las distribuciones de edad; (ii) determinar el efecto de las
perturbaciones naturales en la dinamica poblacional; (iii) estudiar
la sucesién en bosques secundarios; y (iv) cuantificar la biomasa
almacenada en la parte aérea de los arboles.

Las perspectivas de desarrollo de la dendroecologia en BTSs
son muy numerosas y abarcan multiples escalas. Por un lado, per-
mitiran conocer con mas detalle los cambios de crecimiento a lo
largo del tiempo en los BTSs en respuesta a perturbaciones (hura-
canes, incendios, deslizamientos de tierra, plagas) incluidas las
talas o eventos climaticos. Ademas, el uso de los anillos anuales
de crecimiento junto a otras herramientas (p. €j. analisis de isétopos
estables, experimentos manipulativos, modelos de crecimiento)
permitiran evaluar mejor el efecto de los cambios en las condicio-
nes climaticas o de manejo forestal sobre el crecimiento y la super-
vivencia de los arboles para asi obtener predicciones mas realistas
sobre las respuestas de los bosques tropicales al cambio global
(Zuidema et al. 2013).

Para concluir, queremos destacar la necesidad de conocer la
anatomia de la madera y su fenologia (xilogénesis) como base
para continuar con la identificacion de especies potenciales para
los estudios dendrocronoldgicos en los BTSs. Por su parte, la ob-
tencién de muestras de madera apropiadas (preferiblemente ro-
dajas) junto a un conocimiento técnico adecuado permitira
reconocer, datar y medir los anillos anuales de crecimiento. Esto
conllevara la reconstruccion y comprensién de diversos aspectos
relacionados con los rasgos del ciclo biolégico de las especies ar-
boreas de los BTSs, tales como la edad y las tasas de creci-
miento. Esto a su vez, ayudara a comprender la dinamica de los
BTSs a diferentes escalas temporales (décadas-siglos), y permi-
tird cuantificar o proyectar los turnos y diametros minimos de corta
adecuados para cada especie de arbol, lo que conllevara un ma-
nejo mas sostenible de los BTSs.
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Figura 7. Relacion entre el diametro y la edad de los arboles de tres espe-
cies caducifolias de la familia Fabaceae en el BTS Chiquitano (Bolivia).
Cada linea corresponde a un individuo. Se indican los valores medios (+
error estandar) de la densidad (D) de la madera (albura) para cada especie.
Figure 7. Relationship between age and diameter in trees of three decidu-
ous species (Fabaceae) from Chiquitano tropical dry forest (Bolivia). Each
line corresponds to a different individual. The mean (+ standard errors) val-
ues of wood (sapwood) density (D) are shown for each species.
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