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RESUMEN

Los bosques de montafia de la cordillera de Talamanca son un ecosistema
estratégico para Costa Rica. Estos, son diferentes a los bosques basales, tienen alta
diversidad de especies, son un sitio ideal para entender el cambio climatico y proporcionan
NUMErosos servicios ecosistémicos a la sociedad. En esta investigacion se pretendi6 a través
de la dendrocronologia aportar al conocimiento sobre la dindmica de crecimiento de tres
especies arboOreas [Carapa guianensis Aubl. (Meliaceae), Cedrela tonduzii C. DC
(Meliaceae) y Quercus costaricensis Liemb. (Fagaceae)] del gradiente altitudinal tropical
“Caribe -Villa Mills” ubicado en el rango de altitud 300 msnm — 3000 msnm en la vertiente
oriental de la cordillera de Talamanca, Costa Rica. Para realizar el muestreo se dividi6 el
gradiente en tres partes y a cada parte se le asocidé una especie de arbol dominante y
frecuente; parte baja (Barbilla, C guianensis), parte media (Tapanti, C. tonduzii) y parte alta
(Villa Mills, Q. costaricensis). A su vez, cada una de estas partes se dividié en dos
parcelas; una cerca al limite superior y otra cerca al limite inferior de su distribucion.
Dentro de estas parcelas se barrenaron arboles con DAP > 10 cm y se tomaron dos muestras
por arbol en la medida de lo posible separados 90°. Cuando se encontraron arboles caidos
de las especies seleccionadas se colectaron secciones transversales del tallo con motosierra.
Las secciones transversales y los nucleos se secaron a la sombra y después se pulieron con
papel de lija de diferentes granulados (40-1,000 granos/pulgada?). Se midieron anillos de
crecimiento y se probo estadisticamente la anualidad de estos; a continuacion, se construyo
una cronologia maestra estandarizada por especie y posteriormente se relacionaron los
indices de ancho de anillos (IAA) para cada especie con variables climaticas [temperatura,
precipitacion e indices SOl (Southern Oscillation Index)] para determinar la funcién
respuesta de cada especie; asi mismo, se calcularon tasas de incrementos medios para cada
especie y por ultimo, se determinaron los factores que mas influyen en la dindmica del
crecimiento de cada parcela y especie en los Gltimos 80 afios. Las tres especies presentaron
anillos de crecimiento anuales. C. tonduzii tuvo la tasa media de crecimiento mas alta (3.42
mm/afio) y el individuo mas joven (12 afios), en tanto que C. guianensis la mas baja (2.8
mm/afo), a esta Ultima especie también pertenecio el individuo mas longevo (216 afios). En
las tres especies se encontraron relaciones entre los IAA de cada especie y la precipitacion

de algun mes. Cuando se comparé el crecimiento entre las parcelas de la misma especie, se
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encontrd que al inicio del siglo XX los arboles cerca del limite inferior de crecimiento de la
especie crecian en promedio menos que los ubicados cerca al limite superior, tendencia que
se invirtié cerca de 1976 en C. tonduzii y Q. costaricensis. Esta informacion resulta
fundamental para entender la dindmica de crecimiento de los bosques de montafia y
conocer como la variacion climatica ha afectado a estas especies y asi disefiar medidas de
conservacion y manejo que permitan a las especies tener suficiente rango de adaptacion al

cambio pero que a su vez permitan el uso sostenible del recurso a la poblacion.

Palabras clave: dendroecologia, dinamica forestal y gradiente altitudinal tropical.
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SUMMARY

Mountain forests are a strategic ecosystem to Costa Rica. These are different from
basal forests. They have high species diversity, are an ideal place to understand climate
change and provide numerous ecosystem services to society. This research aimed to
contribute, through dendrochronology, to the knowledge on the dynamics of growth of
three tree species [Carapa guianensis Aubl. (Meliaceae), Cedrela tonduzii C. DC
(Meliaceae) and Quercus costaricensis Liemb. (Fagaceae)] across the tropical altitudinal
gradient "Caribbean-Villa Mills" located in the 300 — 3000 m asl altitudinal range on the
eastern slopes of the Cordillera de Talamanca, Costa Rica. For sampling the gradient was
divided into 3 parts, and each of them was associated to a frequent and dominant tree
species, thus; lower (Barbilla, C guianensis), middle (Tapanti, C. tonduzii) and upper (Villa
Mills, Q. costaricensis). In turn, each of these parts was divided in two plots; one near the
upper limit and another near de lower limit of the species distribution. In these plots, 124
trees were bored (dbh > 10 ¢cm) and two samples per tree as far apart as 90° were taken.
When trees were fallen, stem cross sections were collected with chainsaw. The cores and
cross sections were air dry and sanded with different sandpaper grain (40-1,000
grains/inch?). Growth rings were measured and statistically tested to prove their annual
nature, and then a standardized master chronology by species was built. Subsequently, ring
width index (RWI) values were related with weather variables [temperature, precipitation
and SOI (Southern Oscillation Index)] to determine the response function of each species.
Likewise, average growth rates were calculated for each species. Finally the factors that
influence the dynamics of growth of each plot and species in the last 80 years were
determined. The three species showed annual growth rings. C. tonduzii had the highest
average growth rate (3.42 mm / year) and the youngest individual (12 years), while C.
guianensis had the lowest average growth rate (2.8 mm / year) and the oldest individual
(216 years). In all species relationships were found between RWI and the precipitation of
some month. When comparing the growth between plots of the same species, it was found
that, at the beginning of the twentieth century, the trees near the lower limit of growth of
the species grew on average less than those located close to the upper limit; a trend that was
reversed around 1976 on C. tonduzii and Q. costaricensis. This information is essential to

