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Resumen

Del Valle -Arango, J.I.: Crecimiento de cuatro especies de los humedales forestales del
litoral Pacifico colombiano. Rev. Acad. Colomb. Cienc. 21(81): 445-466, 1997. ISSN: 0370-
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Durante 12 afios se estudié el crecimiento en didmetro de Otoba gracilipes (Cuingare),
Eugenia spp. (guayabillo), Swartzia amplifolia var. rigida (cufia) y Pithecellobium latifolium
(pinde) en asociaciones de “guandal” y “cuangarial” en el delta del rio Patfa. Para estas espe-
cies disetdneas del sotobosque, el subdosel y el dosel, y mediante métodos estadisticos se
establecieron modelos de las tasas de crecimiento segin el modelo de von Bertalanffy en cua-
tro formas. Se obtuvieron ecuaciones de crecimiento diamétrico para cuatro variables, las cua-
les se discuten criticamente.

Palabras claves: Modelos de crecimiento, humedales forestales Otoba gracilipes, Swartzia
amplifolia, Pithecellobium latifolium, costa pacifica, modelo de von Bertalanffy. Colombia.
Bosques tropicales.

Abstract

During 12 years, growth in diameter of Otoba gracilipes (Cudngare), Eugenia spp.
(Guayabillo), Swartzia amplifolia var. rigida (Cufia) and Pithecellobium latifolium (Pinde) was
studied in “guandal” and “cuangarial” associations in the delta of the Patfa river. For these
species of the understory, the subcanopy and the canopy, models of growth were established
using von Bertalanffy’s model in four forms. Equations of growth in diameter were obtained for
four variables, which are discussed critically.
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Introduccion

El estudio y modelacién del crecimiento de los drbo-
les tropicales €s un tema de gran imporiancia en varios
campos de las ciencias biolégicas, en especial, en la de-
mografia, la teoria sucesional y la silvicultura. La au-
sencia de anillos de crecimiento en muchas especies, o
sus irregularidades en otras, han conducido a un precario
desarrollo de la epidometria en especies naturales del tré-
pico hiimedo. Esta investigacién intenta hacer un aporte
a los métodos de la epidometria y, en especial, al estudio
del crecimiento de tres especies nativas de los humedales
forestales turbosos del Pacifico Sur colombiano, local-
mente conocldos como bosques de guandal; son ellas:
cudngare (Otoba gracipiles (Smith) Gentry:
Myristicaceae), cufia (Swartzia amplifolia var rigida
Cowan: Fabaceae), pinde (Pithecellobium latifolium (L.)
Benth.: Mimosaceae) y de tres morfoespecies aun inde-
terminadas conocidas con el nombre de guayabillo
(Eugenia spp.: Myrtaceae).

El problema

Gran parte de los estudios del crecimiento diamétrico
de los arboles tropicales que no forman anillos anuales
de crecimiento se han basado en el seguimiento del dia-
metro normal o a “la altura del pecho” (D) de numerosos
irboles cuyoes didmetros se marcan y miden en el mismo
lugar durante varios afios. Por lo regular, se establecen
clases diamétricas de amplitudes relativamente arbitra-
rias, pudiendo ser mayores las de las especies de mayor
tamaio. Luego se saca el promedio del crecimiento anual
de los drboles ubicados en dicha clase al inicio del expe-
rimento. A partir de este punto se puede, bien estimar, o
trazar una curva del didmetro en funcién del tiempo t
{edad). Para ello se divide la amplitud de la primera
clase diamétrica entre su crecimiento promedio, obtenien-
do su “tiempo de paso”; esto es, los anos requeridos para
que el “arbol promedio” atraviese la clase diamétrica me-
nor; a esta se le suman los sucesivos “tiempos de paso”
de las siguientes clases diamétricas. De esta manera se
van obteniendo los afios acumulados para alcanzar los
sucesivos limites superiores de cada clase diamétrica.
Con base en estos puntos se puede trazar una curva a
través de los puntos del didmetro en funcién del tiempo.
A veces se armoniza una curva entre los crecimientos
medios por clase diamétrica versus las marcas de cada
clase, ya sea a “mano alzada” o mediante modelos mate-
maticos apropiados (Foggie, 1945; Miller, 1952; Keay,
1961; Prince, 1971; Bell, 1971; Misra, 1974; Dance y
Malleux, 1976; del Valle, 1979, 1985; Rai, 1980; Enright
y Hartshorn, 1981; Luna, 1981), entre otros. Pocos han

empleado modelos compatibles de derivacién-integracién
mediante los cuales se ajustan ecuaciones de la tasa de
crecimiento diamétrica en funcién del didmetro (dD/dt =
f (D)) los cuales, al integrarlos, producen una funcién D
= f (t) (del Valle, 1986; Vasquez, 1988; Chauchard,
1993; Gonzilez, 1994); para ello se ha empleado la ecua-
cién diferencial de crecimiento de von Bertalanffy (1976),
también llamada de Richards y Chapman (Richards,
1959; Chapman, 1961). Hasta ahora pocos han registra-
do la varianza del crecimiento diamétrico o del 4rea basal
(Manokaran y Swaine, 1994; Alder, 1995; Contreras
er al., 1996), aungue sin consecuencias en el resultado
final. Excepcionalmente (del Valle, 1996a) se han em-
pleado los valores individuales del crecimiento diamétrico
de cada uno de los drboles de 1a muestra, aunque Alder
(1995) si lo hizo con los incrementos en el drea basal.
Autores como Lieberman y Lieberman (1987) han op-
tado por una aproximacién no deterministica sino
estocdstica y proponen un método que permite determi-
nar la trayectoria minima, miaxima y mediana del didme-
tro en funcién det tiempo. Esta es una aproximacioén in-
teresante pero tiene el inconveniente de que las tres cur-
vas se juntan en el didmetro maximo presente en la mues-
tra, no permitiendo estimar la edad de drboles de la mis-
ma especie pero de dimensiones mayores de los
muestreados, aunque crezcan en el mismo bosque.

Las aproximaciones deterministicas descritas son de-
ficientes cuando se trata de determinar la curva de creci-
miento de los drboles de grandes dimensiones de una es-
pecie, empleando el crecimiento promedio de todos los
brinzales, latizales y fustales contenidos en la muestra
por cuanto la mortalidad natural tiende a ser mayor en
los 4rboles pequefios con menores tasas de crecimiento.
En relacién con este asunto Manokaran y Swaine afir-
man, basdndose en experimentos de muy largo plazo
(1949-85, 1947-85) realizados en las selvas malayas, lo
siguiente: “Tanto en las parcelas de Bukit Lagong como
de Sungei Menyala, la mortalidad fue significativamente
mayor que el promedio en los drboles con incremento
diamétrico negative o que casi no crecieron y
significativamente menor en los drboles de mds rdpido
crecimiento” (Manokaran y Swaine, 1994 pdg. 61). Las
tasas de crecimiento bajas y aun negativas aportadas por
los individuos que mueren en estadios juveniles afectan
las curvas del D = f (t) tendiendo a aumentar las edades
requeridas para que los drboles alcancen un determinado
didmetro. Si tal planteamiento es correcto, tendria sen-
tido proponer que al construir la curva de crecimiento
diamétrico de los drboles de grandes dimensiones, con
base en la informacion de crecimiento aportada por 4r-
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boles de la misma especie, desde brinzales hasta los ér-
boles mds grandes disponibles en la muestra, sélo deben
tenerse en cuenta los ejemplares de crecimiento mds ra-
pido. Esta hipétesis no es nueva; ya habia sido plantea-
da por Nicholson en 1965 segiin cita tomada de Enright
y Hartshorn (1981); pero surge la pregunta "cudles son
los drboles de mayor crecimiento? Segin Whitmore
(1975) Nicholson empied para estimar la edad de los 4r-
boles més grandes de Sepilok, Sabah, sélo el 4rbol de
mids répido crecimiento en cada clase diamétrica de 9,55
cm de amplitud con el fin de determinar la “edad mini-
ma” requerida para alcanzar su didmetro mdximo. La
“edad promedia” la determiné empleando todos los 4r-
boles de cada clase diamétrica. Tal respuesta motiva
entonces otros interrogantes como estos: “por qué sélo
un individuo? "no habrd un procedimiento mds adecna-
do? "qué verificacién o validacién da fuerza a tal proce-
dimiento? En particular, la validacién es una de las ma-
yores falencias en este tipo de estudios {(Alder,1995).
Aqui se pretende abordar este tema empleando algunas
especies de drboles que crecen en humedales forestales
turbosos del delta del rio Patia en Colombia.

