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Abstract: A growth study of Prioria copaifera (Caesalpinaceae) using dendrochronological techniques. The
Cativo (Prioria copaifera) forms very homogeneous forests called cativales in the flooded plains of some rivers
from Costa Rica to Colombia. For over 70 years Cativo has been the main base of the timber industry in the
Colombian Darien area. Because of high productivity and high-dominance of Cativo trees, they represent one
of the most prone tropical forests for sustainable forest management. The objective of this research is to model
diameter and timber volume growth and growth rates (absolute, mean and relative) of Cativo as a function of
age, using tree ring data derived from dendrochronologycal techniques. We evaluated the annual nature of the
tree rings by radiocarbon analysis and crossdating techniques. Besides, the diameter and volume growth was
modeled using von Bertalanffy’s model. As of our results, we estimated the life span of Cativo in 614 years as
the time required to reach 99% of the asymptotic diameter. By the mean value we have found that the mean
rate of diameter growth is 0.31cm/y. The species requires 90 years to reach 40cm in diameter, the regulated cut
diameter in Colombia. We find that Cativo reaches maximum current annual increment (ICA) in diameter at
40 years and in volume at 90 years with rates of 0.5cm/y and 0.032m?/y per tree, respectively. The maximum
diameter mean annual increments (MAI) are achieved at 80 years and for the volume at 140 year, with growth
rates of 0.45cm/y and 0.018m?/y per tree, respectively. The generated information is useful for the sustainable
management of Cativo forests. Rev. Biol. Trop. 59 (4): 1813-1831. Epub 2011 December 01.

Key words: annual rings, tropical trees, flooded forest, dendrochronology, Prioria copaifera, radiocarbon dat-

ing, life span.

Los gobiernos buscan encontrar equili-
brio entre el desarrollo econdémico, social y
ambiental. A esta armonia se le denomina
sostenibilidad, cuya finalidad es satisfacer las
necesidades de la sociedad sobre la base del
manejo sostenible de los recursos naturales;
esto es especialmente cierto en cuanto a los
servicios y productos que aportan los bosques
y su biodiversidad (Davey et al. 2003). Existen
dos posiciones contrastantes muy marcadas
acerca del manejo de los bosques y su biodi-
versidad. Una de ellas es la proteccién estricta,
en la cual, a veces como excepcion, se permite
la investigaciéon de la biodiversidad. La otra
linea, atin por construir en gran parte de los

paises tropicales, se caracteriza por permitir un
manejo mds flexible en virtud del cual se extrae
productos en forma sostenible de los bosques
naturales o se emplean sus servicios ambienta-
les sin afectar la base natural de generacion de
esos bienes o servicios.

El manejo sostenible de la produccién
maderable de los bosques tropicales es un asun-
to complejo que depende tanto de factores eco-
némicos, sociales y politicos como técnicos.
En cuanto a estos ultimos, se requiere al menos
informacion acerca de: existencias maderables
de las especies que se someterdn al manejo,
tasas de regeneracion y mortalidad e informa-
cién sobre tasas de crecimiento y relaciones
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entre las dimensiones de los drboles y su edad
(Schongart 2008).

En Colombia no existe atin ordenacion
forestal sostenible de los bosques naturales
a pesar de que cubren cerca del 50% de su
territorio continental (mas de 50 millones de
hectdreas). Un tipo de bosque especialmente
importante en Colombia es el catival. Este
bosque se desarrolla en las llanuras periddi-
camente inundables de los rios Atrato y Leon,
departamentos Chocé y Antioquia, que vierten
sus aguas al golfo de Urabd, Darién colom-
biano. Los cativales sobresalen por conformar
comunidades de varias especies de drboles
entre las cuales el cativo (P. copaifera Gri-
sebac) es dominante. Alli se encuentran los
cativales mas extensos existentes en América,
su drea original cubria 363 000ha (Gonzalez et
al. 1991). Durante mas de 70 afios el cativo ha
sido la base principal de la industria maderera
en el bajo Atrato. Los cativales se clasifican
de acuerdo con la duracién del periodo de
inundacion, en tipo Al, el de mayor duracion
de la inundacion (méas de séis meses), catival
A2, permanece inundado entre tres y séis
meses y catival A3 permanece inundado menos
de tres meses al afio (Gonzalez et al. 1991).
La dominancia del cativo decrece desde el
tipo Al al A3.

El estudio del crecimiento es de gran
importancia para ec6logos y silvicultores por
cuanto permite conocer aspectos de la dindmica
de los bosques y estimar los turnos, ciclos de
corta sostenibles y tamafio de la cosecha de un
bosque o rodal. El crecimiento y la edad de los
arboles tropicales usualmente se estudia con la
informacién obtenida de parcelas permanentes
y el ajuste de esos datos a ecuaciones diferen-
ciales y simulaciones complejas (Del Valle
1979, 1986, 2002. 2003, Lieberman & Lieber-
man 1985, Lieberman et al. 1985, Condit et al.
1993, 1995b, Gonzdlez 1995, Clark & Clark
1999, Baker 2003, Grauel 2004, Bullock ef al.
2004). Hoy son crecientes las investigaciones
que emplean los anillos de crecimiento o bien,
la combinacién de anillos de crecimiento y
radiocarbono (Worbes 1985, Worbes & Junk

1989, Worbes et al. 2003, Fichtler et al. 2003,
Soliz 2010).

El cativo ha sido estudiado por algunos
investigadores con el fin de estimar el cre-
cimiento del didmetro en funcién de la edad
usando informacién proveniente de parcelas
permanentes (Del Valle 1979, 1986, Linares
1987, 1988, Gonzdlez et al. 1991, Condit et
al. 1993, 1995b, Gonzdlez 1995, Grauel 2004).
No obstante, debido al empleo de parcelas per-
manentes los datos obtenidos solo representan
pequeias fracciones de la vida de los drboles.

