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RESUMEN

En un bosque nublado fueron registrados el didmetro, la superficie y la ilumi-
nacion de copa de 33 arboles correspondientes a 11 especies arboreas. Durante 26
meses el diametro de los arboles fue medido mensualmente con dendrémetros y
durante 12 meses fue documentada la fenologia. La humedad del suelo, temperatura
atmosférica y temperatura edafica fueron medidas utilizando termohigrometros. La
variacion del Incremento Diamétrico Mensual (IDM) del conjunto de especies fue
controlada principalmente por la temperatura del aire. El crecimiento a nivel de es-
pecie responde de dos maneras: 1) siete especies fueron correlacionadas con varia-
bles hidricas, y 2) cuatro especies correlacionadas con variables térmicas. La
distribucion estacional del crecimiento de algunas especies esta determinada por la
fenologia. Se identificaron tres grupos de especies: 1) con mayores IDM y copas
anchas e iluminadas, 2) especies con menores IDM y copas reducidas y menos ilu-
minadas, y 3) especies en condicion intermedia.
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incrementos diamétricos mensuales, precipitacion, Sierra de Lema, temperatura

ABSTRACT

Diameter, crown area and crown illumination of 33 trees corresponding to 11
species were recorded in a cloud forest. Tree diameter was measured monthly with
dendrometers during 26 months, and phenology was documented for 12 months.
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Soil moisture, air temperature and soil temperature were measured using thermo-
hygrometers. Variation of Monthly Increase of Diameter (IDM) of all species was
mainly controlled by the air temperature. Growth of each species responds in two
ways: 1) seven species were correlated with water variables, and 2) four species corre-
lated with thermal variables. The seasonal distribution of growth of some species was
determined by the phenology. Three groups of species were identified: 1) species with
higher IDM and wide and illuminated crowns, 2) species with lower IDM and small
and less illuminated crowns, and 3) intermediate condition species.

Key words: cloud forest, dendrometers, monthly increase of diameter, phenology,
precipitation, Sierra de Lema, soil moisture, temperature

INTRODUCCION

El crecimiento es un proceso clave en el ciclo de vida de las especies
arboreas y la dinamica estructural del bosque. Esta asociado a diversos fac-
tores tales como condiciones ambientales, caracteristicas genéticas, interac-
cién y competencia por los recursos disponibles con otros arboles y
perturbaciones como incendios y ataques de plaga (Schweingruber 1996;
Zobel & Talbert 1998; Herndndez et al. 2005). Las tasas de crecimiento
arboreo estan relacionadas con el tamafio y la edad del arbol (Bowman et al.
2013). Aunque la temperatura, la disponibilidad de agua y la radiacion solar
afectan el crecimiento de los arboles tropicales, las respuestas arboreas a
estas variables climaticas pueden ser complejas y no lineales (Brienen et al.
2016), varias variables climaticas estan correlacionadas entre si (Schippers
et al. 2015). Por ejemplo, la disponibilidad de agua para las plantas esta
determinada por la precipitacion y por la capacidad de agua disponible en el
suelo (Kursar ef al. 2005). La estacionalidad anual del crecimiento y la fe-
nologia de los arboles en bosques tropicales estan determinadas principal-
mente por la cantidad y distribucion estacional de la precipitacion anual
(Borchert 1998, 1999). La duracion del dia y los ritmos internos del arbol
pueden ser otros factores que influyen en la periodicidad del crecimiento
(Fichtler et al. 2003).

El crecimiento arbdreo se estima usualmente a partir de la medicion
repetida del diametro del fuste, por tratarse de un procedimiento sencillo, de
facil aplicacion y con una precision mayor que la obtenida en la medicion
de otras variables dendrométricas. El incremento diametral se entiende co-
mo la diferencia entre dos 0 mas mediciones consecutivas de diametro reali-
zadas a lo largo de un periodo de observacion (Van Laar & Akga 2007). El
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efecto que factores ambientales como la distribucion estacional de la lluvia y
la disponibilidad de agua en el suelo tiene sobre el incremento diametral es-
tacional del arbol, no puede ser analizado adecuadamente cuando la frecuen-
cia de las mediciones sucesivas es solamente anual. Para ello se requieren
mediciones mas frecuentes, a nivel mensual o diario. En general, la mayoria
de los estudios sobre la relacion entre el crecimiento arboreo y la precipita-
cion en bosques tropicales encontraron relaciones positivas entre el creci-
miento arboreo y la precipitacion (Clark & Clark 1994; Pereira da Silva et
al. 2002; Rozendaal & Zuidema 2011; Volland-Voigt et al. 2011; Schippers
etal.2015). Incluso, alin en sitios bajo clima tropical montano muy humedo
se ha determinado que el crecimiento arbdreo reacciona de manera sensible
y que las tasas de incremento diamétrico de los arboles estan limitadas por la
humedad disponible (Brauning et al. 2008). Correlaciones negativas entre el
incremento mensual y la temperatura del aire fueron encontradas por Breits-
precher & Bethel (1990), Gliniars et al. (2013); Schippers et al. (2015). En
este orden de ideas, Brienen et al. (2016) sugieren que el crecimiento de ar-
boles tropicales es moderadamente sensible a la lluvia y la temperatura, indi-
cando una tendencia de reduccion del crecimiento durante afios muy secos y
afnos muy calientes.

Ningtn estudio sobre crecimiento arboreo en bosques naturales de la
Guayana venezolana (Veillon 1985; Serrano 2002; Hernandez & Castella-
nos 2006; Ortiz et al. 2006; Terborgh et al. 2006), habia analizado hasta
ahora el crecimiento arboreo mensual y su relacion con la disponibilidad hi-
drica, la temperatura y la fenologia. Hernandez & Castellanos (2006) publi-
caron el unico estudio, conocido hasta ahora, sobre crecimiento arboreo en
bosques montanos del Escudo de Guayana. A partir de mediciones sucesivas
de arboles en parcelas permanentes de bosques a lo largo de un gradiente alti-
tudinal en Sierra de Lema, estos autores encontraron diferencias significati-
vas del incremento diamétrico anual entre arboles con diferente didmetro y
grado de iluminacion de la copa, donde las mayores tasas de crecimiento
correspondieron a arboles emergentes con los mayores diametros, sugiriendo
que la luz es el principal factor determinante del crecimiento arboreo anual
en estos bosques.

El clima en Sierra de Lema es tropical y por ende de régimen isotermal,
es decir, con escasa variacion de la temperatura durante el afio. La precipi-
tacion, por el contrario, muestra una mayor oscilacion a lo largo del afio y de
aflo en afio. Sin embargo, la distribucion mensual de la precipitacion care-
ce de una estacionalidad marcada, los registros pluviométricos mensuales
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indican la ausencia de déficit hidrico estacional para las plantas. En esta re-
gion se desconoce como es la relacion del crecimiento arboreo estacional
(intra-anual) con la temperatura del aire y la humedad del suelo. El analisis de
la variacion del crecimiento mensual de los arboles podria servir para detectar
si tiene lugar un patrén de crecimiento estacional asociado (Pereira da Silva
et al. 2002). Dicho analisis permitiria también determinar la respuesta del cre-
cimiento mensual a los menores niveles de precipitacion y humedad edéfica
en el transcurso del afio. Las variables climaticas y edaficas no son los tinicos
factores determinantes del crecimiento. La fenologia reproductiva y foliar
de algunas especies pueden influenciar el ritmo de crecimiento del arbol
(Worbes 1995). Otros rasgos biologicos que podrian afectar el crecimiento
son, por ejemplo, el tamafio arboreo y la iluminacion de la copa.

Este trabajo analiza el efecto de la precipitacion, la humedad del suelo
y la temperatura del suelo y del aire sobre el crecimiento diamétrico mensual
de once especies arboreas en un bosque nublado de Sierra de Lema (estado
Bolivar). Asimismo, se discute la interaccidon del incremento mensual del
diametro con las fases fenologicas y los atributos arboreos de didmetro e ilu-
minacion de la copa.