Se conoce muy poco acerca del crecimiento de los
drboles esciéfitos cuyos individuos rara vez o nunca al-
canzan ef dosel y, por tanto, casi toda su vida transcurre
en condiciones de penumbra. Ello se debe, muy proba-
blemente, al poco interés que para la economia maderera
tienen estas especies de tamafio pequefio, maderas den-
sas, bajas tasas de crecimiento y, por lo regular, poco
abundantes. En efecto, ia gran mayoria de los estudios
publicados se han concentrado en las llamadas especies
comerciales de elevado valor econémico y caracteristi-
cas contrastantes con el grupo antes mencionado; no obs-
tante, las bajas tasas de crecimiento registradas para las
especies del sotobosque y del subdosel, sugieren que al-
gunos de sus ejemplares pueden ser tan o mas viejos que
los de especies emergentes; tal hip6tesis se intentara ve-
rificar en esta investigacion.

Materiales y métodos

Area de estudio

La informacién procede de los bosques de guandal
del delta del rio Patfa en el Pacifico Sur colombiano, Aqui
existen unas 125.000 ha de estos humedales forestales
turbosos (Figura 1), en las llanuras de inundacién locali-
zadas entre los rios del delta y la llanura mareal habitada
por manglares (del Valle, 1996b). El clima ecuatorial
con alta nubosidad durante gran parte del afio sdlo per-

mite 3,6 horas diarias en promedio de brillo solar; 1a tem-
peratura promedia anual es de 26°C con muy pocas va-
riaciones mensuales. La precipitacién en los sitios de
registro, segin las isoyetas, varia de 3.500 a 4.000 mm
anuales; la humedad relativa promedia es 89% (del Valle,
1994).

Los suelos, son histosoles formados por capas alter-
nas de turba y sedimentos; se clasifican dentro del
suborden Tropofibrist y se encuentran permanentemente
saturados de agua dulce producto de las lluvias y, por
tanto, oligotréficas; estas aguas son de color marrén ro-
jizo oscuro, negras en apariencia, por su alto contenido
de sustancias orgdnicas; sus pHs entre 3,7 y 4,5 son ex-
tremadamente dcidos (del Valle, 1996b).

Parcelas permanentes

La informacién acerca del crecimiento de las espe-
cies procede de 12 parcelas permanentes cuyos didme-
tros normales (D); esto es, medidos a 1,30 m sobre el
suelo, se midieron cada uno o dos afios entre 1984 y 19%6
(Tabla 1); el 4rea total de las parcelas suma &,0 ha. En
los arboles con D * 10 cm se pint6é una marca perimetral
de color amarillo con pintura de alta calidad resistente a
la intemperie, en lo posible de s6lo un centimetro de an-
cho. Sobre esta misma franja se ha colocado la cinta
diamétrica metdlica (0,5 mm de precisién), en todas las
mediciocnes. Los drboles con D ? 10 cm de la parcela “El
Esteron 4 se midieron con Microdendrometro Sueco y
precision de 0,01 mm. Los drboles se numeraron conse-
cutivamente tanto con pintura como con etiqueta de alu-
minio cuando su tamafo lo permitid; en los mds peque-
fios sélo se empled la etiqueta. Los irboles cuyas di-
mensiones se encuentran entre 1 y 10 cm se midieron
con calibrador digital. (precisién de 0,01 mm); en éstos
s6lo se marcaron cruces en los puntos de apoyo iniciales
del calibrador; sobre estos mismos puntos se efectuaron
las mediciones todos los afios. El didmetro minimo de
medicion sobre todos los drboles de las parcelas fue de
10 cm en unas parcelas y de 5 cm en otras. Los drboles
de tamafio menor se midieron en subparcelas contenidas
dentro de algunas de las parcelas.

Seleccion de las especies

Se seleccioné la especie cudngare (Otoba gracilipes
{Smith) Gentry: Myristicaceae) que, aungue es escidfita
en su edad juvenil, como Io demostré Moreno (1996),
emerge sobre el dosel y alcanza alturas hasta de 40 m y
didmetros normales de 100 cm. También se selecciona-
ron cuatro especies o grupos de especies afines escidfitas
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Figura 1: Area de estudio y localizacién de las parcelas permanentes.
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cuyo tamafio casi nunca les permite llegar al dosel. Es-
tas son: pinde (Pithecellobium latifolium (L.) Benth.:
Mimosaceae), tres morfoespecies denominadas localmen-
te guayabillo (Eugenia spp.: Myrtaceae) y cuiia (Swartzia
amplifolia var. rigida Cowan: Fabaceae). Pinde es una
especie arbodrea tipica del sotobosque que rara vez so-
brepasa los 15 cm de didmetro normal y excepcional-
mente supera los 20 cm y 10 m de altura. Cuiia rara vez
sobrepasa los 25 cm de didmetro normal y excepcional-
mente llega a los 35 cm y 15 m de altura. El complejo
de tres morfoespecies denominado guabillo, comprende
irboles cuya talla maxima es de 45 cm de didmetro y 25
m de altura; eventualmente estas especies pueden alcan-
zar el dosel, que en estos bosques se encuentra entre los
25 y 30 m de altura. Por sus tallas maximas se considera
al pinde como especie del sotobosque, en tanto que a
cufia y guayabilio del subdosel.

Cudngare es una especie de crecimiento relativamen-
te rapido (del Valle, 1995) y muy abundante en estos bos-
ques, al punto que en las asociaciones denominadas
guandal mixto y cuangarial tiende a ocupar ¢l primero o
segundo lugar en cuanto a su indice de valor de impor-
tancia (del Valle, 1996b), es una especie de madera sua-

ve (densidad + desviacién estandar, r = 0,308 = 0,050; n
= 30 drboles muestreados en el corazon a 1,30 m sobre el
suelo) intensamente explotada para emplearla en la in-
dustria de la construccién. Su estructura diamétrica en J
invertida da cuenta de su cardcter disetdneo (Figura 2).
Su arguitectura monopédica muestra un fuerte control
epindstico, caracteristica que s6lo tiende a perderse en
algunos ejemplares emergentes. Estas fueron las razo-
nes para seleccionar la especie. Pinde, gnayabillo y cuifia,
aunque mds escasas que el cudngare, se escogieron por
cuanto se encuentran entre las especies mds abundantes
e importantes entre las dicotiledéneas del sotobosque y
del subdosel; pero ademds, parecen ser muy ubicuas. Las
tres especies tienen maderas relativamente densas (Pinde:
r=10,608 + 0,038; n = 12; Cudia: r = 0,598 + 0,047; n =
10. Guayabillo: r = 0,668 = 0,046; n = 10.) sus estructu-
ras poblacionales tienden a ser disetdneas (Figura 2), cre-
cen lentamente y revelan menor control epindstico pre-
dominando en ellas, por tanto, arquitecturas simpdédicas.

Modelo de crecimiento

Se parte de ia teoria del crecimiento expuesta por
Ludwig von Bertalanffy en 1941 (Richards, 1959;

Tabla 1. Parcelas permanentes empleadas para el estudio

Area Periodos de crecimiento Nimero de arboles

Parcela m? aftos inicial® final*

El Esteron 1 7.740" 1984/85-85/88-88/90-90/94-94/96 105 21 4 4 133 27 7 3
El Esteron 2 6.160! 1984/85-85/88-88/90-90/92-92/95 132 27 0 0 196 20 0 0
El Esteron 3 5.000! 1995/96 66 3 0 0 66 3 0 0
Salahonda | 9.320! 1988/90-90/92-92/95 195 39 3 8 93 24 0 0
Salahonda 2 4.200! 1988/90-90/92-92/95 70 33 8 3 27 i3 1 I
Cepangué 3 5.0000  1991/93-93/95 23 3 7 0 24 3 5 0
Cepangué 4 5.000° 1991/93-93/95 14 1 5 0 13 3 1 0
Naidizales 1 10.000'  1990/92-92/94 87 6 0 0 102 16 1 0
Naidizales 2 5.000! 1990/92-92/94 21 0 )] 20 0 1 0
Naidizales 3 2.500° 1990/92-92/95 46 20 85 59 40 15 75 45
Guabillales 5.000°  1993/95 162 7 7 11 162 7 7 11
San Isidro 10.000*  1993/95 51 o 8 o 51 0 7 0
Total 74.920 972 172 127 85 927 131 105 60

'D > 10 cm en toda la parcela; 1 cm £ D < 10 cm en sub parcelas.