La dendrocronologia estudia los anillos de
crecimiento de los drboles para extraer la sefial
ambiental contenida en ellos, pero también
para estudiar su crecimiento (Roig 2000). Los
anillos de crecimiento se definen como bandas
de células producidas por el cimbium vascular
en un periodo de tiempo (Kaennel & Schwein-
gruber 1995). En los trépicos la formacion
de anillos se atribuye a periodos alternos de
sequia y lluvia o en drboles que crecen sobre
llanuras inundables, a las condiciones hipdxi-
cas durante el periodo de inundacién (Mariaux
1967, Worbes 1995, 1999, 2002, Schongart
et al. 2002, 2004). No obstante, Fichtler et
al. (2003), encontraron especies con anillos
anuales en La Selva, Costa Rica, un bosque
ecuatorial sin meses ecolégicamente secos, por
cuanto sugieren que los estudios dendrocrono-
l16gicos se pueden extender a todo el trépico sin
excepcion. La existencia de los anillos en los
arboles pudiera ser entonces de origen genéti-
co, aunque las condiciones ambientales pueden
influir en la intensidad de sus caracteristicas.
Igual que muchos drboles tropicales el cativo
forma anillos de crecimiento visibles a sim-
ple vista (Kukachka 1965); McKenzie (1972)
demostré su anualidad.

No existe en la literatura publicada ante-
cedentes acerca del estudio del crecimiento de
arboles tropicales en Colombia mediante técni-
cas dendrocronoldgicas. Atin en todo el trépico
estos estudios son escasos. Esta investigacion
se propone demostrar la frecuencia de forma-
cion de los anillos de crecimiento del cativo y
modelar su crecimiento en didmetro y volumen
empleando anillos de crecimiento.
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MATERIALES Y METODOS

Area de estudio: Los drboles se mues-
trearon en un catival Al en el cafio Pedeguita
sobre la llanura aluvial del rio Atrato que
vierte sus aguas al golfo de Urabd, Darién
colombiano, 27km al sur-este del la ciudad
de Riosucio (7°15°4.40” N-76°58’42.39” O),
a pocos metros sobre el nivel del mar. En el
momento de la toma de las muestras el catival
estaba siendo explotado y, de acuerdo con
la informacién de la empresa Maderas del
Darién, no habia sido intervenido previamente.
El clima es ecuatorial pues no presenta meses
ecoldgicamente secos. La precipitacion media
anual es de aproximadamente 3 600mm con
régimen bdsicamente unimodal (Eslava 1993).
La precipitacién supera 100mm en todos los
meses alcanzando su mdximo en julio con
430mm. La muestra consistié de 11 discos de
sendos drboles cortados aproximadamente a la
altura del pecho.

Preparacion de las muestras: Las seccio-
nes transversales se secaron al aire bajo techo
y se pulieron con lija de grano grueso (No. 30),
disminuyendo gradualmente a grano fino (No.
600). En cada seccion transversal se trazaron
entre dos y tres radios sobre los cuales se le
midieron los anillos y se tomaron fotografias
para describir las caracteristicas anatémicas de
los anillos de crecimiento.

Analisis de radiocarbono: Se emple6
el llamado “efecto de las bombas nucleares”
en el aumento de la concentracién de C'* en
el CO, atmosférico (Worbes & Junk 1989,
Worbes 1995) que es un marcador isotdpico
para datar la fecha de formacion de productos
orgdnicos como la madera posteriores a 1955
(Stuiver et al. 1981, Worbes & Junk 1989).
Bajo el supuesto de anualidad de los anillos se
predaté el aio de formacién de tres anillos en
tres secciones transversales de cativo; esto es,
si los drboles se apearon en 2009 y se contaron
desde la periferia hacia el centro anatémico
del arbol 17 anillos; supuestamente este ulti-
mo anillo se formé en 1991, si fuesen anuales

(predatacién). A cada anillo se le extrajeron
unos 20g de madera con una broca. Las mues-
tras se enviaron al Radioanalytical Laboratory
of the Marzeev Institute of Hygiene and Medi-
cal Ecology de Kiev, Ucrania. Los andlisis de
C'# se calibraron con el programa CALIBOM
de uso libre en la revista Radiocarbon (Hua &
Barbetti 2004, Reimer et al. 2004). Si el afio
predatado coincide con el que arroja la calibra-
cion, es una evidencia muy convincente de la
anualidad de los anillos.

Obtencion de las series: Se denomina
series a los anchos de los anillos medidos a lo
largo de un radio. A cada seccién transversal se
le midieron los anillos siguiendo la direccién
de los radios (previamente marcados) en una
plataforma Velmex, con precisién de 0.00lmm
observando los anillos en el monitor mediante
una cdmara Microcap. Los valores observados
se almacenaron con el software Mesure J2X, en

e

formato ““.raw”.

Cofechado, medicion y ajuste de los
anillos: Este proceso permite realizar el con-
trol de calidad de cada serie eliminando los
errores de medicion, para ello se usé el soft-
ware COFECHA (Holmes 1983). El progra-
ma detecta anillos faltantes o falsos anillos,
asi como los anillos que presentan patro-
nes andémalos respecto de la serie maestra
(Grissino-Mayer 2001).

Los anillos de crecimiento medidos se
suman uno a uno para asi obtener sucesivos
radios los cuales se duplican para obtener
didmetros. Este procedimiento tiene errores
de sobre o subestimacion cuando el centro
anatémico de una seccion transversal no coin-
cide con el centro geométrico correspondi-
ente a un circulo perfecto (Fig. 1). Cuando esto
sucede el ancho de los anillos medidos a lo
largo de un radio (serie) debe ajustarse antes de
hacer estimaciones del didmetro. Para ello cada
ancho se ajusté mediante la siguiente férmula:

Aa = Re Am
Rm
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Fig. 1. Estimacion errénea del didmetro a partir de un radio
medido sobre una seccién transversal excéntrica.

Fig. 1. Erroneous estimation of the diameter from a radius
measured on an eccentric cross section.

dénde: Aa, ancho ajustado; Rc, radio del
circulo perfecto (perimetro de la seccién
transversal/2mw); Rm, longitud del radio sobre el
que se midieron los anchos de los anillos; Am,
ancho del anillo medido.