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio

La cadena montafiosa de Sierra de Lema se extiende aproximadamente
70 km en direccion oeste-este. Esta sierra, con altitudes entre 200 y 1650 m
snm, forma parte de las tierras intermedias de la Guayana venezolana (Huber
1995). La Sierra de Lema es el limite septentrional entre las tierras bajas de la
cuenca del rio Cuyuni y la altiplanicie de la Gran Sabana y constituye la divi-
soria de aguas entre las cuencas de los rios Cuyuni al norte y la cuenca del rio
Caroni al sur. El area especifica de muestreo esta localizada a 1416 m snm en
el tramo La Escalera de la Troncal 10 entre los kilémetros 738 y 758 de la
carretera El Dorado-Santa Elena de Uairén (Fig. 1) y abarca una superficie
aproximada de 25 ha. El bioclima es muy himedo premontano (Ewel ef al.
1976), la distribucion de precipitacion muestra poca o ninguna estaciona-
lidad. EI bosque nublado, perhumedo y siempreverde en el area de estudio
presenta una cobertura extensa y continua que se desarrolla sobre mesetas es-
calonadas, disectadas y poco inclinadas. La tinica estacion pluviométrica en
Sierra de Lema, a 1334 m snm de altitud estd ubicada a unos 12 km del area de
muestreo. Entre 1989 y 2012, fue registrado un promedio de 18,5°C de tempe-
ratura y uno de precipitacion anual de 4599 mm (Fig. 1a). La precipitacion
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depende del desplazamiento de la zona de convergencia intertropical y de los
vientos alisios con direccidon noreste enriquecidos con humedad procedente
del océano Atlantico, que producen altas precipitaciones e inducen la for-
macion de neblinas orograficas (Vareschi 1992; Moreno 1994; Berry et al.
1995; Huber & Febres 2000).
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Fig. 1. Area de estudio indicada en un circulo, ubicada en el km 755 de la Troncal 10, en la
parte alta de la Escalera (area del rectangulo) en Sierra de Lema. Fuente: Modificado
de Ortiz et al. (2006). a. Climadiagrama de la estacion Sierra de Lema. Conside-
rando solamente los promedios no se evidencia déficit hidrico cuando existen meses
y aflos secos.

Litologicamente se distinguen rocas del basamento igneo-metamorfico
de edad proterozoica, rocas sedimentarias del Grupo Roraima representadas
por areniscas blancas de edad precambrica de la Formacion Uairén, e intru-
siones de rocas basicas de diabasas de edad mesozoica (Huber & Febres
2000). Los suelos predominantes son entisoles, inceptisoles y ultisoles, los
dos primeros generalmente estan asociados a rocas sedimentarias (areniscas)
y los tltimos a intrusiones o afloramientos de rocas basicas ferromagnesianas
del tipo diabasa (CVG-TECMIN 1987). En Sierra de Lema, a partir de los
800 m snm, aparecen suelos fuertemente acidos, lixiviados, con bajas con-
centraciones de cationes basicos, altas concentraciones de cationes acidos,
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bajo intercambio catidnico en la solucidn del suelo y altos contenidos de
materia organica, principalmente en el mantillo organico (Dezzeo & Folster
1994; Duran 2001). Estas caracteristicas edaficas determinan condiciones de
estrés nutritivo y acidez que limitan la actividad biotica del suelo, fomentan
la acumulacion de material organico sobre la superficie y propician enraiza-
miento superficial y elevada mortalidad de raices en el suelo mineral. Ante
tal situacion las raices finas se concentran en el mantillo organico y evitan el
suelo mineral (Dezzeo & Folster 1994; Folster et al. 2001; Dezzeo et al.
2004). En suelos de un bosque ubicado a 6 km al sur del area de muestreo
han sido reportados altos contenidos de raices finas en el mantillo (41,1
Mg/ha) y cantidades significativamente menores en suelo mineral (0,7-2,1
Mg/ha) (Dezzeo et al. 2004).

En bosques montanos de Sierra de Lema las familias con mayor nime-
ro de especies arboreas son: Lauraceae, Clusiaceae, Rubiaceae, Sapotaceae,
Melastomataceae, Myrtaceae, Moraceae, Burseraceae, Chrysobalanaceae y
Euphorbiaceae (Sanoja 2009). Las especies mas importantes en términos de
abundancia y area basal en estos bosques montanos son Dimorphandra ma-
crostachya, Licania intrapetiolaris, Sextonia rubra, Micropholis spectabilis,
Dictyocaryum ptarianum 'y Elaeagia maguirei (Duran 2001; Hernandez et
al. 2012a, b). En el area especifica de muestreo, las especies mas importan-
tes son Dimorphandra macrostachya, Sextonia rubra, Dictyocaryum pta-
rianum, Elaeagia maguirei, Parkia nitida, Tachigali sp., Richeria grandis,
Dacryodes roraimensis y Emmotum fulvum (L. Aguirre, C. Gonzalez & E.
Sanoja, datos inéditos).

A partir de un inventario de arboles (DAP > 10 cm) en dos parcelas de 1
ha del bosque en el area de muestreo fueron determinados niveles de densi-
dad de 680y 747 arboles/ha, area basal de 41 y 46 m*/ha y riqueza de 64 y 69
especies arbdreas por ha (L. Aguirre, C. Gonzélez & E. Sanoja, datos inéditos
compilados en el repositorio de datos de la red RAINFOR y se conservan en
la red Forest Plots.net, ver Malhi ef al. 2002; Lopez-Gonzalez et al. 2009;
Lopez-Gonzalez et al. 2011). La altura arbérea maxima registrada en los bos-
ques montanos de Sierra de Lema fue de 45 m (Hernandez et al. 2012a).

Hace aproximadamente 10 afios el bosque del area de muestreo fue
perturbado por actividades de extraccion de madera para uso de pobladores
locales y apertura de senderos desde la carretera hacia el tendido eléctrico.
Asimismo, al borde del area de muestreo se encuentra un bosque secundario
resultante de un conuco abandonado. Las huellas de esas perturbaciones se
observan bajo la forma de frecuentes claros del dosel y tocones de arboles en
el area de muestreo.
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Especies estudiadas

La seleccion de las especies a estudiar fue realizada a partir de la infor-
macion obtenida de investigaciones anteriores en el area de estudio (Heyn &
Georg 1999; Duran 2001; Sanoja 2008; Hernandez et al. 2012a, b), recorri-
dos en el terreno y un inventario inicial de 360 arboles correspondientes a 17
especies. La muestra resultante totaliza 33 arboles pertenecientes a 11 espe-
cies, es decir, tres arboles por especie (Tabla 1). El tamafio de la muestra de
33 arboles fue condicionado por la cantidad total de bandas dendrométricas
disponibles para el estudio.

Las especies seleccionadas corresponden a representantes de diferentes
gremios o grupos arboreos, caracterizados por atributos indicadores de reque-
rimientos de luz y caracteristicas silvigenéticas de las especies (ter Steege
2003). Los atributos considerados fueron: presencia de al menos tres arboles
en el area de muestreo, categoria de dureza de la densidad de madera, diametro
mayor de 35 cm (con excepcion de los arboles de la especie de sotobosque
Anaxagorea petiolata) y la iluminacion de la copa a la luz. La posicion so-
cioldgica o iluminacion de la copa de cada arbol fue clasificada en emergente,
dosel y sotobosque de acuerdo a Dawkins (1958, modificada por Synnott
1979). Para la seleccion se diferenciaron tres categorias de dureza de la densi-
dad de madera: blanda 0,2-0,49 g/cm?, semidura 0,5-0,79 g/cm? y dura 0,8-1,2
g/cm? (Verburg & van Eijk-Bos 2003). Los valores de densidad de madera
para cada especie fueron compilados a partir de diferentes fuentes (Brown
1997; Fearnside 1997; Worbes 1999; Méndez 2006; Ortiz et al. 2006; Mojica
2007; Zanne et al. 2009). Todos los arboles seleccionados fueron marcados. En
cada arbol fue medido el didmetro (DAP), la altura total y el area aproximada
de la copa. La identificacion taxondmica de los arboles seleccionados fue
hecha tomando como referencia la lista de Sanoja (2009), y comprobada por el
botanico Dr. Elio Sanoja. En casos dudosos se recolectaron muestras botanicas
que fueron depositadas en el herbario de referencia de la Universidad Nacional
Experimental de Guayana (UNEG) en Upata, estado Bolivar. El recono-
cimiento y la verificacion del nombre indigena de los arboles in situ fueron
realizadas por el Sr. Leandro Salazar, baquiano pemoén-arekuna.