D2 5cm,

*lem =D £ 10 cm.
4 Cudngares, cuilas, guayabillos y pindes, respectivamente.
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Chapman, 1961), e incluida en su libro afios mds tarde
{von Bertalanffy, 1976). Para von Bertalanffy el creci-
miento surge de la oposicién entre el anabolismo y el
catabolismo (Fotosintesis y respiracién en los vegetales,
respectivamente); o sea, los drboles crecen cuando la fo-
tosintesis supera la respiracién. Estas dos variables se
expresan como funciones alométricas simples

dD/dt = hiD)" - g(D) m< i, (1)
donde: dD/dr = tasa de crecimiento diamétrico, cm

afo™

3

D = didmetro normal, cm,
h = constante de proporcionalidad anabdlica,
g = constante de proporcionalidad catabélica,

m = constante alométrica del anabolismo.

Gonzilez (1994) propone la siguiente expresion
dD/di = g(D) - h' (D)"m >1, (2)
cong =-g, v h=-h

La variable tiempo o edad () resulta de la integracién
de las ecuaciones (1) y (2). En m = I existe una indefini-
cidn matematica denominada “muro de Gompertz” (Osumi
e Ishikawa, 1983); ello se subsana haciendo m muy proxi-
ma a la unidad por exceso o defecto. Si se establece la
condicién inicial: D = De cuando ¢t = to, entonces

D = A (1- pettranlitm 3
donde: A = (h/g)""™ , asintota del didmetro, cm,
k=(1-m)g,
b =1 -(DolA)"™,
t 3 0 es la edad (afios)} asociada con cada didmetro (D),
Do = didmetro inicial en to, cm.

La forma de la curva depende del valor de m: sim > /
la curva es sigmoidal, tipo logistico; en m = 2 se llama
logistica. 8i m < { se llama tipo Mitscherlich y tiende a
ser céncava hacia abajo; en m = 0 se llama de
Mitscherlich (Osumi ¢ Ishikawa, 1983).

Con frecuencia sucede que en la muestra no se en-
cuentran representados arboles de las mayores dimensio-
nes de cada especie. Esta es la situacién en los bosques
de guandal del presente estudio por cuanto han sido in-
tervenidos intensamente para la extraccién maderera du-

rante las dltimas cinco décadas (del Valle, 1993). Cuan-
do esto sucede, la determinacién de la asintota basada en
los estimadores de h, g y m, obtenidos mediante regre-
sion de los modelos (1) y (2), empleando drboles muy
pequefios en comparacidén con el miximo local de la es-
pecie, puede producir grandes sub o sobreestimaciones.
En estas situaciones del Valle (1986) propone el siguien-
te procedimiento. En el mismo bosque se localizan y
miden los drboles de mayor didgmetro y que, de acuerdo
con los habitantes locales, correspondan al méiximo ta-
mafio para la especie en el sitio; también es posible en-
contrar esta informacién en los registros de inventarios
confiables realizados en el mismo bosque. Estimada la
asintota se procede asi:

si A = (h/g)V"", entonces g= h(4™'"); luego
dD/dt = h(D™ - A" D), 4)

donde: A = diametro del drbol de mayor tamafio co-
nocido en el bosque, el cual se asume como asintota.

Con base en datos de inventarios y otras observacio-
nes llevadas a cabo en los bosques de guandal, se obtu-
vieron las siguientes asintotas para el didmetro normal:
cuidngare 100 cm, guayabillo 45 cm, cufia 35 cm, pinde
21 em. Reemplazando estos valores en el modelo (4) se
estiman h y m por minimos cuadrados mediante regre-
si6n no lineal.

Algunas parcelas se han medido durante 12,5 aiios
(El Esterén 1) en tanto que otras sélo durante afio y me-
dio a tres afios (Guabillales, San Isidro, El Esterén 3);
para hacer mds comparable la informacién de crecimiento
se ha fraccionado el aporte de los drboles de cada parce-
la entre un minimo de 1,2 afios y un méaximo de cuatro
afios (Tabla 1). De esta manera cada drbol de las espe-
cies seleccionadas presente en la parcela El Ester6n i,
por ejemplo, y que sobrevivié los 12,5 afios, aportd cin-
co registros independientes: 1884/85, 85/88, 88/90, 90/
94, 94/96. Tal fraccionamiento, ademds de homogenizar
el aporie de las diferentes parcelas, estd mds de acuerdo
con el cédleulo diferencial que requiere que los Dd y Dr
sean pequefios como para poder asumir las tasas de cre-
cimiento anual diamétricas como dD/dr.

Con base en el método descrito se calculan las curvas
de crecimiento de las cuatro especies en estas cuatro for-
mas: 1. Con los registros individuales aportados por to-
dos los drboles; 2. Con todos los registros de los drboles
individuales a partir de la clase diamétrica de 30 ¢cm en
que los drboles superan el dosel (cudngare), o se pueden
considerar “adultos” para las demads especies: 12 ¢cm para
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Figura 2. Estructura diamélrica de las cuatro especies; en cada una se seiiala el didmetro tope (D) y el niimero de arboles (Nb) tomados como base para
calcular las curvas de mayor crecimiente. Para cudngare aportaron todas las parcelas de la tabla 1 excepto Naidizales 2, Naidizales 3 y E] Esteron 3. Para
guayabille aportaron Naidizales 3, Cepangué 3 y 4 y San Isidro. Para cuiia aportaron Naidizales 3, El Esterdn | y 2 y Salahonda 1 y 2. Para pinde
aportaron Naidizales 3, Salahonda y Guabillales.

cufia, 6 cm para pinde y 10 cm para guayabillo. Median-
te las ecuaciones de las estructuras diamétricas conteni-
das en la Figura 2, se determind el nimero de drboles
por hectdrea para éstos didmetros resultando para las cua-
tro especies 9, 3, 6 y 4 drboles ha'!, respectivamente. Para
las clases diamétricas inferiores a los limites previamen-
te definidos, sélo se tuvo en cuenta la proporcién corres-
poundiente de los registros selecciondndelos por su ma-
yor crecimiento. Asi, por ejemplo, para la clase 30 cm
cudngare, arrojé en una hectdrea 9 drboles; para la clase

25-30 cm se tendrian en cuenta, entonces, sélo los 9 drbo-
les; ha'! de mayor crecimiento y no los de 11 restantes de
la estructura diamétrica (Figura 1); pero como en esta cla-
se hay 256 registros de crecimiento, este niimero equiva-
li6 a 209 registros seleccionados entre los de mayor creci-
miento. De igual manera se procedid con todas las clases
menores al limite establecido y para todas las especies.
Este procedimiento se¢ denominard en lo sucesivo arboles
de mayor crecimiento; 3. Con los promedios por clase
diamétrica de todos los drboles ponderados por el nimero
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de registros que aportan a cada promedio; 4. Con los pro-
medios més la desviacion estandar por clase diamétrica.