Modelacion del crecimiento diamétrico:
Con los pares de datos, didmetro y edad, se
estimé una funcion de crecimiento no lineal. La
informacién obtenida de las trayectorias tiene
dos problemas estadisticos: i) los didmetros
en funcion de la edad tienden a ser heteroce-
ddsticos por cuanto la varianza se incrementa
violando el principio de homogeneidad de la
varianza; ii) existe autocorrelacién temporal
entre el didmetro de un afio con el de afios ante-
riores; luego los didmetros no son observacio-
nes independientes. En este estudio se empled
la medida remedial citada por Lema (2003).
Primero se calcula el modelo con los didmetros
no corregidos, luego de verificar la presencia
de heterocedasticidad, se calcula una regresion
simple que busca relacionar los residuales
estudentizados elevados al cuadrado (eiz), y la
variable a predecir en este caso el didmetro (D),

e=by,+b,D ,

con lo que la ponderacion queda W, = l/éi2
para cada D,, donde cada W, es la ponderacion

incluida en el modelo para remediar la hetero-
cedasticidad. Para resolver el segundo proble-
ma se tomé del conjunto original de datos de
edad-didametro (N=2 654) una muestra alea-
toria de 240 datos con los cuales se ajustaron
los estimadores paramétricos del modelo de
crecimiento. Se empled el modelo de von Ber-
talanffy (Vanclay 2003) por su origen tedrico,
versatilidad y amplio uso en silvicultura:

D = a(l-e")y¢

a>0,b>0,c>0 para todo 7 >0,

donde: D, el didmetro a la altura del pecho
(cm); a, la asintota (cm); b, la tasa intrinseca de
crecimiento; ¢, parametro de forma; ¢, edad en
afios y e la constante de Euler. También se cal-
cul6 el incremento corriente anual (ICA) o tasa
de crecimiento absoluto, el incremento medio
anual (IMA) o tasa de incremento medio y la
tasa de incremento relativo (IR) del didmetro
(Assman 1970).

ICA= D’= abc(1-e)<! e

sz D - ad-e
t t
IR= D 1 = abe(l-e?)l e
t D D

Validacion: Para validar el modelo se
tom6 una muestra aleatoria de 50 pares de
datos didmetro-edad diferentes de los 240 con
los que se estimaron los pardmetros del modelo
y se aplicé una prueba de y? con el fin de deter-
minar si existian diferencias estadisticas entre
los didmetros de esta muestra y los estimados
con el modelo.

Lapso vital y tasa de crecimiento: El lapso
vital se estimé calculando el tiempo requerido
para que el didmetro de los drboles alcance
99% del valor asintético (Del Valle 2002).

Con el fin de obtener una tasa de creci-
miento medio que involucre toda la forma de
la curva y no dependa de la edad, se empleo el
valor medio de una funcién (Del Valle 2002)
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para lo cual se escribi6 la ecuacion de von Ber-
talanffy en forma derivada:

dD a /e
o= abc *((B) —1)

Valor medio del crecimiento absoluto o ICA,

=a

D
1
1) @Dy
a dt 22c-1)
D=0

c

Valor medio del crecimiento relativo IR,
D=a
1 1 dD
_f — ZZdD=bc/(c-1)
a D ar
D=0

Volumen aserrable: Con base en 1 126
cativos cuyo volumen aserrable se estimé por
suma de secciones cubicadas en el campo
(Romero 1965) para drboles con D entre 35
y 135cm y didmetro superior del drbol hasta
30cm se ajustd por minimos cuadrados ordi-
narios la funcion alométrica linealizada del
volumen aserrable:

LnV = Ln(a) + bLn(D) + Ln(Z)

donde: In, logaritmo natural; V, volumen ase-
rrable de un 4rbol (m?) hasta 30cm de didmetro
superior; D, didmetro a la altura del pecho
(cm); a 'y b, pardmetros; Z, término multiplica-
tivo del error o factor de correccioén (Zapata et
al.2001). Para el modelo de crecimiento dimé-
trico se emplearon los mismos 240 didmetros
previamente obtenidos aleatoriamente; pero
ahora para estimar sus volumenes. Estos, a su
vez, se emplearon para ajustar el modelo de
crecimiento del volumen en funcién de la edad
de los arboles.

V= A( - ey

A>0,B>0,C>0 para todo 7 >0,

donde: A, la asintota de volumen por 4rbol
(m?), B tasa intriseca de crecimiento de volu-
men; C, pardmetro de forma de la ecuacién

de volumen. También se calcularon el ICA,
el IMA el IR y las tasas promedias absolutas
y relativas mediante el valor medio de una
funcién de la ecuacion de volumen, tal como
con el didmetro. El modelo se validé con 50
volimenes aleatoriamente seleccionados y no
empleados en el ajuste de la regresion.

RESULTADOS

Descripcion de los anillos: Los anillos de
crecimiento son visibles a simple vista en las
secciones transversales pulidas; se observan
definidos por lineas de parénquima marginal
mds claras que la madera de fondo (Fig. 2).
Los poros visibles a simple vista poseen parén-
quima paratraqueal vasicéntrico, en ocasiones
aliforme, romboidal-confluente en tramos de
dos a tres poros de tamafio mediano (de 100
a 200um de didmetro), radios apenas visibles
a simple vista (de 50 a 100gm) (Vasquez &
Ramirez 2005).