understand the growth dynamics of mountain forests trees, to know how climate variability
XVI



has affected these species, and to design conservation and management actions that allow
species to have enough range to adapt to change but at the time facilitate the sustainable use

of the resource to the public.

Keywords: dendroecology, forest dynamics and tropical altitudinal gradient.
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1 INTRODUCCION

La dindmica forestal describe la interaccion de factores fisicos y biologicos que
determinan cambios continuos en la estructura, composicion y funcién de los bosques; y
estd compuesta principalmente por las perturbaciones y la sucesion (Ghazoul y Sheil 2010).
El crecimiento de los arboles es una expresion del avance de la sucesién y a través de su
estudio se puede conocer en cierto grado la dinamica forestal de un rodal. El crecimiento de
los arboles esta en funcion de la ontogenia, del clima, de las perturbaciones presentes en el
rodal y de otros factores de sitio (Cook 1992). Por lo que en cada anillo de crecimiento, si
su anualidad es demostrada, a través de sus caracteristicas anatomicas quedaran registradas

con resolucion anual las condiciones ambientales existentes en el rodal.

La dendroecologia es la determinacion de la interaccién afio a afio de las
relaciones entre las condiciones climaticas del sitio y el crecimiento de los arboles para
evaluar factores enddgenos y exdgenos que influyen en el crecimiento de una comunidad
vegetal (Schweingruber 1992). Esta no ha sido ampliamente aplicada en los tropicos debido
a la creencia de que los arboles tropicales no forman anillos de crecimiento anuales dada la

homogeneidad climatica (e.g. Lieberman et al. 1985).

Sin embargo, en los ultimos afios se ha encontrado que existen anillos de
crecimiento en arboles tropicales en todos los sitios donde estos pueden crecer (e.g.
Rozendaal y Zuidema 2011, Fichtler et al. 2003, Dunisch et al. 2002, Worbes 1999 y 1995).
Por lo que la existencia de anillos de crecimiento es de origen genético, en tanto que las
condiciones ambientales pueden influir en la intensidad de sus caracteristicas (Giraldo y del
Valle 2011, Worbes 1992). Sin embargo, Vaganov (1992) sefiala que las plantas lefiosas
que crecen bajo condiciones climaticas favorables son mas sensibles a cambios
ambientales. Asi mismo, en los anillos de crecimiento de los arboles tropicales hay mucha
informacion acumulada que es posible extraer tales como: tasas historicas de crecimiento,
edad de los arboles y condiciones ambientales y ecoldgicas pasadas de los rodales (Worbes
1999, Fitchtler et al. 2003).

Por lo anterior, resulta de gran interés profundizar en estudios dendroecoldgicos en
gradientes altitudinales tropicales ya que segun Lieberman et al. (1996) no ha sido posible

describir con precision la forma en la que las caracteristicas de los bosques tropicales
1



cambian con la altitud y se desconoce cdmo reaccionaran las especies ante el aumento de
temperatura consecuencia del cambio climatico. Ademas, como mencionan Malhi et al.
(2010) y Colwell et al. (2008) los gradientes altitudinales podrian convertirse en refugios
debido a la presion climética en tierras basales, ya que la probabilidad de migracion en el

tropico es mas alta en gradientes altitudinales que latitudinales.

Para entender mejor la relacién entre el crecimiento de los arboles con el gradiente
actual de condiciones ambientales y su relacion con el cambio climatico la presente
investigacion pretende contribuir por medio de la dendrocronologia a entender el
crecimiento de tres especies arboreas presentes en el gradiente altitudinal Caribe-Villa

Mills, analizando su respuesta al clima a traves del gradiente altitudinal.