Validacién

Se propone llevar a cabo una validacién del método
con base en las cuatro especies incluidas. Para ello se
determiné la edad con C' a muestras de madera extrai-
das del centro anatdmico de secciones transversales en
torno de 1,30 m sobre el suelo, o cuando el didmetro se
normalizé si habia contrafuertes en la base. Las mues-
tras fueron cilindros torneados de 1,2 a 2,0 cm de didme-
tro y de 25 a 35 cm de longitud, cuyos pesos secos a 100
+ 1 °C oscilaron entre 30 y 90 gr. Este procedimiento
permite determinar la edad de drboles cuya madera mas
antigua contenida en la seccién se formé antes de 1950,
esto es, la edad antes del presente (afio de 1950). Cuan-
do la madera se formé después de este afio se empled el
llamado “efecto de las bombas” producido por las explo-
siones nucleares superficiales efectuadas en las décadas
de los cincuenta y los sesenta (404 en esta Gltima década
segiin Worbes y Junk (1989). Estas explosiones aumen-
taron el contenido de C" en la atmdsfera alcanzando su
mdximo en el hemisferio norte entre 1963 y 1965 (Stuiver
et al., 1981, Worbes, 1995; Worbes y Junk, 1989). A
partir de este punto nuevamente el contenido de C" de-
clin6é. Entonces, determinando en una muestra extraida
del centro del drbol su concentracién de C* (% moder-
no) ¥y comparandola con los contenidos publicados para
la evolucién de estas variables en la atmdsfera a partir de
1950, se determina la fecha de formacién de esa madera
y, por tanto, la edad del 4rbol debido a que la madera
contiene C* en igual proporcién que el contenido de este
isétopo en la atmdsfera en el momento de su formacién.
Ahora bien, a una determinada concentracién de C" (%
moderno) en fa madera formada después de 1950, le pue-
den corresponder dos fechas diferentes por cuanto puede
intersectar en dos puntos la curva del C* atmosférico
(Figura 3). Esta duda se resolvié determinando la con-
centracion de C'* (% moderno) de una segunda muestra
paralela al cilindro central de cada seccidn, pero situada
unos 1,5 a 2,0 cm del centro. Ello permite dilucidar cual
es la edad correcta en las edades posteriores a 1950, Pero,
también, son una importante ayuda en muestras cuya
madera se formé antes de ésta fecha. El pico de C* (%
moderno) es mayor en las altas latitudes que en el trépi-
co y mayor en el hemisferio norte que en el sur (Worbes
y Junk, 1989; Stuiver ez al., 1981); no obstante, como
lo revelan las curvas de Stuiver er al. (1981), estas se
juntan a partir de 1970. Para la datacién se empled la
misma curva utilizada por Worbes y compafieros, tanto
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Figura 3. Niveles de radiocarbén en el aire del trdpico de acueerdo con
Worbes (1995) y Worbes & Junk (1989) hasta 1980; a partir de esta
fecha se han empleado los datos graficos de Fruholmen, Noruega, pero
con el ritmo anual sugerido por los datos tabulares de Smilde, Holanda,
(datos publicados por Meijer et al., 1995). La muestra del centro del
arbol 34 (34A) pudo haberse formado en 1964 ¢ en 1967. La muestra
lateral indica también dos fechas de formacion posible: 1962 y 1978.
Dado que esta muestra €3 mds joven, se concluye que la fecha correcta

~ de la muestra 34 A es 1967. El drbol tiene 29 afios (1996-1967).

para el trépico sur en la Amazonia cerca de Manaos
{Worbes et al., 1992; Worbes y Junk, 1989) como en el
trépico norte en las sabanas de Venezuela y en Costa Rica
(Worbes, 1995; Worbes y Junk, 1989) la cual se extien-
de hasta 1980, A partir de este afio y hasta 1994 se com-
pleté la curva con los datos grificos de DC'"*(%o) corres-
pondientes a Fruholmen, Noruega, la cual presenta con-
tinnidad con la anterior, pero correlaciondndola con los
datos tabulares de Smiilde, Holanda, para conservar las
variaciones anuvales segin informacién publicada por
Meijer et al. (1995). DC'*(%e¢) se transformé en C'* (%
moderno) mediante la ecuacién

C" (% moderno) = (DCY %c/10) + 100,

el resultado se aprecia en la Figura 3. Los andlisis de
C!" fueron realizados por el laboratorio Beta Analytic Inc.
de Miami, USA, mediante la técnica radiométrica conven-
cional: pretratamientos por lavado con alcali-dcido-alcali
y sintesis final del benceno al que se le determiné el con-
tenido de C'* en un espectrémetro de destellos (Scintillation
spectrometer). El laboratorio empleé la dendrocalibracién



DELVALLE - ARANGO., J. L.: CRECIMIENTO DE CUATRO ESPECIES DE LOS HUMEDALES DEL LITORAL PACIFICO 453

de Pretoria (Vogel et al., 1993) para transformar las eda-
des AP en AD (anno domine) o edad calendario.

Seleccion de los arboles para andlisis de C*

Para el cudngare se seleccionaron de las parcelas per-
manentes de El Esterdn seis de los drboles de mayor dia-
metro. En cuanto a pinde, gunayabillo y cuiia se seleccio-
naron de a cuatro: ocho en la parcela “El Ester6én 17, uno
en El Esterén 2, uno en guabillales y dos en el 4rea de El
Esterén fuera de las parcelas, buscando también los de
mayores dimensiones.

Resultados y discusion

La Tabla 2 contiene las cuatro ecuaciones de regresién
de las tasas de crecimiento, correspondientes al ajuste del
modelo 4 para cada una de las cuatro especies; ellas son:
1, para todos los registros sin agrupar; 2, para los drboles
de mayor crecimiento; 3, para los registros promediados
por clase diamétrica; 4, para el promedio por clase
diamétrica mas la desviacién estindar. A pesar de la am-
plia dispersién observada en los registros de crecimiento,
y ain en sus promedios por clases diamétricas y en las
desviaciones estdndar (Figuras 5 a 8), 9 de las 16 regresio-
nes fueron estadisticamente significativas (p < 0,01). En
todos los casos la regresion que empled el promedio de
datos por clase diamétrica ponderada por el mimero de
registros aportados mosiré los mejores ajustes por cuanto
explicé desde cerca del 81% de la varianza en el pinde
hasta mas del 98% en el cudngare. El resultado es légico
por cuanto el promedio disminuye en gran medida la
varianza asociada con el crecimiento dentro de cada clase
diamétrica. Mientras en cudngare y en guayabillo sélo las
segundas regresiones no fueron significativas, en cuiia fue-
ron significativas la segunda y la tercera y en el pinde la
inica que resultd significativa fue la tercera; en las de-
mis, su coeficiente de determinacién fue cero, reflejando
el peor ajuste del modelo entre las coatro especies.

La amplia dispersion de los registros de crecimiento
individuales con crecimientos positivos muy altos e, in-
clusive, con crecimientos negativos, podria contener al-
gunas observaciones extremas (outliers) y, por tanto, po-
sibles de descartar desde la perspectiva estadistica; ello
no se hizo por cuanto la aleatoriedad de los errores im-
plica que si se descartan los valores negativos la regre-
si6n se sesgaria hacia tasas de crecimiento mayores; ade-
mis, el anilisis cuidadoso de las mediciones sucesivas
de los drboles que produjeron esos registros revelan que
son coherentes y confiables.

La integracién de las ecuaciones de tasas de creci-
miento producen las respectivas ecuaciones de crecimien-
to diamétrico presentadas en la Tabla 3 y representadas
en la Figura 9. Por su origen matemdtico y no estadisti-
co se desconoce el ajuste de estas ecuaciones. Nétese en
la citada figura que las ecuaciones para cada especie tien-
den a la equifinalidad en razén del empleo de la misma
asintota. Esta tendencia la concibid von Bertalanffy
(1976) desde la formulacién de su modelo.