Patrones de crecimiento: Comparados los
anchos de anillos de todos los drboles se encon-
tré que si un individuo crece mucho respecto
del afio anterior los demas individuos también
tenderdn a presentar crecimientos altos ese afio.
Por ejemplo, entre los afios 1972-1974, 1987-
1988 existen crecimientos altos. Este patrén se
repite en los afios de menor crecimiento (Fig.
3). Es decir, existe un patrén de crecimiento
comin en todos los anillos. Es de esperar que
los afios con picos altos de crecimiento corres-
pondan a condiciones ambientales favorables.
Una sincronizacién como la observada en la
(Fig. 3) durante mds de 150 afios en su con-
junto aporta evidencias adicionales acerca de
la anualidad de los anillos. Los resultados del
software COFECHA indican que la correlacién
entre cada serie y la cronologia maestra oscila
entre 0.337 y 0.613, la correlacién interserial
(correlacion media) es de 0.476. Todas las
correlaciones fueron significativas con nivel de
confianza del 99% (0=0.01).

Anualidad de los anillos de crecimiento:
Los siguientes son los resultados de porcentaje
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Fig. 2. (A) Seccién transversal de la madera con aumento 10x, las flechas indican el inicio y el final del anillo de crecimiento
(bar: Imm); (B) Plano transversal con aumento de 3x. En ambas vistas son visibles los anillos de crecimiento (bar: 2mm).
Fig. 2. (A) Cross section of wood with 10x magnification, the arrows indicate the start and end of growth ring (bar: 1mm);

(B) Cross section with 3x magnification (bar: 2mm).
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Fig. 3. Ancho de los anillos de 24 series de P. copaifera. Obsérvese el patrén colectivo de crecimiento que sugiere la
existencia de una sefial ambiental anual comun.

Fig. 3. The width of the rings of 24 series of P. copaifera is represented. Note the collective pattern of growth that suggests
the existence of a common annual environmental signal.
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de C'* moderno (%C14M=% error): 112.9+0.6,
120.7+0.7 y 110.0£0.7. La calibracién con
CALIBOMB (Fig. 4) arroj6 probabilidades
entre 91 y 99% de que estos anillos corres-
pondian con el afio predatado. Esta evidencia
per se, ademds de la sincronizacién de los
crecimientos maximos y minimos (Fig. 2) y el
cofechado, permiten afirmar que los anillos de
crecimiento de P. copaifera son anuales.

1960 1970 1980 1990 2000 2010
Cal Age AD

Fig. 4. Determinacién de la anualidad de los anillos de
crecimiento de P. copaifera mediante la calibracién del
contenido de radiocarbono con el software CALIBOM. Las
tres muestras datadas por radiocarbono (entre +10) son de
1991 (97%), 1993-1994 (91%) y 1995 (99%), coincidiendo
con la cuenta regresiva desde que fueron cortados.

Fig. 4. Determination of the annual growth rings of
P. copaifera by the calibration of radiocarbon content
CALIBOM software. It was found that the wood of the
three samples were dated by radiocarbon (within +10)
from 1991 (97%), 1993-1994 (91%) and 1995 (99%),
respectively, years that coincide very nearly with the
annual countdown since the tree was cut or predating.

Crecimiento diamétrico: En la Fig. 5 (A)
se muestran las trayectorias de las series de los
arboles sin correcciéon y en la Fig. 5 (B) las
trayectorias de las series corregidas. Obsérvese
que las trayectorias corregidas de una misma
seccion transversal convergen todas al mismo
valor final debido al factor de correccién. Las
edades de los arboles variaron desde 46 hasta

154 afios. No se observan diferencias impor-
tantes en estas trayectorias debido a que en P.
copaifera el centro anatdmico no se encuentra
muy distante del centro geométrico.

Modelacion del crecimiento diamétrico:
El modelo de crecimiento diamétrico del cativo
en la zona de estudio es

D= 102.748(1 _ e-(0.008)1)1.379

En este modelo R?=0.9342. El estimador
Durbin & Watson (D-W) 1.953 y la autocorre-
lacién de primer orden 0.023 muestran que no
existe autocorrelaciéon temporal significativa,
solo ruido blanco de origen aleatorio. Luego de
aplicar la medida correctiva se encontr6 que los
residuales son razonablemente homoceddsticos
(residuales no mostrados).

Para alcanzar 40cm, didmetro de corta
legal en Colombia, se requieren 88 afios (Fig.
6). Las tasas ICA, IMA e IR de crecimiento
diamétrico se presentan en la Fig. 7 y corres-
ponden, respectivamente, a las ecuaciones:

ICA = E - ].103(] _ e-(0.008)1)1.37() e-(0.00S)t
dt

D 102.748(1 _ e—(().()ﬂx)t)l,379

IMA = —
t 1
dD 1 1_103(1 _ 67(0.008)1)0.379 e—(0.00S)r
IR=— — =
dt D D

El ICA se maximiza cerca de los 40 afos
con 0.49cm/afio. No obstante, a esta edad los
arboles solo tienen 17cm de D (Figs. 6y 7). El
maximo ICA se presenta a los 73 afios, punto
en el cual el ICA=IMA con tasas de 0.44cm/
aflo. A esta edad el D es de 30.7cm (Figs. 6 y
7). La trayectoria del IR muestra que las tasas
de crecimiento decrecen abruptamente hasta
aproximadamente los 20 afios de edad cuando
los arboles alcanzan unos 7cm de D. A partir
de alli el IR continda decreciendo pero a tasas
menores (Fig. 7). Empleando el valor medio de
una funcién se encontré que la tasa media del
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Fig. 5. Trayectorias del crecimiento dimétrico acumulado de los drboles muestreados. Cada linea representa la trayectoria
de crecimiento de una serie de una seccién transversal de P. copaifera. (A) trayectorias con sesgo, (B) trayectorias sin sesgo
después de aplicar el factor de correccion. Obsérvese que en este caso las trayectorias correspondientes a series del mismo
arbol se juntan al final.

Fig. 5. Accumulated diameter growth trajectories of the sampled trees. Every line represents the growth trajectories of a
series of a cross section of P. copaifera. (A) Trajectories with bias, (B) trajectories without bias after applying the correction
factor. Note that in this case the paths of diferent series belonging to the same tree are joined at the end.
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Fig. 6. Crecimiento del didmetro en funcién de la edad empleando el modelo de von Bertalanffy.
Fig. 6. Diameter growth as a function of age using the von Bertalanffy growth model.
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Fig. 7. Tasas de incremento diamétrico calculadas del modelo de crecimiento: incremento corriente anual (ICA) linea negra,
incremento medio anual (IMA) linea punteada, incremento relativo (IR), linea discontinua.