Incremento mensual del didmetro

Para el registro mensual del incremento diamétrico se utilizaron bandas
dendrométricas manuales-Serie 5 (Agricultural Electronics Corporation,
U.S. Patente 6009631), con un rango maximo de lectura visual de 25 mm, y
una apreciacion minima de 0,1 mm (AEC 2013, www.phytogram.com/ma-
nualband.htm). Las bandas dendrométricas fueron colocadas en los fustes de
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Tabla 1. Registro de especies y arboles estudiados.

Familia Nombre ~ Numero Posicion de Altura ~ DAP
Especie indigena  dearbol iluminacion DAP  total  maximo
delacopa  (cm) (m) (cm)
Anacardiaceae 1 Dosel 48 35 53
Thyrsodium spruceanum Benth. Akorkadek 2 Id. 48 29 n=26
3 1d. 44 38
Annonaceae 1 Sotobosque 14 14 14
Anaxagorea petiolata R.E. Fr. Karapipodek 2 Id. 14 13 n=13
3 Id. 13 11
Annona symphyocarpa Sandwith Wekupidek 1 Dosel 34 31 38
2 1d. 31 20 n=22
3 Subdosel 38 29
Bombacaceae Perepodek 1 Dosel 40 34 40
Catostemma lemense Sanoja 2 Id. 33 25 n=25
3 Id. 32 28
Caesalpiniaceae Awarkaidek 1 Emergente 82 39 82
Dimorphandra macrostachya Benth. 2 1d. 83 35 n=23
3 Dosel 65 38
Chrysobalanaceae Warkandek 1 Dosel 57 28 58
Licania intrapetiolaris Spruce ex Hook. f. 2 Id. 38 28 n=23
3 1d. 37 32
Euphorbiaceae Araimawadek 1 Dosel 6l 4 61
Richeria grandis Vahl 2 Id. 56 25 n=28
3 1d. 56 37
Icacinaceae Aporuandek 1 Dosel 59 33 59
Emmotum fulvum R H. Howard 2 Subdosel 43 35 n=9
3 1d. 35 35
Lauraceae Pakirayudek 1 Emergente 147 39 147
Sextonia rubra (Mez) van der Werff 2 Id. 90 37 n=26
3 Id. 45 35
Mimosaceae Mokdek 1 Emergente 80 33 92
Partkia nitida Miq. 2 1d. 71 37 n=32
3 1d. 04 36
Sapotaceae Saunandek 1 Dosel 76 38 84
Chrysophyllum sanguinolentum T.D. Penn. 2 Id. 70 28 n=24
3 1d. 68 34

DAP = diametro a la altura de pecho; Id. = idem; n = namero total de arboles inventariados por especie.

los 33 arboles muestreados a una altura de 1,3 m del suelo (DAP), de esta
manera fueron realizadas mediciones mensuales del incremento diamétrico
(IDM) a razon de tres arboles por especie.

Con el fin de evitar registrar IDM negativos, por la posible contraccion
de fustes en periodos con menor humedad (Daubenmire 1972; Brauning et
al. 2008), el punto inicial para la medicion no fue colocado a partir del valor
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0 mm sino a partir de los valores 2-3 mm de la escala de vernier de la banda
dendrométrica, equivalente a un rango de incremento diamétrico entre 0,64-
0,95 mm, distancia que fue considerada en el calculo del primer incremento
mensual. Las bandas fueron colocadas cuidadosamente y de manera bien
ajustada. En el caso de arboles con didmetros que sobrepasaron la escala de
medicidn del equipo, la lectura de la banda dendrométrica fue reiniciada
(O’Brien et al. 2008). Con esta estrategia fue posible evitar los tiempos de
espera por ajuste de la banda, sugeridos por Pereira da Silva et al. (2002) y
Sheil (2003). Cuando el incremento acumulado alcanzaba un valor cercano
al méaximo de lectura de 25 mm, se procedia al ajuste de la banda. Para los
meses sin registro de incremento, el valor mensual asignado fue cero. En los
meses durante los cuales el incremento decrecia, el valor mensual adjudica-
do fue negativo. En resumen, hubo tres tipos de registro: positivo, negativo y
nulo. Del total de 918 registros mensuales durante todo el periodo de evalua-
cion, solamente fue necesario realizar 10 correcciones o ajustes a las medi-
ciones (1,09% del total) que mostraron valores extremos o errados por algiin
factor externo. Tomando como base las mediciones anteriores y posteriores
se realizaron 17 ajustes de escala o reinicio (1,85%) durante 26 meses de
monitoreo. La medicion mensual fue realizada durante los primeros cinco
dias de cada mes, desde el mes de junio del afio 2009 hasta el mes de agosto
2011. Cada medida dendrométrica fue registrada graficamente con una foto-
grafia digital usando una camara fotografica marca Sony® modelo Power
Shot SD550 Digital Elph de 7,1 mega pixeles. Para el calculo mensual, los
dias por mes fueron contabilizados por mes calendario. En la Tabla 2 se pue-
den observar los valores del incremento diamétrico acumulado (IDac),
incremento diamétrico promedio anual (IDpa) e incremento diamétrico
mensual promedio (IMDp) por especie.

Humedad y temperatura

Para la medicion mensual de las variables abiotico-ambientales de hu-
medad del suelo mineral, temperatura del suelo mineral y temperatura del
aire fue utilizado un equipo tipo Data Logger con cinco termohigrometros o
sensores con registro y almacenamiento automatico y digital, marca Deca-
gon® Devices Inc., Modelo EM-50 ECH20 Logger, Data trac y Utility. Los
sensores 1, 2y 3 registraron simultaneamente la humedad y temperatura del
suelo a 5 cm de profundidad (sensores dieléctricos con sondas de 5 cm); el
sensor 4 registra la humedad del suelo a 20 cm de profundidad, de igual ma-
nera es un sensor dieléctrico pero con una sonda de 20 cm de longitud; el
sensor 5 registra la temperatura del aire a una altura de 50 cm del suelo. Los



Ortiz, Hernandezy Schongart

10

"UOIOBONT)ONIJ O/A UQIORT

-0[J ‘seloy op epIed OWO0 SOPLAIISQO SOJIFO[0UdJ S052001d SBILIZoU UD (0199 © sa10Aew uos d]N] SOAND Stivjorgadp.ajul 7T ‘DAyovisoovu “(J ‘Dpitu J ‘wnuvadn.ids ;| op uord
-dooxa & ‘0100 0 soaneSou djA(J] U0O [BIQUIED PEPIAIIOR B[ 9P UQTONUIWISIP UOD SASAW = X ‘OUL [OP SISOU ‘7 [-] = [RIqUIED PEPIATOY "(SJUOSIOW = § {[0S0(J = € ‘[osopqns =7
‘anbsoq0jog = [) orpawoid edod e[ op ugrorurN(I 0 UYIdISOd = D ‘(;w) orpawoxd edod ap varg = Jv {(wo) orpawiord oyoad ap BII[E B[ B 0ONOWRIP = J V(] :SBPLIOPISUOD $I[q
-BLIBA SEI)() "O[NU OJUSWIAIOUT UOD SIS AP 0IOUWINU = () {SOATIETU SOJUSWIAIOUT U0 SISAUI 9P OJIWINU = - $SOATISOd SOJUSWAIIUT UOD SISAW AP OIOWNU = + 01pawoxd [ensuaur
0oIQEIp oJuawAIoul = AT {[enue orpowold 0JLIQWEIP 0JUSWAIOUI = ed(J] {OPE[NUNIE OILNIWEIP OJUIWAIOUI = OB(J[ "02IOIUOW AP SISOUWI 9 SO Ud (W) SOJUSWOIOU]