1.1 Objetivo general

Contribuir por medio de la dendrocronologia a entender el crecimiento de tres
especies arbdreas presentes en el gradiente altitudinal Caribe-Villa Mills, su cambio a

través de él y sus relaciones con las variables ambientales.

1.2 Objetivos especificos
e Verificar la frecuencia de formacion de los anillos de crecimiento en tres especies

arboreas del gradiente altitudinal y construir sendas cronologias estandarizadas.

e Relacionar el crecimiento de los arboles con variables climaticas (temperatura,
precipitacion e indices SOI) y determinar cuales de estos factores tienen més efecto en el

crecimiento de los arboles de cada uno de los tres sitios del gradiente altitudinal.

e Determinar los factores que pueden afectar la dinamica del crecimiento a largo plazo de

estas especies.

1.3 Hipdtesis del estudio

e Las especies seleccionadas tienen anillos de crecimientos anuales.



e Existen relaciones entre el ancho de los anillos de crecimiento y las variables climaticas

y ambientales de la zona.

e Ladinamica del crecimiento de las especies ha cambiado a través del tiempo.



2 REVISION DE LITERATURA

2.1 Dinamica forestal

La dindmica forestal describe la interaccion de factores fisicos y bioldgicos que
determinan cambios continuos en la estructura, composicion y funcién de los bosques; sus
principales componentes son el reclutamiento, la mortalidad, las perturbaciones y la
sucesion (Ghazoul y Sheil 2010). Estos componentes son procesos almacenados a través

del crecimiento en los anillos.

Los bosques estan sujetos a cambios continuos, impulsados por interacciones entre
individuos y especies dentro de una comunidad, asi como también por perturbaciones
externas. En una escala mas amplia la dinamica forestal es también funcion de eventos
aleatorios (Ghazoul y Sheil 2010). Es necesario conocer el crecimiento de los arboles para
entender la dindmica de la poblacion (Clark y Clark 1999), la interaccidn entre las especies
(Swetnam y Lynch 1993), la captura de CO, (DeLucia et al. 1999), las respuestas del
bosque al cambio climatico (Cook 1987) y a procesos como la restauracion (Pearson y
Vitousek 2001).

El crecimiento de un arbol puede estimarse mediante medidas repetidas de
diametro, bandas dendrométricas o anillos de crecimiento, cada una con cierta
incertidumbre. En las muestras de barreno de incremento para el analisis de anillos, la tasa
de crecimiento es tomada de un radio por nacleo por lo que varios nucleos deben ser
tomados por arbol, transformados en series de incrementos y analizados. El esfuerzo
realizado significa que las muestras del barreno de crecimiento son generalmente obtenidas
de individuos en el rodal y no de todo el rodal, por lo cual sus resultados no deben ser
extrapolados a toda la poblacién a menos que se muestreen parcelas completas en rodales
(Clark et al. 2007).

Los efectos del cambio climatico en los bosques humedos tropicales y sus especies
reflejaran la habilidad fisiologica de los organismos para sobrevivir y reproducirse bajo
nuevas condiciones, para adaptarse a cambios en el contexto ecoldgico, de soportar
impactos adicionales y ajustar sus distribuciones geogréficas (Ghazoul y Sheil 2010). Poco
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se comprenden las claves y los requisitos de los patrones de fenologia de las plantas
tropicales, pero parecen vulnerables a multiples factores incluyendo temperatura, humedad,

brillo solar y ciclos estacionales (Guenter et al. 2008).

En bosques tropicales basales de Costa Rica Clark et al. (2003) demostraron que el
aumento de las temperaturas interfiere con la fotosintesis y aumenta los costos de
respiracion; por tanto, durante altas temperaturas el bosque deja de crecer. Asi, la dindmica
forestal se puede ver afectada mediante los cambios en las tasas de crecimiento de los
arboles. Otros modelos realizados en la cuenca del Amazonas sefialan que el aumento en la
concentracion de CO; al inicio incrementard la acumulacion de biomasa en las plantas, lo
que conllevard un aumento en los depdsitos de carbono del bosque, pero en cuanto las tasas
de crecimiento se saturen este depdsito se convertird en fuente debido a altas tasas de
respiracion y mortalidad causadas por altas temperaturas (Phillips et al. 2008). Todavia es
incierto como los diferentes tipos de bosques tropicales reaccionaran ante estos cambios
pues aun la evidencia es escasa ya que no se cuentan con suficientes registros a largo plazo
(Clark 2004).