Fig. 7. Diameter growth rates calculated from the growth model: current annual increment (ICA) black line, mean annual
increment (IMA) dotted line, relative increment (IR), dashed line.
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ICA es 0.31cm/afio y la del IR es 2.9% anual.
El lapso vital de la especie es 614 afios.

En la validacién del modelo de creci-
miento diamétrico se encontré que los didmet-
ros predichos no difieren significativamente
de los observados con nivel de confianza del
95% (0=0.05) y 49 grados de libertad, el valor
tabulado (x* s 4, fue superior al calculado:
66.33>54.86.

Ecuacion de volumen: La ecuacion del
volumen de madera aserrable del cativo es:

Ln(V) = Ln(a) + bLn(D) + Ln(Z)

En esta ecuacién R?=0.9248 y el error
estandar de la estimacion (EEE) 0.2098; el
estadistico D-W=1.629 y la autocorrelacién
de primer orden 0.181. Todos estos estadis-
ticos revelan ajustes adecuados. Haciendo la

In(v)

correccion por sesgo; esto es, agregandole al
término independiente 2(EEE) se llega a la
ecuacion de volumen aserrabe con correccion
por sesgo:

Ln(V) =-10.5002 + 2.8060LnD

La Fig. 8 muestra la forma logaritmica de
la ecuacioén con la nube de puntos de los datos
empleados para dicho cdlculo. A pesar de haber
graficado el modelo ajustado con y sin correc-
cioén por sesgo, no es perceptible la diferencia
debido a la escala. Al utilizar las ecuaciones
que modelan el volumen a los 1 126 cativos
empleados para la regresion se encontrd que la
no correccion por sesgo solo afecta en 2.2% el
volumen, menos de 2x10~ m? por 4rbol.

Modelo de crecimiento del volumen aser-
rable: Luego de corregir la heterocedasticidad,

Fig. 8. Ecuacién logaritmica del volumen aserrable con didmetro superior minimo de 30cm. Se incluyen las lineas que
representan la ecuacion sin sesgo y con correccion por sesgos; no obstante, las dos lineas rectas son inperceptibles en esta
escala. Las unidades del volumen son m? y las del diametro en cm.

Fig. 8. Logarithmic equation of saw timber volume up to an upper diameter of 30cm. It includes the lines representing the
equation without bias and with bias correction; however they are imperceptibles in this scale. The units are m? for volume

and cm for diameter.
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tal como se hizo con la ecuacion de crecimiento
diamétrico, se obtuvo la ecuacion de crecimien-
to del volumen aserrable por arbol (Fig. 9):

V= 323(1 _ E-0.025*1)9.765

El ajuste del modelo es estadisticamente
aceptable luego de la correccién por heteroce-
dasticidad: R?=0.99 EEE=0.4256, D-W=1.980
y autocorrelacion de primer orden 0.0112 sugi-
riendo que no existe autocorrelacion signifi-
cativa de errores. El alto valor de R? se debe
atribuir al efecto de la ponderacién aplicada
para corregir la heterocedasticidad de los resi-
duales cuya figura no se muestra.

Durante los primeros 40 afios el crecimien-
to del volumen aserrable es muy lento (Fig.
9). Ello se debe a que hasta que los drboles no
superen los 30cm de D no empiezan a acumular
volumen aserrable, pues la ecuacion alométrica
del volumen aserrable se estimé para drboles
con didmetros de 30cm en la parte superior y
mds delgada del tronco (Véanse los métodos).
Luego de 40 afios el volumen acumulado
incrementa notablemente en forma sigmoidal
alcanzando cerca de 1m? por drbol a los 90

afos, hasta alcanzar la asintota de 3.23m’
cuando r—. Las siguientes ecuaciones expre-
san las tasas de incremento de volumen ICA,
IMA e IR:

ICA = ﬂ - 0.810(] _ e—(0.025)1)8.7()4 e—(0.0ZS)I
dt

\% 3322(1 _ e—(41,025)t)9.764

IMA = — =
t 13
dv 1 0.8]0(] _ e-(0.025)1)8.764 e-(0.0ZS)t
IR=— — =
dar vV 14

El ICA alcanza el maximo valor los 90
afios con 0.033m%/afio por arbol (Fig. 10). A
esta edad los drboles tienen 4lcm de D. El
IMA alcanza su méximo a los 143 afios con
0.018m?/afio por drbol. A esta edad los arboles
tienen 60cm de D. Como se observa en la Fig.
10 en este punto IMA=ICA. El llamado turno
bioldgico de los forestales o del médximo rendi-
miento sostenible anual del volumen es preci-
samente el punto donde se maximiza el IMA;
esto es 143 afios. El IMA medio del volumen es
0.021m%/afio por drbol y el IR 2.8% anual. El
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Fig. 9. Crecimiento del volumen en funcion de la edad empleando el modelo de von Bertalanffy.
Fig. 9. Volume growth as a function of age using the von Bertalanffy model.
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Fig. 10. Tasas de incremento volumétrico calculadas mediante el modelo, ICA linea negra, IMA linea punteada, IR linea

discontinua.

Fig. 10. Volume growth rates calculated by the model, black line ICA, dotted line IMA, dashed line IR.

IR desciende muy rdpidamente hasta aproxima-
damente 30 afios cuando los drboles alcanzan
unos 12cm de D, a partir de esta edad continda
decreciendo aunque a tasas menores.

Al comparar los volumenes aserrables
predichos con los observados se encontré que
no difieren estadisticamente con nivel de confi-
anza del 95% (a=0.05) y 48 grados de libertad
(00548 6317 >10.57). Este resultado valida
estadisticamente el modelo.