X X X X € €T Ise 0 0 9T 670 s'e 9°L wnupaINAds |
X X X X 4 19 6701 0 I ST 120 94 Y DAGNL g
X X X X € T Yo 0 I st TTo 69°C 8°C SIpUDAS Y
X X X X v €¥ST L9L 0 0 9T €50 W 4l opuyu
X X v 9L0C 9T 0 0 9T TE0 8°¢ '8 sLpjoyadp.jul T
X X X X € Sl 6TE 0 T vT 800 10°1 7T wnagny g
X X X € LYt € 0 0 9T 1+0 67 11 pAyovISOLOVU "
X X X X X X 14 Lo 09 ¢ € 0z Tl 11 I'¢  wnuajoun3uns )
X X X X X X X € 8Cr €8 ¢ 9 Sl 100 LT°0 0 asuad] °)
X X X X X I Ty 6€l T ¥ 0T LOO 98°0 61 pdw20odyduds
X X X X € 'os ¢€¢L ¢ ¥ 0T 00 #1°0 60 vpjonad 'y
7T 1o 6 8 L 9 S v € C 0 -+ dnar  edar oeq]
(u)  (wo)
[BIqQUIED PEPIATIOE B 9P UOIONUIWSI(] Od 04 dva (ww) sojuawIoU] aroadsyg

‘TeIqUIED PEPIATIOR B[ OP UQIONUIWISIP Op $3SowW A JN|(J] UOWINSY *T B[qBL,



Incremento diamétrico de especies arboreas 11

sensores del 1 al 4 calculan la humedad del suelo mediante la respuesta a
cambios en la constante dieléctrica del suelo, una medida sensible del conte-
nido de agua. Las mediciones registradas equivalen al contenido volumétrico
de agua (VWC) representando la cantidad de agua que contiene una unidad
de volumen de suelo (m*/m?), incluyendo el agua no aprovechable por la
planta (Decagon Devices Inc. 2007; Linares 2012). La cantidad total de agua
disponible para la absorcion vegetal esta representada por la diferencia entre
la capacidad de campo y el punto de marchitez permanente, a menudo
expresada como el VWC (Casanova 1996). Tipicamente, la humedad del
suelo puede oscilar entre 0 y 0,4 m? de agua por m? de suelo, un valor de 0 a
0,1 m*/m? indica el rango de un suelo seco o cerca del punto de marchitez
permanente, y un valor de 0,3 a 0,4 m*/m? representa el rango de valores de
humedad del suelo entre capacidad de campo y un suelo saturado (Enciso et
al. 2007). El equipo Data Logger fue instalado en septiembre 2009 y retirado
en julio 2011, alcanzando un periodo de registro de dos afios, con la excep-
cion de cuatro meses (diciembre 2009-marzo 2010) sin registros por fallas
técnicas del equipo. Como las mediciones fueron registradas diariamente de
manera automatica, los valores mensuales calculados a partir de ellas corres-
ponden al valor promedio del mes calendario. Para la instalacion del equipo
Data Logger fue seleccionado un sitio con: 1) suelo no pedregoso con textu-
ra arenosa, con capacidad minima de retencion de humedad, 2) posicion
fisiografica de tope o ladera con buen drenaje superficial y, 3) ubicacion a
mas de 300 m del borde del bosque. La textura fue evaluada por el método
organoléptico de estimacion de la clase textural en campo (Casanova 1996;
FAO 2009), en transectos a lo largo del area de estudio.

Observacion fenolégica

Las observaciones fenologicas mensuales fueron registradas entre sep-
tiembre 2010 y agosto 2011, siguiendo la metodologia propuesta por Four-
nier (1974) para caracterizar la floracion, la fructificacion y el follaje. Para
ello fueron anotadas las distintas condiciones del follaje (sin hojas, hojas re-
cientes y hojas maduras), mediante la asignacion de los siguientes valores
que representan la proporcion de su presencia en la copa: 0 (caracter ausen-
te), 1 (presente en 1-25% del area de la copa), 2 (26-50%,), 3 (51-75%) y 4
(76-100%), ademas fue registrada la presencia de flores y/o frutos.

En el area de muestreo fueron identificados dos ecotipos funcionales
basados en las diferencias en el comportamiento de la caida de las hojas,
siempreverde y brevicaducifolio. El tercer ecotipo, el caducifolio, no fue
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incluido por no haber sido observado en el area de estudio. Brevicaducifo-
lios son considerados aquellos arboles con un periodo sin hojas menor que
30 dias, donde todas las hojas caen y luego son reemplazadas por otras nue-
vas (Borchert 1994, 1996; Worbes et al. 2013).

Analisis de los datos

La normalidad de la distribucion de las variables IDM por especie,
precipitacion, contenido volumétrico de agua y temperaturas del suelo y del
aire, fue verificada con el Test de normalidad de Shapiro-Wilk (Shapiro
&Wilk 1965), segun la version de Dittami (2009), en funcidon de que las
variables provenian de muestras pequenas (todas las variables con n < 30).

Para evaluar la relacion entre pares de variables que incluyen el IDM y
variables abidticas (VWC5, VWC20, temperatura del suelo y del aire) se uti-
liz6 el método paramétrico denominado coeficiente basico de correlacion
lineal simple de Pearson R con un nivel de significancia de p = 0,05.

Con el fin de evaluar tanto la relacion entre el IDMp a nivel de arbol
(de las 11 especies) y las variables ambientales como la relacion entre el
IDMp anivel de especie y las variables abioticas, fue aplicada la técnica es-
tadistica multivariante de Analisis de Componentes Principales (ACP). Este
analisis facilita la interpretacion de la matriz de correlacion entre el IDM y
las variables ambientales. El ACP representa las variables en un espacio fac-
torial que permite reducir la dimensionalidad de los datos, indicar la direccion
e intensidad de la relacion de las variables, indicar las causas de la variabi-
lidad y ordenarlas por importancia. Simplificando las variables a través de
nuevos agrupamientos llamados factores o ejes factoriales, cada factor repre-
senta la informacion que tienen en comun las variables pertenecientes a ese
factor y donde esta representada la variabilidad total de la muestra y de cada
variable. Especificamente, las variables consideradas en este analisis fueron el
IDM vy las abiotico-ambientales. Asimismo, fueron incluidos solamente los
datos de los meses con registro completo para todas las variables, excluyendo
los meses con datos faltantes. En consecuencia, la submuestra con datos com-
pletos para todas las variables abarca un lapso de 15 meses (n = 15).

Con el objeto de clasificar las especies estudiadas en grupos jerarquicos
de acuerdo a sus similitudes fue instrumentado un anélisis de agrupamiento,
especificamente fue aplicado el método Ward (suma de cuadrados), de tipo
aglomerativo y jerarquico, que maximiza la homogeneidad dentro de los
grupos, usando la distancia euclideana como indicador de similitud entre las
especies. Todos los datos registrados de IDM durante los 26 meses (n = 26
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meses) de monitoreo fueron considerados. Los resultados representados a
través de un dendrograma, jerarquizan los agrupamientos segun la distancia
de cada grupo. Para este analisis se consideraron las variables arboreas, a
saber: IDMp, DAP maximo, area de copa y clase de iluminacion de la copa.
Las variables abiotico-ambientales no fueron incorporadas en el analisis por-
que presentan el mismo valor constante para cada una de las especies. Para el
andlisis estadistico se utilizo el programa Statistica 10 (Stat Soft, Inc., USA).

RESULTADOS

Precipitacion, humedad del suelo y temperatura

En el area de estudio hay dos periodos de menor precipitacion, entre
febrero y abril y entre septiembre y noviembre. Sin embargo, incluso duran-
te ambos periodos, la evapotranspiracion no logra sobrepasar la precipita-
cion, lo que indica la ausencia de déficit hidrico climatico (Fig. 1a). El valor
promedio (4599 mm) oculta la amplia variabilidad interanual de la lluvia,
que oscila entre 206 1mm registrados en 1992 hasta 7040 mm en el afio
2000. A lo largo del periodo de medicion pluviométrica se ha observado una
gran variabilidad de la precipitacion mensual. Si se adopta un umbral de 100
mm/mes para identificar meses secos, entonces el periodo mas prolongado
de sequia registrado en la estacion pluviométrica fue en el ano 1998, duran-
te durante el cual fueron registrados tres meses consecutivos (enero a marzo)
con precipitaciones mensuales menores que 100 mm. Durante los 24 afios de
registro pluviométrico se registraron solamente dos meses con menos de 60
mm, en febrero del afio 1995 con 47 mm y en marzo del afio 2010 con 75
mm. En Sierra de Lema fueron registrados 2601 mm durante 1992, repre-
sentando el afo con el menor registro de precipitacion anual durante todo el
periodo de registro; sin embargo, el menor valor mensual de precipitacion de
ese mismo afio fue de 102,8 mm.