Puesto que las edades estimadas con C" correspon-
den al promedio del micleo central analizado, cuyo dii-
metro fluctud entre 1,2 y 1,5 cm, y no exactamente al
centro del 4rbol, los didmetros de partida de las curvas
(Do en la Tabla 3} que fluctian entre 0,9 y 1,1 cm, tienen
la virtud de compensar en gran medida el tiempo reque-
rido por los 4rboles para la formacién de dicho micleo.
No debe subestimarse la importancia de esta compensa-
cién por cuanto los modelos de este tipo son altamente
sensibles a cambios en las condiciones iniciales como lo
demostré Campos (1996) para el modelo logistico,

Las edades calibradas y sin calibrar de los 18 drboles
analizados se presentan en la Tabla 4, Excepto los 4rbo-
les 20, 14 y 8, a los que sélo se les analizé la muestra A,
los demds presentan resultados de C' para ambas mues-
tras: A central, B lateral. Cuando ambas muestras fue-
ron posteriores a 1950 sus contenidos de C* (% moder-
no) permitieron una determinacién muy segura de la edad.
Ademas, las pequeiias desviaciones estandar de estas de-
terminaciones (de + 0,7% a = 0,9%) implican una proba-
bilidad de error muy pequefia. Por ello, la determina-
cién de la edad de los drboles 2, 10, 22, 19, 9 y 34, no
presenté dudas. En dos drboles (5 y 15) la muestra A
resulté posterior a 1950 y 1a B antes de este afio, resulta-
do contraevidente. Otro elemento que le agrega comple-
jidad a la interpretacién de las edades calibradas provie-
ne del hecho de que en la porcién de la curva de calibra-
ci6n util para estos andlisis, entre 1500 y 1950 AD, pre-
senta cuatro maximos relativos y cuatro minimos en ra-
zdn de su trayectoria sinuosa (wiggled). Ello condujo a
que las edades AP intersectaran en algunos casos varias
veces la curva de calibracidén; como ocurre con la mues-
tra 20A (200 = 50 afios AP) que la intersecté en cuatro
puntos (Figura 8). Puesto gque la minima absoluta de la
curva de calibracién corresponde a C' = 92 afios AP y
1900 AD, las edades no calibradas (AP) menores de esta
edad no intersectan la curva de calibracién; por tanto, se
desconocen sus edades calendario promedias, pero, de
acuerdo con van Daalen et al. (1992), a quienes les re-
sultaron varios drboles en esta situacidn, se puede afir-
mar que su madera se formé entre 1900 y 1950. Ello se
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mayor crecimiento; C empleando el promedio ponderado por clase diamétrica, se presenta + la desviacidn estdndard; D con base en el promedic de la
desviacién esltandard.

presentd en ambas muestras del 4rbol 6 asi como en la
17B, 15B y 18B. En estos casos, las intersecciones de 1
o 6 2 o aportan alguna ayuda. Finalmente, las edades
C!" sin calibrar arrojaron desviaciones desde *+ 50 hasta
+ 60 afios AP, muy altas comparadas con las obtenidas
por van Daalen et al. (1992) para Pterocarpus angolensis
en Sur Africa (de £ 15 a = 21 afios AP), pero de rango
similar o inferior a las de Ash (1983, 1985, 1986) para
Agathis robusta (x 55 a £85 afios AP), A. vitiensis (=
48 a + 100), asi como las de Enright {citado por Enright
y Hartshorn, 1981) para dos especies de Araucaria (x
80 a £ 115 afios AP), todas estas especies del trépico de

Australia y de la isla de Fiji. Tan amplias desviaciones
estandar en drboles relativamente jovenes dificultan aiin
mds el anilisis en una porcién de la curva considerada
por Stuiver (1978), autor de una de las curvas de cali-
bracién mds empleadas, como particularmente dificil
de interpretar.

Se sabe que en los drboles pueden migrar compuestos
orgdnicos formados con posterioridad al nicleo central de
la madera hacia el centro del drbol (Worbes y Junk, 1989,
van Daalen et al., 1992; Tamers y Hood, 1997). Estos
“contaminantes” pueden dar lugar a dataciones con
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Figura 5. Como en la Figura 4 pero para guayabillo; més detalles en el texto.

radiocarbon muy jévenes o muy viejas; los pretratamientos
acido-alcali-acido tienden a eliminar tales compuestos
orgdnicos, en particular el lavado con NaOH pero, puesto
gue no aseguran su total eliminacién, en ocasiones se acu-
de al andlisis de la celulosa pura (van Daalen et al., 1992).
El andlisis por espectrometria de aceleraciéon de masas,
previa transformacién de la muestra en grafito puro, tam-
bién arroja resultados muy satisfactorios (Worbes y Junk,
1989), perc a menudo los hace prohibitives. También debe
tenerse en cuenta que las curvas de calibracién se han ela-
borado analizando muestras compuestas de 10 a 20 ani-

llos de los 4rboles empleados en la calibracién (van der
Plich y Mook, 1987; Tamers y Hood, 1997); por tanto,
poco detectan las variaciones del C" producidas cada 11
afios por las manchas solares (van der Plich y Mook,
1987). Puesto que muchas muestras pueden no cumplir
con el criterio de los 10 a 20 afios, las edades C'* se deben
considerar como aproximaciones {Tamers y Hood, 1997).

Resta adn otro factor que puede disminuirle exacti-
tud a la estimacién de la edad de los drboles con C'. En
rodales densos los drboles juveniles presentes en el
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Tabla 2. Ecuaciones de tasas de crecimiento de las cuatro especies, manipulando los datos en cuatro diferentes formas (véase
nota de pie de pagina). Se incluye el tamafio de 1a muestra (n) y el coeficiente de determinacién (% 1)

Especie dD/dt (cm afio!) = n® %r?

Cutingare 3,6685( D" - 100°*** D) 2508 7.7+
Cutingare 0.6665(D"*” — 100" D) 1253 000 ns
Cusngare’ 0.6357(D"** - 100" D) 13 9851
Cutngare’ 7,6150(1_)0-99"8 — 10002 D) - 65,48+
Guayanitlo 0,9992(D°*7 - 45004 p) 239 12,240+
Guayabillo? I ,2428(130’980] — 45000%9). D) 51 2,32 ns
Guayabillo? —0,0034(13"“94 — 459459 D) 10 93,24%%
Guayabillo* —-0,01 03(D’ 661 _ 4 5(0-5661), D) 10 70,20%*
Cuiiat 0,0747(D"""”5 — 350, D) 250 0,001ns
Cufa? 0,392 7(1)4"2““ _ 35(-1a0), D) 106 14,814
Cuia 0,0799(1)0'““ — 35083, D) 0 04174+
Cufia® 0,15 72(D" 2087 _ 35008, D) 11 19,5 ns
Pinde 11101 D" = 217 p) i1 0,00 s
Pinde’ 17537(D"" = 210" ) 3 0.00 s
Pinde’ I 8721(D° w70 _ 5 (00130, D) 6 80,75+
Pinde* 4 7251(0" 9867 _ 51(-00133) D) 6 0,00 ns

"Todos los registros individuales.

* Arboles de mayor crecimiento (M4s detalle en el texto).
*Promedio ponderado de los registros por clase diamétrica.
“Promedio més la desviacidn estdndar.

*Nimero total de registros (para 1 y 2) o de promedios por clase diamétrica (para 3 y 4).

**Significativo para p > 0,01,
ns. no significativo.

sotdbosque captan CO, de la respiracién del suelo y, por
ello, tienen un contenide de radiocarbon diferente del
atmosférico (Medina y Minchin, 1980)

A pesar de las dificultades mencionadas, la confronta-
cién de los anillos de crecimiento en 4rboles tropicales

con su contenido de C™ ha demostrado ser de gran utili-
dad en estudios dendroclimatolégicos y silviculturales
(Ash, 1983, 1985, 1986, Worbes y Junk, 1989; Worbes,
1995) y ha servido para demostrar la existencia de anillos
anuales tanto en 4rboles de las vdrseas amazonicas como
del tropico australiano. Pero, a diferencia de los autores
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TFabla 3. Ecuaciones de crecimiento de las cuatro especies correspondientes a la integracién de las ecuaciones de las tasas de
crecimiento (Tabla 2). Do es el difimetro menor registrado para cada especie (D = Do cuando t = to). Los superindices de cada

especie tienen igual significado que en la tabla 2, i en D, tiene valores de 1 a 4 de acuerdo con el superindice

Especie ]::: c[:; _
Cutngare’ 09 100(1- 00415 exp[-0,0317(¢ 1)) """
Cudngare’ 0.9 100(1-0,9106 exp[—0,0322(z - :o)])’ i
Cuéngare’ 09 100(1 - 0,2812 exp[~0,0323(t - ) )” 205
Cutngare* 0.9 100(1 ~0,0424 exp|-0,0671(t - zo)])”"’ e
Guayabillo L1 45(1-0,0587 exp[-0,0153(: - 1)])
Guayabillo? 11 45(1 ~0,0712 exp|-0,0229(t - to)])59-25u
Gutyabillo? 11 45(1+ 10,1356 exp|-0,0261(t - )]}
Guayabillo* 1,1 45 (I +7,1743 exp[—0,05 03( - to)])_l'm
Cura L1 35(1-0,8552exp|~0,0057(t - 1)]) ™"
Cuia? 1 35(1-0,9875 exp[-0,0055(t — )])"”
Cut? 11 35(1-0.8890 exp|-0,0530(s ~1.)])
Cutia L1 35(1- 07418 exp[-0.0153(t - )
pinde’ 10 21(1-0,0662 exp[—0,0234(t -6))
Pindc? 1,0 21(1-0,0798 exp|-0,0454(t - t,,)])”'“"’
Pinde? 1,0 21(1-0,0388 exp[~0,0234(t ~ )]}
Pinde! 10 21(1-0,0385 exp[~0,0603(t 1))

citados que contaron con arboles con anillos claramente
visibles y concéntricos, los aqui estudiados carecen de
ellos. A continuacion se explica como se llegé a la edad
calibrada de los drboles que presentaron dificultades.