DISCUSION

La modelacion del crecimiento del didme-
tro y el volumen de los drboles es una herra-
mienta técnica indispensable en la ordenacién y
el manejo sostenible de los bosques por cuanto
permiten determinar los turnos de corta, las
dimensiones y la produccién esperada asi como
el momento en que las tasas de crecimiento se
maximizan (Vanclay 2003, Schongart 2008).

Igual que muchos darboles tropicales el
cativo forma anillos de crecimiento visibles a

simple vista. Sus anillos estdn definidos por
bandas de parénquima marginal y porosidad
difusa. Estas caracteristicas habian sido des-
critas previamente por otros autores (Kuka-
chka 1965, Mckenzie 1972). Este tipo de
anillos es caracteristico de las leguminosas
(Worbes 2002).

Previamente McKenzie (1972) habia
demostrado que los anillos del cativo eran
anuales empleando el método de marcado del
cambium con alfileres y observando el tejido
formado un afio mds tarde. Linares (1988) y
Grauel (2004), sin aportar evidencias, no creen
en ello y Gonzdlez et al. (1991) consideran
insuficiente el conocimiento de los anillos en
los darboles tropicales como para aplicarlos
para esta especie. Este es un claro ejemplo de
la necesidad de hacer ciencia en esta drea del
conocimiento. Los resultados de esta investi-
gacién confirman los resultados de McKenzie
(1972). En primer lugar, la sincronizacion
observada durante mds de 150 afios aporta
evidencia acerca de la naturaleza anual de los
anillos y de la respuesta a una sefial ambiental
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comtn (Stalhe 1999) como podria ser el pulso
anual de ciclos de inundacién y estiaje. El
cofechado tanto dentro como entre los drboles
aporta también evidencia en este mismo sen-
tido. Finalmente, los resultados de la datacion
con radiocarbono son una prueba adicional,
mads alld de cualquier duda razonable, de la
anualidad de los anillos del cativo.

En el estudio de crecimiento de los drboles
tropicales se han empleado métodos indirectos
y simulaciones basadas en la informacién obte-
nida de parcelas permanentes (Del Valle 1979,
1986, 2003, Lieberman & Lieberman 1985,
Lieberman et al. 1985, Vogel et al. 1986, Gon-
zalez 1995, Condit et al. 1993, 1995b, Grauel
2004). Muy pocos en el tropico han empleado
anillos de crecimiento y la mayoria desde hace
pocos afios (Navar er al. 2001, Brienen &
Zuidema 2003, 2006, Brienen 2005, Schongart
2008, Rozendaal 2010). Algunos cientificos se
quejan de la dificultad de estudiar la dindmica
de las selvas tropicales porque, segin ellos, los
arboles no tienen anillos anuales (Schwein-
gruber 1988, Lamprecht 1990). No obstante,
una muestra de mas de 600 drboles del Brasil
demostrd la existencia de anillos en cerca de
la mitad de ellos (Alves & Angyalosy-Alonso
2000); también en Medellin, de 63 especies
cuya madera se comercializa en la ciudad, 62%
resultaron con anillos visibles a simple vista
(Vasquez & Ramirez 2005). Las pruebas de
anualidad en muchos arboles tropicales son hoy
tan abundantes que siempre que ellos existan la
hipétesis a probar deberia ser que son anuales.
El estudio del crecimiento de los drboles tro-
picales con anillos de crecimiento, cuando se
ha demostrado su anualidad, es quizd la mejor
opcion posible desde diferentes puntos de vista,
como se trata de demostrar a continuacién.

El empleo de parcelas permanentes tiene
estas limitaciones para el estudio del crecimien-
to de los arboles: 1) el establecimiento, marcado
inicial y posteriores remediciones necesarias
para disponer de tasas de crecimiento del did-
metro es muy costoso pues requiere regresar
al bosque durante varios afios para acopiar las
mediciones; ii) toma mucho tiempo, usualmen-
te no menos de cinco afios antes de disponer de

mediciones relativamente confiables; iii) con
frecuencia existen pocos especimenes impi-
diendo disponer de una muestra adecuada para
la mayoria de las especies; iv) con relativa fre-
cuencia las especies que se desea estudiar son
heli6fitas y pertenecen a cohortes coetdneas;
esto es, son producto de claros formados en
la selva en los cuales se regener la especie
antes del establecimiento de la parcela y, por
lo regular, solo se encuentran especimenes de
edades similares. Los métodos que no emplean
anillos de crecimiento parten de la hipétesis
de que los arboles mds grandes tienen mayor
edad, cuando pueden ser de similar edad lo que
produce resultados contraevidentes; v) arrojan
resultados sesgados debido a que por muy pro-
longado que sea el periodo de medicion éste
dificilmente reflejarfa las condiciones ambien-
tales durante el lapso vital de cada arbol; vi)
existen multitud de factores que llevan a que
las mediciones del didmetro en los drboles de
las parcelas permanentes, a pesar del cuidado
que se tenga al efectuarlas, no sean de tan alta
calidad debido a la precision de los instrumen-
tos y a que no se estd midiendo solo la actividad
del cdmbium vascular sino también del corti-
cal, amén de dilataciones y contracciones que
presentan los drboles aun durante un mismo
dia. A todos estos factores se deben las enormes
variaciones encontradas en el crecimiento del
cativo y de otras especies de las selvas tropi-
cales cuyas tasas de crecimiento diamétrico
varfan desde ampliamente negativas (Clark &
Clark 1999, Condit et al. 1993, 1995b) hasta
40 mm/afio (Condit ef al. 1993, 1995b, Grauel
2004). De los sesgos y errores existentes en
las mediciones en parcelas permanentes dan
cuenta estos ejemplos con cativo: con base en
la curva media para los censos de 1982 y 1985
las proyecciones de Condit et al. (1995b) en la
Isla Barrocolorado (IBC) indican que el cativo
requiere 130 afios para pasar desde lcm hasta
60cm de D. Con base en los mismos drboles
pero para los censos de 1985 y 1990 el resul-
tado fue de 180 afios, 38.5% superior. En la
parcela rio Balsas en el sitio Casarete en censos
de 1997 y 1998 Grauel (1999) reporta 310 afios
para que el cativo pase desde 10cm hasta 60cm
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de D; para el mismo sitio y censos de 1997 y
2001 solo requiere 200 afios (Grauel 2004),
110 afios menos.