Durante el periodo evaluado el VWC 5 presentd un promedio de 0,381
+ 0,039 m3/m? con un rango entre 0,290 y 0,452 m3/m3, lo que corresponde
al rango de humedad entre capacidad de campo y suelo saturado (0,3-0,4
m?3/m?) (Enciso et al. 2007). Por otra parte, el promedio de VWC 20 fue
0,135 + 0,026 m3/m3, con un rango registrado entre 0,085 y 0,171 m3/m?3, es
decir, oscilando entre valores de capacidad de campo y valores cercanos al
punto de marchitez (Enciso et al. 2007). E1l VWC 20 equivale a 35% de VWC
5, en la Fig. 2 se pueden observar ambas curvas ademas de la curva de preci-
pitaciéon mensual. Cabe destacar que los sensores o termohigrometros fueron
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Fig. 2. Curvas de precipitacion mensual vs. promedios mensuales del contenido volumétrico
de agua (VWC, m3/m3) en el suelo a 5 y 20 cm de profundidad. Los meses sin regis-
tro de datos del VWC entre los meses de noviembre 2009 y abril 2010 se indican en
la grafica con lineas continuas mas delgadas y claras.

instalados en el suelo mineral por no estar disefiados para ser usados en el
mantillo organico. Como fue mencionado antes, las raices finas encargadas de
la absorcion de agua y nutrientes estan concentradas en el mantillo orgénico y
son escasas en el suelo mineral (Dezzeo & Folster 1994; Folster et al. 2001).

El promedio mensual de temperatura del aire registrado fue de 18,27
°C, con un rango de 17,14 a 18,79°C, es decir, una diferencia entre valores
maximo y minimo de 1,65°C. El promedio mensual de la temperatura del
suelo fue 19,73 con un rango entre 19,25 y 20,14°C, es decir, una diferencia
de 0,89 °C. Cabe notar el menor rango de la temperatura del suelo.

Relaciones entre incremento diamétrico y variables abidtico-

ambientales

A nivel del conjunto de especies

El ACP de la relacion entre el IDMp global (del conjunto de las 11
especies) y las variables abidtico-ambientales gener? seis ejes factoriales,
donde fue explicada integralmente la variabilidad total de la muestra y la
variabilidad de cada variable en cada uno de los ejes factoriales. Los dos pri-
meros ejes factoriales (F1 y F2), mostrados en la Fig. 3, explicaron 66% de
la varianza de todas las variables, donde el primer eje factorial explico
34,08% y el segundo eje factorial explico 31,59% de la varianza total. En la
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Fig. 3. Analisis de Componentes Principales del IDM y las variables ambientales para el
conjunto de especies. IDMp = incremento diamétrico mensual promedio de las 11
especies (mm); prec = precipitacion mensual (mm); VWC 5 = contenido volumétrico
promedio mensual de agua del suelo a 5 cm de profundidad (m?/m?); VWC 20 = con-
tenido volumétrico promedio mensual de agua del suelo a 20 cm de profundidad
(m3/m3); Tem s = temperatura promedio mensual del suelo a 5 cm de profundidad
(°C); Tem a = temperatura promedio mensual del aire (°C). A mayor longitud de vec-
tores, mayor es la participacion en la variabilidad por factor; a mayor cercania de
vectores, mayor relacion.

Fig. 3 y en la Tabla 3 se aprecia la correlacion significativa y negativa entre
el IDMp y la temperatura del aire y la correlacion significativa y positiva
entre las temperaturas del aire y del suelo. Asimismo, se observan las rela-
ciones positivas entre la precipitacion y las variables de contenido de hume-
dad VWC 5y VWC 20, destacando la correlacion significativa positiva
entre la precipitaciony VWC 5.

Cabe destacar que la temperatura del aire no solo es la tinica variable
abidtico-ambiental que presenta una correlacion significativa con el IDM
del conjunto de especies, sino que ella es también la variable con la mayor
participacion en la varianza del conjunto total de variables abiotico-ambien-
tales (Fig. 3, Tabla 3). En la Fig. 3 se puede observar que el vector de la tem-
peratura del aire tiene la mayor longitud de todas las variables debido a su
alta participacion en la variabilidad, el vector mas proximo es el de la tem-
peratura del suelo, lo que indica la fuerte correlacion (positiva significativa)
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(Tabla 3) entre estas dos variables. El IDM present6 una débil relacion posi-
tiva con la precipitacion, tal como lo indica su nivel de correlacion (Tabla 3).

Tabla 3. Correlaciones entre IDMp y variables ambientales.

Variables Prec VWC5 VWC20 Tem s Tema
IDMp R=0,0189 R=0,2000 R=0,2124 R =-0,2837 R=-0,5017*
p=0,947 p=0,475 p=0,447 p=10,306 p=0,05
Prec R=0,5369* R=0,3933 R=-0,017 R=-0,0746
p=0,039 p=0,147 p=0,952 p=0,792
VWC 5 R=0,2814 R =0,2945 R =0,0961
p=0,310 p=0,287 p=0,733
VWC 20 R=0,1596 R=-0,2768
p=0,570 p=0318
Tems R=0,6532*
p=0,008

* = Correlaciones significativas; IDMp = incremento diamétrico mensual promedio para las 11 especies
(mm); prec = precipitacion mensual (mm); VWC 5 = contenido volumétrico promedio mensual de agua del
suelo a 5 cm de profundidad (m*/m?); VWC 20 = contenido volumétrico promedio mensual de agua del suelo
a20 cm de profundidad (m3/m?); Tem s = temperatura promedio mensual del suelo a 5 cm de profundidad (°C);
Tem a = temperatura promedio mensual del aire (°C); n=15.

A nivel de especie

La Tabla 4 muestra las variables abiotico-ambientales que tienen mas
influencia sobre el IDMp de cada especie y el porcentaje de varianza acu-
mulada de las variables que es explicado en la suma de los tres primeros ejes
factoriales.

La humedad del suelo a 5 y 20 cm son las variables que a nivel de espe-
cie tienen mayor influencia en la variacion del IDMp de seis especies (55%
del total de especies), tanto de manera positiva como negativa (Tabla 4, Fig.
4). La varianza del resto de las especies fue influenciada principalmente por
la temperatura del aire y en menor medida por la temperatura del suelo y la
precipitacion (Tabla 4). T. spruceanum fue la Unica especie que presentd una
correlacion significativa entre IDMp y una variable abiotico-ambiental, con
una correlacion significativa negativa entre IDMpy VWC 20 (Tablas 4 y 5).

La Tabla 5 muestra la matriz de correlaciones entre el IDMp y las
variables abidtico-ambientales a nivel de especie. En la Fig. 4 y en las Tablas
4y 5 es posible apreciar que las especies presentan diferentes respuestas ante
las variables abidtico-ambientales, por lo que es dificil identificar un patron
que sea comun para el conjunto de especies.
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Fig. 4. IDM promedio por especie vs. el VWC promedio mensual en el suelo. Inc medio =
incremento diamétrico mensual promedio (mm); VWC 5 = contenido volumétrico
promedio mensual del agua en el suelo a 5 cm de profundidad (m3/m?); VWC 20 =
contenido volumétrico promedio mensual del agua en el suelo a 20 cm de profundi-
dad (m*/m?). Los datos faltantes del VWC entre los meses de noviembre 2009 y abril
2010 se indican en las graficas con una linea mas delgada y clara. a. A. petiolata. b. A.
symphyocarpa. ¢. C. lemense. d. C. sanguinolentum. e. D. macrostachya. f. E. fulvum.
g. L. intrapetiolaris. h. P, nitida. i. R. grandis. j. S. rubra. K. T. spruceanum.
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Tabla 4. Varianza acumulada (%) de las variables por especie considerando los tres primeros

ejes factoriales del ACP y la variable mas influyente en el IDM de cada especie.