Arbol 5: la muestra A arroja 41 afios de edad de acuer-
do con su contenido de C'* (% moderno), pero estas me-
diciones muy cercanas a 1950 pueden, en opinién de
van Daalen et al. (1992), resultar con C¥ (% moderno)
levemente por encima del 100%, aunque hayan vivido
durante poco tiempo después de 1950 y parte de su ma-
dera se haya formado antes de este afio. Mediante tasas
de crecimiento (didmetro dividido entre el crecimiento
promedio anual basado en 12,5 afios de mediciones) se
estimé la edad en 30 afios. En la muestra B, mas joven,
su edad C" produce edades calibradas de 71, 181, 261 y

306 afios, inconsistentes con la muestra A. Se decidié
asignar a este arbol el promedio de la muestra A, 41 afios,
y la edad calibrada mds reciente de la B 71 afios, resul-
tando 56 afios, Arbol 6: ninguna de las dos fechas CY
sin calibrar intersecté la curva de calibracion. Ello de-
muestra que su madera se formé entre los afios 1900 y
1950. 2 s en la curva de calibracién s = desviacién estdn-
dar arroja edades para la muestra A, de 61 a 191 afios y
de 251 a 316 afios; para la B estas son 271 a 321 afios y
51 a 146 afios; mediante tasas de crecimiento durante
12,5 afios se estima la edad en 46 afios. Por tanto, la
edad mas probable es de 61 afios. Arbol 7: la edad C*
de la muestra A al intersectar la curva de calibracién su-
giere estas edades: 51, 196, 221 y 321 afios; la muestra
B: 81, 116, 161 y 171 afios. La edad mis cercana a la
estimada con tasas de crecimiento (35 afios para 12,5 aios
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de mediciones) son los 51 afios de la muestra A; no obs-
tante, los 81 afios de la muestra B son contraevidentes
por cuanto se sabe que esta muestra es mas joven. Ana-
lizdndola para 2o A indica edades de 46 a 351 y la B de
46 a 331. Por tanto, se puede aceptar 51 afios como la
edad mds probable del drbol. Arbol 12: 1a edad C' de la
muestra A intersecta la curva de calibracién en cuatro
puntos correspondientes a las edades: 61, 191, 251 y 316
afios. La muestra B arroja 40 afios en la Figura 3. La
edad mds probable del drbol es de 61 afios. Aunque pa-
reciera demasiado tiempo 21 afios entre la muestra cen-
iral y 1a lateral, es muy posible que la muestra lateral
tuviese compuestos de carbono formados tanto antes como
después de 1950; otras fuentes de error, ya discutidas,
tampoco se pueden descartar. Arbel 17: la edad C* de
la muestra A intersecta en cuatro puntos la curva de cali-

bracién sugiriendo estas edades: 56, 196, 226, 321 anos;
la edad C" de la muestra B no intersectd la curva de ca-
libracién, arrojando edades 1s de 76 a 136 afios, 141 a
176 afios y 276 a 296 afios vy 2o de 56 a 196 afios y 226 a
321 anos. La edad estimada con tasas de crecimiento
(mediciones durante 4,5 afios) fue de 113 afios. La edad
mds probable de este drbol es de 56 afos. Arbol 20: con
86lo informacién de la muestra A y sin datos de creci-
miento por cuanto el drbol fue cortado fuera de las par-
celas permanentes, la decisién sobre la edad probable es
muy subjetiva. La edad C" intersecta la curva de cali-
bracidn en cuatro puntos, cuyas edades son: 51, 201, 216,
y 326 afios; con 1s se obtiene: 46 a 66 afios, 186 a 256
afios y 311 a 341 afios. Dentro del contexto del creci-
miento de esta especie la edad mds probable es de 201
afios y 1s de 186 a 256 afios. Arbel 14: su edad de acuerdo
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con el C* (% moderno) es de 42 aifios en la Gnica mues-
tra disponible; no habiendo otra muestra que aporte evi-
dencias y dada la cercania del arbel al origen de la curva
donde esta es poco precisa, por cuanto la madera mas
cercana al centro del drbol pudo haberse formado antes
de 1950 y, ademds, por la poca pendiente de la curva, se
ha decidido considerar que su edad es mayor de 42 aiios,
pero este dato no se tendra en cuenta en andlisis poste-
riores. Arbol 15: el C* (% moderno) de la muestra A
sugiere 42 afios pero, podria ser que la muestra tuviese
parte formada antes de 1950; la muestra B mds joven,
sugiere que su madera se formd poco antes de 1950 lo
cual es contraecvidente con la edad de la muestra A. En
la muestra B la edad C'* de 40 afios AP no intersecta la
curva de calibracién; sélo lo hace con 2¢ sugiriendo es-

tos rangos: 71 a 181 afos y 261 a 300 afios. Por estar
muy por debajo de la minima absoluta de la curva de
calibracién (1900 AD) solo la edad de 71 afios tiene sen-
tido. Se decidié promediar la edad de la muestra A con
ésta iiltima edad y se le asignd a este arbol 56 afios. Arbel
16: la edad C" de la muestra A produce seis edades ca-
libradas: 76, 136, 141, 176, 276 y 296 afios; la edad C"
de la muestra B, arroja al calibrarla 331 afios, mayor que
todas las edades de la muestra A, a pesar de que se sabe
que es mas joven; no obstante, si la muestra B viese 205
afios AP, edad comprendida entre 220 £ 60 afios AP de la
muestra, intersectaria la curva de calibracién en cuatro
puntos arrojando edades de 51, 46, 205 y 313 afios. Ello
permite detectar dos edades posibles: 76 y 276 afios. En
el contexto del crecimiento de la especie es mds probable

08 - Todos los registros

08 - Arboles de mayor crecimiento
+
07! *
+
+
06 oy
054  F *
04 + +
+ . + .
03+ F A +
+
02 + LAl
+ + -
0.1 } 4
+ * +
0 + : + :

0 3 ] 9 12 15 18 21

08 - Promedio mas desviacién estandar
. | ph

0.7 +

Figura 7. Como en la Figura 4 pero para pinde; mds detalles en el texto.
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Tabla 4. Resultados de la determinacién de la edad de los drboles con C'. Los didmetros normales (D) y las edades en afios
corresponden a octubre de 1996