Por el contrario, si los arboles tienen ani-
llos de crecimiento anuales: i) los costos se
minimizan por cuanto sélo se requiere viajar al
area de estudio en una sola ocasién para reco-
ger las muestras y durante menos tiempo que el
requerido para el establecimiento y medicion
de una parcela permanente; una vez en el labo-
ratorio, el trabajo se puede ejecutar en menos
de un afio; ii) dado que los drboles aportan toda
la informacion de su crecimiento durante todo
su lapso vital no existe riesgo de sesgo debido
a condiciones mds o menos favorables; iii) no
importa si los drboles son o no de la misma
edad; tampoco si pertenecen o no a una cohorte
determinada; iii) el tamafo de la muestra no
estd constrefiido por los estrechos limites de
una parcela; ésta se puede acopiar de un drea
de estudio mucho mayor. iv) estas mismas
muestras podrian servir para estudios acerca de
la dindmica y la competencia en los bosques
asi como para estudios dendroclimdticos, den-
drohidrolégicos y dendroquimicos lo que no
es tan claro en la informacién procedente de
los datos de tasas de crecimiento diamétricas
acopiadas en las parcelas permanentes; v) Los
incrementos se pueden medir con precision de
milésima de milimetro; vi) el crecimiento se
mide exclusivamente como producto de la acti-
vidad del cambium vascular, en muestras secas
y mds estables a los cambios de dimension; vii)
no pueden existir crecimientos negativos.

El crecimiento diamétrico del cativo ha
sido estudiado en parcelas permanentes por
diversos autores, pero hasta ahora ningtin autor
reporta el crecimiento del volumen. Las tasas
de crecimiento del D hasta 60cm de todas las
fuentes disponibles consistentes en 12 cifras
(Del Valle 1979, 1986, Gonzélez et al. 1991,
Gonzilez 1995, Condit et al. 1993, 1995b,
Grauel 1999, 2004), excepto Linares (1987,
1988), arrojan cifras que oscilan entre 0.19 y
0.77cm/ano con media de 0.41cm/afo, cercana
a los 0.43cm/afio de este estudio.

Aunque la mayoria de las parcelas del
estudio de Grauel (2004) se establecieron en

bosques previamente explotados, tal vez donde
mds se nota el efecto de la explotacion de la
madera es en una parcela en la que se estimd
en 80 afos el tiempo requerido para que los
arboles pasaran desde 4cm hasta 60cm de D
(0.70cm/aio). Cuando se comparan los datos
de Condit et al. (1993,1995b), cuya parcela se
encuentra en bosques sin inundaciones anuales,
con los de los otros autores también revelan
que no parece haber diferencias entre las tasas
de crecimiento del cativo entre bosques inunda-
bles y de tierra firme.

Las cifras previamente citadas contrastan
con las de Linares (1987,1988) quien, a dife-
rencia de Grauel (2004), trabajé en bosques sin
intervenciones previas. Linares (1987) afirma
que en cativales A2 esta especie alcanza 60cm
de D en 55 afios (1.09cm/afio) y en cativales
Al en 60 afios (1.00cm/afio). En otro estudio
(Linares 1988) afirma que en bosques no
intervenidos el cativo alcanza 60cm en 38
afios (1.60cm/afio) pero que este tiempo se
puede reducir “significativamente con técnicas
de manejo”. Tasas medias de crecimiento tan
altas son poco creibles; mds aun, sus sitios de
trabajo fueron los mismos de Gonzélez et al.
(1991) y Gonzilez (1995), quienes encontraron
tasas sustancialmente inferiores y se extrafian
de los resultados de Linares (Gonzalez et al.
1991). Para especies con maderas con densidad
similar a la del cativo se puede esperar que las
técnicas silviculturales apropiadas aumenten
las tasas de crecimiento de tal manera que se
alcance hasta 1.0cm/afio en promedio, tal como
lo hizo De Graaf (1986) mediante refinamien-
tos que implican una drdstica reduccion del
area basal, no en selvas tropicales himedas sin
intervencion alguna.

Las tasas de crecimiento del cativo no
son, como podria pensarse, bajas cuando se
comparan con las de otros drboles de las selvas
himedas tropicales no sometidas a interven-
ciones recientes. Manokaran & Swaine (1994)
presentan los resultados de las tasas de creci-
miento diamétrico de los drboles emergentes y
del dosel en tres parcelas permanentes de dos
hectdreas cada una en los bosques himedos de
Malaysia medidas durante 37,36 y 13 afios. En

1826 Rev. Biol. Trop. (Int. J. Trop. Biol. ISSN-0034-7744) Vol. 59 (4): 1813-1831, December 2011



las tres parcelas las tasas medias de crecimiento
diamétrico fueron del orden de 0.25 a 0.30cm/
aflo, similares a las del cativo en esta investi-
gacién. Lamentablemente pocos investigado-
res calculan las tasas de crecimiento medias
absolutas y relativas durante todo el lapso vital
de los arboles (desde D=0 hasta D=asintota)
que es un criterio mucho mds objetivo pues
sintetiza el desempefio total de una especie, lo
que no se logra con la comparacién en edades
o didmetros fijos debido a que estas son funcio-
nes no lineales de formas muy diversas. La tasa
absoluta de crecimiento diamétrico medio de
0.31cm/afio aqui encontrada resulté mds de dos
veces inferior a 0.67cm/afio calculada con los
datos de Del Valle & Lema (1999) para Camp-
nosperma panamense en bosques intervenidos
sobre pantanos de turba del Pacifico sur colom-
biano. En cuanto al crecimiento relativo (IR) la
situacion es la misma: 4.1% y 2.9% anual para
sajo y cativo de este estudio, respectivamente,
Los resultados para cativo de Del Valle (1986)
muestran que la tasa relativa es menor (1.8%
anual, versus 2.9% anual), pero la tasa absoluta
mayor (0.50cm/afio versus 0.31cm/ afo) que
los encontrados en esta investigacion.