Especie Varianza acumulada Variable mas influyente
(%) enel IDMp (correlacion)

A. petiolata 81,3 VWCS5 (+)

A. symphyocarpa 79,4 Tem aire (-)

C. lemense 81,6 VWCS5 (+)

C. sanguinolentum 82,3 VWC 20 (+)

D. macrostachya 81,4 VWC 20 (-)

E. fulvum 84,1 Tem suelo (-)

L. intrapetiolaris 76,7 Tem aire (+)

P, nitida 80,0 Tem aire (-)

R. grandis 82,2 Prec (-)

S. rubra 79,2 VWC 20 (-)

T. spruceanum 83,4 VWC 20 (+ %)

IDMp = incremento diamétrico mensual promedio (mm); Prec = precipitacion mensual (mm); VWC 5 =
contenido volumétrico promedio mensual de agua en el suelo a 5 cm de profundidad (m*m?); VWC 20 =
contenido volumétrico promedio mensual de agua en el suelo a 20 cm de profundidad (m*/m?); Tem suelo
= temperatura promedio mensual del suelo a 5 cm de profundidad (°C); Tem aire = temperatura promedio
mensual del aire (°C); correlacion significativa; n =15 meses.

Tabla 5. Correlaciones entre el IDMp por especie y las variables ambientales.

Temperatura Temperatura
Contenido volumétrico promedio promedio promedio
mensual de agua en el suelo (m¥/m’)  ensual del suelo mensual

Especie Precipitacion aScmde a20 cmde aScmde del

profundidad profundidad profundidad (°C) aire (°C)
A. petiolata 0,1305 0,3448 -0,1327 -0,0807 -0,326
A. symphyocarpa -0,1289 0,0858 0,014 -0,1016 -0,4532
C. lemense 0,4267 0,4693 0,0801 0,1313 0,2252
C. sanguinolentum ~ -0,1063 0,1507 0,4875 0,0953 -0,0946
D. macrostachya -0,2537 0,1225 -0,4269 -0,0008 -0,1462
E. fulyum 0,4935 0,2361 0,2652 -0,5072 -0,4754
L. intrapetiolaris 0,0586 0,102 0,0729 0,1522 0,1975
P, nitida 0,1999 0,0107 0,3451 -0,1676 -0,4241
R. grandis -0,5101 -0,1202 -0,3378 -0,4924 -0,3033
S. rubra -0,1723 0,0923 -0,2735 -0,0096 0,1850
T. spruceanum 0,4901 0,1203 0,6963 * -0,1657 -0,0928

* = correlacion significativa; n =15 meses.
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Incremento diamétrico y fenologia

A partir de los registros del cambio de follaje, seis especies (P, nitida,
A. symphyocarpa, C. lemense, R. grandis, S. rubray E. fulvum) fueron clasi-
ficadas como brevicaducifolias. El incremento diamétrico de estas especies
disminuyd (menor actividad cambial) durante la fenofase sin hojas (Fig. 5).
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Fig. 5. IDM promedio por especie, precipitacion mensual y fenologia. a. 4. petiolata. b. A.
symphyocarpa. ¢. C. lemense. d. C. sanguinolentum. e. D. macrostachya. f. E. fulvum.
g. L. intrapetiolaris. h. P, nitida. i. R. grandis. j. S. rubra. k. T. spruceanum.
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Al menos un individuo de estas seis especies presentd durante uno de los
registros mensuales una cobertura del follaje entre 50-75%; aparentemente,
la renovacion total del follaje es breve con un lapso menor de un mes, tal co-
mo lo reportd Sanoja (2009) para las especies C. lemense, P. nitida e incluso
para C. sanguinolentum en bosques de Sierra de Lema.

P, nitida present6 los menores IDMp durante la fenofase sin hojas entre
julio y septiembre (Fig. Sh, Tabla 2). El menor IDMp de 0,03 mm/mes fue
registrado durante el mes de septiembre. El mayor IDMp de 1,35 mm/mes
fue alcanzado en diciembre, cuando comenzaba la fenofase de hojas madu-
ras. Los mayores IDMp se registraron durante los meses de menor tempera-
tura, con un rango de valores entre 17,14 a 17,92°C. Asimismo, A. petiolata,
la especie siempreverde con floracion caulinar y tipica del sotobosque, pre-
sent6 una reduccion del incremento diamétrico durante los meses de junio a
agosto, coincidiendo con las fenofases de floracion y fructificacion.

No fue posible la observacion adecuada de las fenofases de floracion y
fructificacion en 7. spruceanum, L. intrapetiolaris, C. sanguinolentum'y D.
macrostachya debido principalmente a la dificil observacion, de reducido
tamafio y la posicion oculta de las flores o inflorescencias, con excepcion de
D. macrostachya la cual a pesar de poseer largas inflorescencias terminales
y frutos grandes pero ubicadas en la parte externa de la copa no pudieron ser
observadas desde el bosque (Mitchell 1995; Barneby et al. 1998; Penning-
ton & Edwards 2005).

Grupos de especies

El dendrograma del analisis de agrupamiento de las once especies (Fig.
6) muestra dos grandes bloques o grupos. El grupo A con tres especies, P,
nitida, D. macrostachya 'y S. rubra, abarca el 27,3% del total de especies y
ostenta las mayores tasas de crecimiento promedio (0,53 y 0,41 mm/mes,
respectivamente para P. nitida, y D. macrostachya) y las mayores areas de
copa del conjunto de especies estudiadas. Por su posicion de dosel y emer-
gentes, disfrutan de mayor iluminacién en las copas. Asimismo, son las
especies que alcanzan los mayores didmetros. Ademas, ellas mostraron tni-
camente incrementos mensuales positivos durante todo el periodo de moni-
toreo, con la excepcidn de un solo registro mensual de IDM negativo de S.
rubra (Tabla 2, Fig. 5). El grupo B comprende dos subgrupos: el subgrupo
B1 esta representado por tres especies, A. petiolata, A. symphyocarpa'y C.
lemense. En comparacion con el resto de especies estudiadas, €stas presen-
taron las menores tasas de crecimiento mensual promedio (IDMp 0,07, 0,04,
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0,01 mm/mes, respectivamente), las menores areas de copa, los menores
diametros y el mayor numero de meses con incrementos negativos y nulos.
Los arboles de una de las especies del subgrupo B1, A. petiolata, crecen pre-
dominantemente en el sotobosque (Tabla 2, Fig. 5). El subgrupo B2 esta for-
mado por cinco especies, C. sanguinolentum, E. fulvum, L. intrapetiolaris,
T. spruceanum, R. grandis, que representan el 45,5% del conjunto de espe-
cies; estas cinco especies, en comparacion con los grupos anteriores, presen-
tan valores intermedios de incremento diamétrico y areas de copa, asi como
posiciones intermedias de copa (Fig. 6, Tabla 2).
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Fig. 6. Dendrograma de las 11 especies estudiadas. Anax = A. petiolata; Anno = A. symphyo-
carpa; Cato = C. lemense; Chry = C. sanguinolentum; Dimor = D. macrostachya;
Emmo = E. fulvum; Lica = L. intrapetiolaris; Park = P. nitida; Rich = R. grandis; Sext=
S. rubra; Thyr = T. spruceanum. Variables consideradas: IDMp (mm) = numero de
meses con incrementos positivos en 26 meses de registro, niimero de meses con incre-
mentos negativos, nimero de meses con incrementos nulos, DAP maximo (cm) = area
de copa (m?).