Muestra Especie D Edad C" aiios

Net B. Analytic? cm Sin calibrar® Calibrada
2A 099974 Cuéngare 57,8 140,5 = 0,9% 21
2B 099992 1327+ 0,8%
SA (99975 Cudngare 62,5 102,5 + 0,8% 56
5B 099993 Cudngare 140,0 + 50AP
6A 099976 Cudngare 51,4 40 + 60 AP 61
6B 099954 90 + 50 AP
7A 099977 Cudngare 44,68 190 £ 50 AP 51
B 099995 ' 110 = 60 AP
10A 099980 Cudngare 59.4 118,0 + 0,8% 37
10B 099997 i 1504 + 0,9%
22A 099989 ' Cuéngare 74,5 101,2 = 0,6% 41
22B 100004 1429 + 0.8%
12A 099981 Cuifia 20,3 160 £ 50 AP 61
12B 099998 104 £ 0,7%
17A 099985 Cuoiia 17,6 180 + 60 AP 56
17B 100001 60 + 60AP
19A 099987 Cuiia 14,1 1423 + 0,9% 23
19B 100003 1319 + 0.8%
20A 099988 Cuiia 31,3 200 = 50 AP 201
14A 099982 Guayabillo 43,8 100,6 = 0,7% >42
15A 099983 Guayabillo 30,6 100,2 £ 0,7% 56
15B 099999 40 £ 50 AP
16A 099984 Guayabillo 30,16 120 £ 50 AP 76
16B 100000 220 £ 60 AP
18A 099986 Guayabillo 18,1 210 £ 50 AP 46
18B 100002 40 = 50 AP
8A 099978 Pinde 19,9 142 £ 0,8% 33
9A 099979 Pinde 12,06 105,8 = 0,7% 40
9B 099996 121,0 £ 0,7%
23A 099990 Pinde 17.08 110 + 50AP 58
23B 100005 1195 + 0,7%
34A 099991 Pinde 15,38 158,5 + 0.8% 29
34B 100006 131,0 + 0,8%

' A corresponde al nicleo central extraido de cada 4rbol y B a la muestra auxiliar extraida a 1-2 em del centro.
INdmero del laboratorio Beta Analytic.

Los valores en % corresponden a C' (% modemno) cuando la muestra es posterior a 1950. AP; antes del presente, significa antes de 1950.
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la edad menor. Arbol 18: la edad C* de la muestra A
transecta la curva de calibracidn en dos puntos que corres-
ponden a 46 y 326 afios; la edad C* de la muestra B no
toca la curva de calibracién en ningiin punto, sélo o hace
con 2o y estos rangos de edades: 261 a 306 afios y 71 a
181 afios; pero al no atravesar la curva de calibracidn, la
edad correspondiente al siglo XX es la dnica posible.
Luego 1a edad mds probable de este drbol es 46 afos. Arbol
8A: la inica muestra de C* (% moderno) transecta la cur-
va de calibracidn (Figura 3) en dos fechas sugiriendo dos
edades de formacién de la madera central de este arbol:
33 y 22 afos, la edad estimada con tasas de crecimiento
(medidas durante 12,5 afios) es de 73 afos; se considera
entonces que la edad més probable del drbol es 33 afios.
Arbol 23: la edad C* de la muestra A intersecta la curva
de calibracidén en cinco puntos que sugieren estas edades:
81, 116, 165 y 171 afios. La muestra B evidencia que se
formé después de 1950 por cuanto su contenido de C* (%
moderno} atraviesa la curva de calibracién en dos fechas
correspondientes a 36 u 8 afios de edad siendo esta iltima
muy improbable. Tampoco parece probable que el arbol
haya requerido como minimo 45 afios (81-36) para crecer
1,0 cm, distancia promedia enire las muestras A v B. El
promedio de estas dos edades, 58 afios, se considerd como
la edad mds adecuada para el drbol.

Sobre los grificos de la Figura 9 se representan los
didmetros de las sucesivas mediciones de los drboles te-
niendo en cuenta la edad correspondiente al didmetro de
la dltima medicién (Tabla 4). Lo primero que se advier-
te es la gran similitud en las trayectorias de las ecuaciones

Figura 8. Porcién de la curva de dendrocalibracién de Pretoria
(Vogel et al., 1993) entre 1500 y 1950 AD y calibracion de la
muestra 20A con 200 + 50 anos AP se presentan cuatro
intersectos o posibles edades calendario de la muestra. En la
abscisa se incluyen también una o dos desviaciones estandard
(1l o y 2 &), y sus intersectos en la ordenada.

D, y D, correspondientes a la integracion de las
ecuaciones de tasas de crecimiento para todos los regis-
tros individuales y para los datos agrupados, al punto que
para cuiia y pinde las dos curvas virtualmente se sobre-
ponen durante todo su recorrido. Para cudngare y
guayabillo D, siempre superd a D aunque sus diferen-
cias no alcanzaron a ser significativas (Tabla 5). Enton-
ces, agrupar o no los registros de tasas de crecimiento,
tiene poco o ningin efecto en las curvas de crecimiento,
al menos para los cuatro casos aqui analizados. Por el
contrario, las curvas D, y D, se presentan con trayecto-
rias distintas resultando significativamente diferentes para
cudngare y guayabillo, mas no para cufia y pinde. En to-
dos los casos los didmetros fueron mayores con la curva
resultante de la integracidn de la ecuacién de las tasas de
crecimiento por clases diamétricas mas la desviacion es-
tdndar (D) que con los drboles de mayor crecimiento
(D,) (Figura 8). Para las cuatro especies y durante gran
parte del recorrido de las curvas se cumple que, para ignal
edad, ellas predicen didmetros segtin la secuencia: D, >
D,>D,?*D,.. La observacién visual de los didmetros de
todas las especies permite afirmar que las curvas D y D,
tienden a subestimar el crecimiento de los drboles. En
todos los casos las curvas D, o D, predicen mejor los
didmetros de los drboles datados. Para una verificacién
mas rigurosa de 1o planteado se han efectuado varias prue-
bas presentadas en la Tabla 6. Para cudngare D, mostr6
los valores mis bajos de residuales, diferencia agregada y
t de Student, prueba mediante la cual no se rechaza la hi-
p6tesis nula, asi como el mayor valor de Z en la prueba de
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Figura Y. Curvas de crecimiento de las cuatro especies correspondienies a las ecuaciones de la labla 3. D,, D,, D, y D, corresponden a la integracién de lus
curvas de las tasas de crecimiento de todos los registros individuales, de los drboles de mayor crecimiento de las tasas de crecimiento promediadas por
clases diamétricas y de los promedios mas la desviacién estandard, respectivamente.

rangos de Wilcoxon la cual conduce a aceptar 1a hipotesis
nula. Por tanto, esta ecuacion refleja mejor el crecimien-
to de la especie. Para guayabillo el conjunto de las prue-
bas conduce a seleccionar la ecuacién D,, la cual no re-
chaza la hipétesis nula (valor de t}, pero que si es acepta-
da por la prueba de Wilcoxon. En la especie cufa las
ecuaciones D, y D, parecen similares en varias pruebas,
no obstante, la disposicién de los didmetros medidos en la
Figura 8, el valor de t que acepta la hipdtesis nula para p=
0,05 mas no para p = 0,01, conduce a considerar D , como
la curva mids representativa. En pinde todas las pruebas
son mds favorables para D, a pesar de que t rechaza la
hipétesis nula, pero la prueba de Wilcoxon la acepta para

p = 0,03, siendo este un argumento estadisticamente mds
contundente gue el de la prueba anterior.

Las dificultades encontradas para datar con exactitud
varios drboles mediante C' no permiten una comproba-
cidn contundente de la hipdtesis de partida, pero toda la
evidencia parece demostrar que {os modelos gue emplean
toda la informacién del crecimiento de los arboles, obte-
nida de la medicién durante varios afios de los didmetros
en parcelas permanentes (Ecuaciones Dy D), subesti-
man el crecimiento de los drboles que pueden llegar al
dosel o a su estado adulto, Para los drboles, materia de
este documento, el procedimiento de sumarte al crecimien-
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to medio por clase diamétrica su desviacién estidndar
(Ecuaciones D,) fue superior en tres de las cuatro espe-
cies. S6lo en cuingare el procedimiento denominado “ar-
boles de mayor crecimiento” (ecuacién D,), estima mejor
el crecimiento de los arboles datados. Obsérvese que se
llegaria al mismo resultado si sélo se tuviesen en cuenta
los cinco drboles datados con muy bajos margenes de error
(2, 10,22, 19,9, 54). En todos las curvas D y D, subesti-
marfan grandemente sus didmetros. Las curvas D, y D,
representarian mejor sus crecimientos.