En los bosques inundables amazdnicos
Schongart (2008) clasificé de rdpido creci-
miento las especies con densidad de madera
baja (0.23-0.57g/cm?) que alcanzan 50cm de D
en 50 o menos afios. Especies de crecimiento
lento y alta densidad (0.65-0.94g/cm?) que
alcanzan ese mismo didmetro entre 100 y 150
afios. Las especies de crecimiento intermedio
se encuentran entre estos dos limites; tal seria
el caso del cativo cuya densidad es 0.46g/
cm? y requiere 112 afios para alcanzar 50cm
de Condit et al. (1995a) encontraron que el
lapso vital del cativo es 1100 afios. Este cal-
culo se basé en estimar con la tasa de mortali-
dad exponencial el tiempo requerido para que
sobreviva solo el 1%¢ de una cohorte. Cuando
se emplean los datos de la tasa intrinseca de
mortalidad de Condit ez al. (1995a) no para 1%o
sino para 1% los resultados son similares a los
aqui encontrados: 614 afios versus 760 afios.
Ademads, si los cdlculos de lapso vital en este
estudio no se basaran en 99% de la asintota

sino en 99.9%, se obtendrian 902 afios, simi-
lares a los 1 100 afios de Condit et al (1995a).
Pareciera mejor emplear 99% de la asintota por
cuanto los resultados concuerdan con Worbes
& Junk (1999) a quienes la lectura de anillos
de crecimiento les sugieren edades mdximas
de 700 afios para drboles de la Amazonia. No
obstante, existe una gran polémica acerca de la
longevidad de los drboles tropicales. Algunos
afirman que existen arboles con edades entre
800 y cerca de 1400 afios (Chambers et al.
1998). Probablemente los métodos mas con-
fiables son los directos tales como el conteo
de anillos de crecimiento y radiocarbono. Las
proyecciones basadas en tasas de crecimiento
o de mortalidad parecen menos confiables;
por ejemplo Condit et al (1995a) encontraron
lapsos vitales hasta de 2000 afos para Swartzia
simples en Panama.

La teorfa del manejo sostenible desarro-
llada con animales pero ampliamente aplicada
también para plantas prevé que la cosecha
maxima que se puede extraer sin afectar la
capacidad de recuperacién del sistema corres-
ponde al IMA maximo (Odum & Barret 2006).
Esta teorfa se basa en la ecuacion logistica
que es solo un caso particular de la de von
Bertalanffy. Por tanto, en nuestro caso seria,
de acuerdo con la Fig. 10, 0.033m%afio por
arbol a los 90 aios (Fig. 10). Sin embargo, la
teoria desarrollada por los forestales centroeu-
ropeos a finales del siglo XVII y principios
del XVIII (Assman 1970) estipula que el ren-
dimiento médximo sostenible no corresponde
al ICA médximo sino al IMA médximo que se
presenta a edades mayores y con extracciones
sustancialmlente inferiores. En nuestro caso,
de acuerdo con la Fig. 10, ello sucederia a los
145 afios y se producirfan solo 0.018m?>/afio por
arbol. Esto significa que tan primigenia idea de
sostenibilidad era mds conservadora que ideas
posteriores, ampliamente divulgadas en los
textos de ecologia.

Este estudio confirma que, como lo encon-
tré6 McKenzie (1972), Prioria copaifera tiene
anillos de crecimiento anuales. También apor-
ta evidencias de la utilidad y ventajas de
los anillos de los drboles tropicales para los
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estudios epidométricos, superando ampliamen-
te el empleo de modelos de simulacién basa-
dos en informacién de parcelas permanentes.
De nuevo, el modelo de crecimiento de von
Bertalanffy resulté apropiado para el estudio
del crecimiento orgédnico. El lapso vital de la
especie es de unos 600 afios y las tasas medias
de crecimientos diamétrico y del volumen
aserrable son 0.31cm/afio y 0.021m%afio por
arbol, respectivamente. Las tasas medias relati-
vas de crecimiento del didmetro y del volumen
aserrable son 2.9% y 2.8%, respectivamente.
La especie alcanza tasas de crecimiento pro-
medias cuando se compara con otras especies
tropicales. La informacion aqui presentada es
muy importante en el manejo sostenible de los
cativales existentes en su drea de distribucion
que en el continente se extiende desde Costa
Rica hasta el Darién colombiano.
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RESUMEN

El cativo (Prioria copaifera G.) forma bosques domi-
nados por la especie llamados cativales. Durante més de
70 afios el cativo ha sido la base principal de la industria
maderera en el Darién colombiano, siendo, por su alta
productividad y dominancia uno de los bosques tropicales
mds féciles de ordenar sosteniblemente. El propdsito de
esta investigacion es modelar el crecimiento del didmetro
y el volumen del cativo en funcion de la edad asi como las

tasas instantdneas, medias y relativas, empleando anillos de
crecimiento. La anualidad de los anillos se demostré usan-
do el efecto de las bombas nucleares y mediante cofechado.
Con base en los anillos de crecimiento radiales se modelo
el crecimiento del didmetro y del volumen. Esta especie
alcanza 40cm de didmetro en 90 afios y presenta crecimien-
to medio de 0.31cm/afio. El lapso vital de la especie es de
aproximadamente 614 afios. El incremento corriente anual
méximo del volumen a los 90 afios es 0.033m?%/afio, e igua-
la al incremento medio a los 145 afios con 0.018m%/afio. La
tasa media de crecimiento absoluta es 0.021m%/afio. Los
resultados aqui obtenidos sirven como base técnica para el
manejo sostenible de los cativales.

Palabras clave: anillos anuales, arboles tropicales, bos-
ques inundables, dendrocronologfa, datacién por radiocar-
bono, lapso vital.
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