DISCUSION

Influencia de las variables abiético-ambientales sobre el crecimiento

A nivel global

Por tratarse de relaciones significativas, es necesario destacar tanto la
correlacion negativa entre el IDMp global (conjunto de las once especies) y
la temperatura del aire como la correlacion positiva ente la precipitacion
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y VWC 5. Precisamente, la temperatura del aire fue la variable abiotico-am-
biental con mayor influencia sobre el IDMp a nivel global. En consecuencia,
la tendencia general es que durante los meses con menores promedios de
temperatura los arboles medidos alcanzaron mayores IDMp, lo cual coinci-
de con los resultados obtenidos en otros bosques tropicales (Breitsprecher &
Bethel 1990; Gliniars et al. 2013; Schippers et al. 2015; Brienen et al. 2016).
Es sorprendente que el nivel de contribucion de la temperatura del aire en la
variacion del IDMp haya sido mayor que el nivel de contribucion de la pre-
cipitacion o de la humedad del suelo, sobre todo si se considera la escasa
variacion interanual de la temperatura del clima premontano y muy humedo
del area de estudio (Rozendaal & Zuidema 2011). De cualquier manera, la
importancia de la temperatura es bien conocida. En este sentido, se ha pos-
tulado que el crecimiento de arboles tropicales es moderadamente sensible a
la temperatura, por haberse observado una tendencia de reduccion del creci-
miento durante afios muy calientes (Brienen et al. 2016).

En un estudio que combina datos histéricos de crecimiento arboreo
mediante andlisis de anillos con modelos de simulacion de crecimiento arbo-
reo, Schippers et al. (2015) analizaron el efecto de variables climaticas sobre
la variacion del crecimiento arboreo de la especie Toona ciliata M. Roem. en
un bosque tropical en Tailandia y encontraron que la temperatura méxima tu-
vo un fuerte efecto negativo sobre el crecimiento arbdreo a través del aumen-
to de la respiracion, la reduccion de la conductancia estomatica y, por tanto,
mitigando una demanda de transpiracion mas elevada y -en menor medida-
directamente mediante la reduccion de la fotosintesis. En otro estudio duran-
te dos afos del crecimiento diamétrico en dos comunidades boscosas de
Costa Rica bajo diferentes condiciones de humedad del suelo (Breitsprecher
& Bethel 1990), se encontraron relaciones inversas entre el crecimiento dia-
métrico y la temperatura del aire, duracion del dia y angulo de insolacion.
Una correlacion negativa entre crecimiento arboreo y temperatura maxima
también fue observada en un gran ntimero de especies de un sitio de bosque
himedo de Malasia (Feeley et al. 2007). Por el contrario, en dos estudios en
sitios muy humedos (> 2500 mm de Iluvia / afio) en el Neotropico (Panama y
Costa Rica) no se encontraron evidencias de que el crecimiento diamétrico
haya sido influenciado por temperatura maxima. Sin embargo, en ambos
sitios se encontraron correlaciones negativas significativas entre crecimien-
to diamétrico y temperatura minima (Clark et al. 2003; Feeley et al. 2007).
Aunque el nimero de estudios que evaltan los efectos de temperatura maxi-
ma sobre el crecimiento arbdreo es muy limitado, el hallazgo de estos efectos
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en los bosques tropicales algo mas secos sugiere un fuerte efecto inhibidor
de las altas temperaturas (Schippers et al. 2015).

Por otra parte, los datos de precipitacion mensual registrados durante
24 anos y la humedad edafica registrada coinciden en constatar la ausencia
de periodos de déficit hidrico para las plantas a lo largo de todo el afio. Ello
sugiere que la disponibilidad de agua bajo el actual régimen climatico no es
un factor limitante para el desarrollo arboreo y explica en parte que su in-
fluencia sobre el crecimiento en estos bosques nublados sea menor que la
temperatura. Otra explicacion parcial de la baja sensibilidad del crecimiento
arboreo ante la variacion de las precipitaciones es que puede ser en gran
parte compensada por la gran variacion interanual en las precipitaciones
(Schippers et al. 2015), 1a cual en los tropicos es usualmente superior a la de
cualquier otra variable climatica. El periodo de 26 meses de monitoreo del
presente estudio es un lapso de tiempo corto que no capta la alta variabilidad
de la distribucion interanual de la precipitacion.

Los hallazgos del presente trabajo no concuerdan con los resultados de
estudios que analizan los efectos de las variaciones climaticas sobre el creci-
miento arboreo en bosques tropicales, donde la mayoria de los casos revelaron
relaciones positivas (y en algunos casos significativas) entre la precipitacion
y el crecimiento interanual de los arboles (Détienne ef al. 1988; Clark &
Clark 1994; Pereira da Silva et al. 2002; Brauning et al. 2008; Rozendaal
& Zuidema 2011; Volland-Voigt et al. 2011; Schippers et al. 2015). No obs-
tante, en este trabajo la relacion entre el IDM y la precipitacion fue positiva,
aunque cabe recordar que la precipitacion fue la variable abiotico-ambiental
con menor influencia sobre el crecimiento. Curiosamente, este tipo de rela-
ciones positivas significativas se encuentran incluso en bosques muy hime-
dos con una precipitacion anual de mas de 4000 mm, como en el area del
presente estudio.

Brauning et al. (2008) consideran que incluso bajo clima muy humedo
el crecimiento arboreo se ve limitado durante cortos eventos de disminucion
en la disponibilidad de agua; las variaciones a corto plazo de crecimiento
reflejan cambios de la situacion del agua en el interior del arbol. La activi-
dad cambial reacciona de manera muy sensible al suministro de humedad y
después de apenas varios dias sin lluvia. En un bosque tropical montano bajo
en Ecuador, Volland-Voigt ef al. (2011) determinaron una relacion positiva
entre el crecimiento diamétrico y la precipitacion en Tabebuia chrysantha
(Jacq.) G. Nicholson (Handroanthus chrysanthus (Jacq.) S.O. Grose) consta-
tando ademas que condiciones secas y soleadas causaron déficit de agua
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y contracciones en el didmetro arbdreo, variando la duracion del periodo de
actividad cambial entre 3 y 7 meses. Brauning ef al. (2009) detectaron que
durante periodos himedos las variaciones diamétricas diarias son consi-
derablemente mas pequefias que durante periodos mas secos en la especie
Cedrela montana Moritz ex Turcz.; esto indica que la actividad cambial esta
condicionada por la disminucion en la humedad atn en clima de montafia
muy hiimedo. Los resultados del presente estudio coinciden en parte con los
resultados de Pereira da Silva et al. (2002), quienes no encontraron correla-
cion significativa entre el crecimiento diametral anual y la precipitacion en
272 arboles en un bosque himedo tropical de tierra firme en Manaus, Brazil,
donde el incremento fue menor durante la estacion seca.

A nivel de especie

El panorama a nivel de especies individuales cambia notablemente con
respecto al anterior, debido a que no se repite la predominancia de la tempe-
ratura del aire como la variable con mas influencia sobre el IDMp. El creci-
miento de las especies parece responder a las variables abiotico-ambientales
de dos maneras. La primera corresponde a siete especies (64% del total de
especies), 4. petiolata, C. lemense, C. sanguinolentum, D. macrostachya,
R. grandis, S. rubra y T. spruceanum, con una correlacion mas fuerte hacia
variables hidricas. La segunda representada por cuatro especies (36% de las
especies), 4. symphyocarpa, E. fulvum, L. intrapetiolaris y P. nitida, donde
las variables térmicas mostraron una mayor influencia sobre el crecimiento.
Estas respuestas especificas del crecimiento arboreo ante la variabilidad cli-
matica para cada especie pudiesen reflejar las diferencias en las estrategias
de crecimiento entre las especies (Rozendaal & Zuidema 2011).