La especie con drboles mds viejos fue cofia. Los cua-
tro drboles datados arrojan 85,2 afios de edad promedia y
20,8 c¢m de didmetro normal. En segundo lugar se en-
cuentra guayabillo; tres drboles con didmetro normai pro-
medio de 26,3 cm arrojaron 59,0 afios de edad promedia.
Luego se encuentra cudngare con 44,5 afios y 58,8 cm de
didmetro normal promedio de seis drboles. Finalmente
pinde: sus cuatro drboles arrojaron 40,0 afios y 16,1 cm
de didmetro normal promedio. Las tasas de crecimiento
promedio fueron: cudngare 1,32 cm aiio”!, guayabillo 0,44
cm afio’!, pinde 0,40 cm afio’ y cufia 0,24 cm afio'. Se
verifica entonces la hipdtesis planteada segin la cual los
irboles de pequefias dimensiones del subdosel y del
sotobosque son tan o mds viejos que los drboles del do-
sel en virtud de sus bajas tasas de crecimiento; para los
drboles datados ello implica que cudngare crezca desde
mis de cinco veces mds rdpido que cufia hasta tres o mds
veces que guayabillo o pinde.

Debe destacarse la poca edad de los drboles analiza-
dos a pesar de haber sido seleccionados entre los mais
grandes de las parcelas permanentes y atin, por fuera de
ellas. Su edad promedia es apenas de 55,6 afios, y si no
se tuviese en cuenta el individuo mas viejo, un cuiia de

Tabla 5. Comparacién de las ecuaciones correspondientes a

las curvas de crecimiento D, vs. D, y D, vs. D,, mediante el

empleo de ji-cuadrado y 15 valores de cada curva dentro del
rango de las mediciones

Especies 1’

D, vs D, D,vs D,
Cudngare 6,59 ns 30,90 *+
Guayabillo 12,79 ns 71,79 **
Cufia 05 ns 12,74 ns
Pinde 0,01 ns 12,77 ns

** Diferencias significativas p = 0,01.
ns No hay diferencias, se acepta la hipétesis nula.

201 aiios, el promedio de los restantes bajaria a 46, 6
afios. Se afirma que estos drboles son jovenes por cuan-
to al compararlos con las edades de otros drboles del ré-
pico himedo cuyas edades se han estimado por métodos
diversos: anillos de crecimiento, C", tasas de crecimien-
to, ello se hace evidente. La mayoria de las siete
Araucaria hunsteinii datadas por Enright (citado por

Tabla 6. Comparacidn entre los valores de didmetros
predichos mediante las ecuaciones de crecimiento D, D,, D,
y D, y los didmetros medidos para las cuatro especies. La
Gltima edad de cada 4rbol se determina mediante C", las
demds edades con las fechas de medicion de los 4rboles

Dl DZ DJ D4
Residuales al cuadrado!
Cuangare 41813,8 205090 346789 45899,3
Guayabillo 5489,81 3136,41 7219.76 419,42
Cuiia 18236 4921 1766,2 4741
Pinde 21850 962,1 22041 3932
Diferencia agregada®
Cuangare -87.3 8.4 62,1 259
Guayabillo -156,8 -82,8 -236.6 -4.6
Cuifia -187,0 -50,0 -178,8 -43.,6
Pinde -229,1 -73,1 -232.8 242
Prueba de t de dos colas®
Cudngare 8,0%# -1,5™ 6,9%* -4, 5%*
Guayabillo 13,7%* 8,7+* 16,1%* 0,7
Cuiia 6,9%* 3, 2% 6,0k 2.2%
Pinde 13,8%* T, 7** 13,8%* 3,5%%
Prueba de Wilcoxon de dos colas (Z)
Cudingare 0,28E-10** O9,69E-02* 5,16E-07** 4 78E-05*%
Guayabillo 1,80E-04** 1,80E-04** 180E-04™ 570E-01™
Cuiia 1,94E-03** 194E-03** 1,94E-03** 2,53E-03*%
Pinde 3,97E-04** 1 ,02E-03** 397E-04** 1,00E-02%

n

2
! Z (D, - Di) ; nes56,18,12 y 16 para las cualro especies, res-

i=1
pectivamente,
X [( 1"),-—21),) zﬁ,}*mo
i=1 i=k i=]

Grados de libertad : 110, 34, 22 y 30 respectivamente,
Diferencias significativas a=0,05
Diferencias significativas a=0,01

n  Diferencias no significativas,
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Enright v Hartshorn, 1981) empleando las tres técnicas
previamente mencionadas, variaron entre 100 y 400 aios;
para Agathis robusta Ash (1983) encontré por C eda-
des para cuatro drboles adultos entre 285 y 620 afios. El
mismo autor daté cinco A. vitiensis de la isla Fiji cuyas
edades con anillos de crecimiento y con C* fluctuaron
entre 400 y 600 afios (Ash, 1985). Ashton et al. (1980)
recopilaron alguna informacién acerca de este tema;
mencionan a Wyatt-Smith quien estima que las edades
méximas de las Dipterocarpiceas de Malasia fluctian
entre 200 y 450 afios, a Jones quien estima que las espe-
cies africanas Lophira alata y Guarea cedrata viven entre
300 y 350 anos v a Heinsdijk quien atribuye 450 afios
como promedio para drboles de la selva amazénica con
didmetros de 145 a 155 cm. Mads aiin, hay 4rboles gigan-
tes en las selvas tropicales que pueden vivir hasta 1.400
afios como un Bertholletia exelsa del rio Jari, Brasil, con
4,2 m de didmetro o el Balanocarpus heimii de Malasia
que puede alcanzar también esta edad (Murca-Pires y
Cousens, respectivamente, citados por Ashton et al.,
1980). Whitmere (1975) informa que un gigantesco 4r-
bol de Nothofagus pullei con 1,8 m de didmetro se datd
en 350 x 85 anos, un Shorea curtissii en 800 = 70 afos,
ambos de los trépicos asidticos y que un enorme boabad
(Adansonia digitada) de las sabanas africanas cuyo dii-
metro alcanzd 4,5 m se daté en 1.000 + 100 ahos.

Mediante tasas de crecimiento Nicholson (citado por
Whitmore, 1975) estimé la edad media vy minima de 19
especies de arboles de los bosques tropicales del norte
de Borneo. Las especies emergentes y del dosel princi-
pal tardarian en promedio 110 a 300 afios para alcanzar
38 cm de didmetro y, como minimo, basandose en el 4r-
bol mds precoz en cada clase diamétrica con amplitud de
9.55 cm, 60 a 170 afios; para los del subdosel éstas eda-
des fueron 310 a 720 afos en los que podian alcanzar
este didmetro; otras del subdosel, cuyo didmetro mdxi-
mo no supera los 29 cm requeririan para alcanzar dicho
didmetro entre 250 y 490 afios en promedio y entre 110 y
250 anos como minimo.

Se puede tener una aproximacién al ciclo vital de es-
tas especies calculando el tiempo para que alcancen el
99% de sus asintotas respectivas empleando la ecuacidén
D, en cudngare y D, en las demds especies; igualmente,
se puede calcular el crecimiento medio en dicho punto
de la curya. Mediante este cilculo los ciclos de vida de
cudngare, guayabillo, cufia y pinde son: 140, 160, 340 y
91 afios, respectivamente, y los siguientes crecimientos
medios: 0,71, 0,28, 0,10 y 0,23 cm afio'. Cudngare se
revela entonces como especie de rdpido crecimiento no
siendo pionera y a pesar de permanecer durante gran parte

de su vida bajo el dosel, Guayabillo y pinde tienen tasas
de crecimiento bajas y las de cufia son muy bajas.

La juventud de los drboles puede atribuirse a los rei-
terados aprovechamientos a que han estado sometidos
estos humedales forestales durante las dltimas cinco dé-
cadas (del Valle, 1993). Aunque de las especies estudia-
das sélo cudngare tiene valor en el comercio de la made-
ra, las demds especies pueden también sufrir el impacto
de las explotaciones. Parece entonces que la mayoria de
estos drboles nacieron después de las primeras interven-
ciones madereras, o eran aiin juveniles sobrevivientes del
impacto de las explotaciones.

Existen razones para considerar que cuingare no es
una especie muy longeva. El autor ha comprobado que,
con frecuencia, irboles de esta especie con 70 a 8¢ cm
de didmetro cortados por los campesinos, tienen podrido
el corazdn, sintoma de que su muerte estd cercana; igual-
mente, tres drboles de esta especie se debieron descartar
para datarlos en esta investigacién por igual razon.
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