Ninguna especie presento correlacion significativa entre el IDMp y el
VWCS; esto podria estar relacionado con la colocacion de los sensores ini-
camente en suelo mineral. Cabe recordar que en este estudio no fue medido
un componente potencialmente clave en el ecosistema como es la humedad
en el mantillo organico, el cual es el componte edafico que retiene mayor
humedad y presenta la mas alta concentracion de raices finas (Dezzeo &
Folster 1994). De igual manera, no se logré determinar tendencias en fun-
cion de los rasgos arboreos por especie; esto quiere decir que ambos grupos,
tanto el hidrico como el térmico, presentan especies con diferentes IDMp,
DAPp, DAP maximo, area y posicion de copa. Esto puede deberse a la nece-
sidad de un mayor lapso de tiempo de monitoreo para poder evaluar mejor la
sensibilidad climatica a factores probables de estrés climatico (Clark et al.
2013; Schippers et al. 2015).
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Fenologia

Aunque se ha planteado que las relaciones entre el crecimiento diamé-
trico y la fenologia reproductiva y foliar no son claras para los arboles tro-
picales (Couralet 2010), en el presente estudio fue posible identificar la
existencia de seis especies brevicaducifolias y que sus tasas de crecimiento
disminuyen durante la fenofase de brevicaducifolia en los bosques montanos
de Sierra de Lema. Asimismo, en al menos una especie (4. petiolata) fue
posible constatar que durante las fenofases de floracion y fructificacion la ta-
sa de crecimiento disminuye. Tal disminucion de la actividad cambial y la
posible periodicidad en el crecimiento diamétrico de especies arboreas bre-
vicaducifolias y siempreverdes bajo climas muy hiimedos sin una estacion
anual de sequia, coinciden con los hallazgos de Fichtler ez al. (2003) en bos-
ques tropicales de tierras bajas en Costa Rica. O'Brien et al. (2008) estudia-
ron diez especies arboreas del dosel en bosques himedos de Costa Rica y
encontraron correlaciones significativas entre la variacion estacional del
incremento diamétrico y la caducifolia periddica. Asimismo, observaron que
las tasas de crecimiento de las especies caducifolias disminuyeron durante la
fase caducifolia y que las especies siempreverdes presentaron breves periodos
de incrementos mas bajos pero sin llegar a la latencia.

La categorizacion de A. symphyocarpa como brevicaducifolia en este
estudio no concuerda con los hallazgos de Devall et al. (1995), quienes
reportaron que los arboles del género Annona generalmente son siempre-
verdes, pero muestra una caducifolia facultativa, debido a la capacidad de
perder sus hojas si las condiciones ambientales son desfavorables como, por
ejemplo, ocurre con A. spraguei Saff. en bosques de Panama. El caracter
brevicaducifolio de P. nitida registrado en el presente estudio esta posible-
mente relacionado con la disminucion o inactividad cambial de esta especie,
la cual fue comprobada no solo mediante las menores tasas de crecimiento
mensual registradas en este estudio, sino también a partir de las técnicas de
la Ventana de Mariaux y el analisis de anillos de crecimiento (Ortiz et al., en
prep.). Villasana & Suarez (1997) reportaron que la pérdida del follaje y la
fructificacion de arboles de P. nitida en un bosque humedo de tierras bajas
de la Reserva Forestal Imataca ocurri6 durante la época seca, mientras que
la floracidn tuvo lugar dos veces al afio, durante las épocas seca y lluviosa.

La estacionalidad del crecimiento detectada en especies como 4. petio-
lata, A. symphyocarpa, C. lemense, E. fulvum, P. nitida, R. grandis y S. rubra
parece estar determinada en mayor medida por las fenofases de cambio
foliar, floracion y fructificacion, més que por la influencia directa de factores
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abidtico-ambientales como, por ejemplo, la distribucion estacional de la llu-
via, aunque las fenofases a su vez estan probablemente determinadas por
variables climaticas (Borchert 1998, 1999). Un afio de observaciones feno-
logicas es un lapso de tiempo limitado para determinar con certeza patrones
fenologicos como, por ejemplo, cuando se desea diferenciar especies brevi-
caducifolias de especies con caducifolia facultativa, o para registrar eventos
reproductivos supranuales como parece ser el caso de C. lemense (Sanoja
2004). Asimismo, la frecuencia mensual de las observaciones en el terreno
posiblemente no fue lo suficientemente reducida como para poder registrar
fases de follaje, floracion y fructificacion, cuya duracion parece ser menor
que 30 dias (Dorais & Ortiz 1991).

Tipologia de las especies

Las respuestas especificas de las especies pueden reflejar diferencias
en las estrategias de crecimiento de las mismas (Rozendaal & Zuidema
2011). Las caracteristicas del grupo A, con las mayores tasas de crecimiento
en arboles de gran tamafo y copas plenamente iluminadas, ejemplifican la
estrategia de especies oportunistas o secundarias tardias (Budowski 1965;
Lamprecht 1990). Ademas, concuerda con los resultados de Hernandez &
Castellanos (2006) quienes indican relaciones positivas y significativas
entre el incremento diamétrico y el tamafio o la posicion de la copa del dosel
o emergente en arboles de bosques en Sierra de Lema. Otras caracteristicas
de las especies de este grupo, con la excepcion de S. rubra, son la amplia
variabilidad mensual de la actividad cambial y que el rango del incremento
diamétrico anual (diferencia entre minimo y méaximo) es mayor que el rango
del resto de las especies estudiadas (Ortiz ef al., en prep.). Esto coincide con
la idea de Pélissier & Pascal (2000), quienes destacan que arboles con creci-
miento rapido en un bosque humedo tropical en India mostraron una alta
variacion estacional.

Las caracteristicas predominantes del subgrupo B1 son tamafio mas
reducido, crecimiento lento y que las copas de sus arboles alcanzan desde
el sotobosque hasta el dosel. Tales caracteristicas son tipicas de especies
esciofilas, tolerantes de la sombra. Finalmente, por sus valores medios de
crecimiento y de tamafio de copa, el subgrupo B2 se considera un grupo inter-
medio. Sin embargo, si se consideran variables como diametro e iluminacion
de copa, el subgrupo B2 se asemeja mas al grupo A. Este subgrupo esta con-
formado por el mayor ntimero de especies, lo que sugiere que podria ser la
estrategia mas comun.
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CONCLUSIONES

Pese a que el presente trabajo ha constatado el caracter isotermal del
clima y la ausencia de déficit hidrico en el suelo de los bosques montanos en
Sierra de Lema, los hallazgos del estudio evidencian que el crecimiento
arboreo en estos bosques montanos no es continuo durante todo el afio y que
el crecimiento no esta determinado por un Unico factor dominante del me-
dio. Sin embargo, ciertas variables ambientales influyen en el crecimiento
arboreo de una manera mas dominante, siendo en el caso de este estudio la
temperatura del aire. No obstante, falta por comprobar el efecto que tienen
sobre el crecimiento arbdreo otras variables abidticas como, por ejemplo, la
humedad en el mantillo organico.

Aqui se aprecia de nuevo que las respuestas de los arboles tropicales en
términos de crecimiento ante las variables de temperatura y disponibilidad
de agua son complejas y no lineales (Brienen et al. 2016). El crecimiento
mas bien esta determinado por una compleja interaccion de varios factores
abidticos y bioticos (Clark & Clark 1994). Los resultados obtenidos sugie-
ren que cambios en la temperatura y la disponibilidad de agua podria tener
importantes efectos en el crecimiento arboreo. En este sentido, hay dos
aspectos de los resultados que son de relevancia ante posibles escenarios
futuros de cambio climatico. El primer aspecto es que la sensibilidad del cre-
cimiento arboreo ante la temperatura del aire denota la vulnerabilidad de
algunas especies arboreas ante un posible aumento de la temperatura en el
futuro. En este sentido, los resultados obtenidos por Gliniars ef al. (2013)
indican que el cambio climatico conducira a una reduccion del incremento
diamétrico, y que las especies sucesionales tempranas e intermedias estan
equipadas para un mejor desempefio ante las futuras condiciones climaticas
que las especies sucesionales tardias. Asimismo, Clark & Clark (1994) afir-
man que la sensibilidad climatica encontrada con relacidn al crecimiento
arboreo indica que el bosque hiimedo tropical pudiese ser fuertemente afec-
tado por los cambios climaticos globales. El segundo aspecto es que la
ausencia de déficit hidrico indica que las especies de distribucion geografica
restringida (por ejemplo, C. lemense, endémica de Sierra de Lema, y E. ful-
vum, endémica del Escudo de Guayana) estan adaptadas a las condiciones
continuas de elevada humedad y ausencia de déficit hidrico estacional, lo
que significa que son especies especialistas muy vulnerables a la sequia. Por
lo tanto, una mayor frecuencia e intensidad de las sequias y aumentos a largo
plazo en la temperatura podrian constituir una seria amenaza a la existencia
de esas especies en la region (Esquivel ef al. 2016; Perez et al. 2016). Las
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proyecciones de la region en estudio para el final de este siglo estiman que
las cantidades totales de precipitacion se reduciran y que la temperatura pro-
medio anual aumentard (Duran & Guenni 2010).
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