Las especies arbdreas diferiran en el grado de sus respuestas a cambios en el
clima. Por ejemplo, especies adquisitivas de rapido crecimiento y baja densidad de madera
es probable que aprovechen facilmente oportunidades brindadas por los cambios en
temperatura, la liberacion de nutrientes y el aumento de la concentracion de CO,, pero
inversamente seran mas vulnerables a las sequias (Ghazoul y Sheil 2010). Mientras que las
especies conservativas de lento crecimiento y larga vida es probable que tengan mas

limitaciones para adaptarse a nuevas condiciones ambientales.

Se han realizado muchos estudios que relacionan indices de ancho de anillos con
variables climaticas, los cuales demuestran que cambios en las tasas de crecimiento de los
arboles estan relacionados con cambios en las variables climaticas (e.g. Devall et al. 1995,
Couralet et al. 2010). Existen diversos estudios mostrando cambios en la dinamica forestal
siguiendo gradientes climaticos. Asi, por ejemplo, Gea-lzquierdo et al. (2011) en un estudio
realizado sobre un gradiente de temperatura en Espafia con Quercus ilex encontraron que a
raiz del aumento de temperaturas producto del cambio climéatico también ha aumentado el

estrés hidrico lo que ha disminuido las tasas de crecimiento en los Gltimos afos; por tanto
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los arboles podrian verse afectados como consecuencia del cambio climético. Brienen et al.
(2009) estimaron por medio de anillos de crecimiento de Mimosa acantholoba y con base
en escenarios de emisiones como el cambio climatico puede afectar las tasas de crecimiento
y encontraron que las puede disminuir entre 12 y 21%. Schongart et al. (2006), a partir de
cronologias de varias especies, reconstruyeron la precipitacion de una region del oeste de
Africa hasta 1840 y por medio de analisis de series temporales encontraron aumentos en las

condiciones de aridez en los ultimos 160 afios.

2.2 Gradientes altitudinales

El crecimiento y la productividad de los bosques nublados presentes en el
gradiente altitudinal no son tan bajos como se cree, ya que la capacidad fotosintética de las
hojas no es mas baja que la de los bosques tropicales basales, aunque la fotosintesis del
dosel si lo sea debido a la casi permanente presencia de nubes que disminuye la radiacion
disponible y a un bajo indice de area foliar. A la vez que la fotosintesis de los bosques
basales se ve limitada por la alta intensidad luminica propia de zonas bajas Clark (1990), la
productividad va a estar probablemente limitada por una inversion sustancial de carbono en
el crecimiento y funcionamiento de un sistema radical grande, el cual es una consecuencia
de los suelos pobres sobre los que crecen (Bruijnzeel y Veneklaas 1998). Asi mismo,
Girardin et al. (2011) en un gradiente altitudinal tropical demostré que la productividad
primaria neta y la biomasa aérea de estos bosques disminuye conforme aumenta la altitud,

mientras que la cantidad de raices finas aumenta con la altitud.

El uso de gradientes altitudinales en los trépicos es una herramienta
particularmente poderosa para entender la influencia de la temperatura en la biodiversidad,
ecologia, funciones del ecosistema y la respuesta de los ecosistemas forestales al cambio
climatico (Malhi et al. 2010, Clark 2007). Ahora, somos conscientes de que los factores
ambientales pueden cambiar a velocidades nunca antes vistas como consecuencia del

cambio climatico (Bush et al. 2004).

Malhi et al. (2010) destacan cinco aspectos por los cuales es importante investigar
gradientes altitudinales. Primero, los ecosistemas forestales de montafia son interesantes,

pues son evolutiva y ecolégicamente distintos de los bosques basales tropicales. Segundo,



el recambio de especies a lo largo de los gradientes de elevacion explica en gran parte la
alta diversidad encontrada en muchos de los mas importantes hotspots de la tierra, con
aproximadamente 70,000 especies endémicas en once hotspots que se encuentran en
ambientes tropicales de montafia. Tercero, los gradientes de elevacién tropical son un
excelente laboratorio natural para la comprension de factores medio ambientales (e.g.
temperatura) y su control en las funciones del ecosistema. Cuarto, las montafias tropicales
son sitios excelentes para la comprension del cambio climatico (Hooghiemstra y Van der
Hammen 2004) presentando fuertes gradientes y ecotonos relativamente fuertes que
permiten a los registros paleoecoldgicos y paleoambientales ser muy sensibles, incluso a
pequefios cambios en el clima. Quinto, con sus fuertes gradientes, pequefias distancias y
fuertes ecotonos, son sitios excelentes para monitorear los impactos futuros del cambio

climatico en los tropicos.

Una de las grandes incognitas en nuestra comprensién de los impactos potenciales
del cambio climatico en la biodiversidad de los tropicos es si muchas especies tienen un
nicho térmico estrecho y estan cerca del limite térmico donde experimentaran disminucion
en sus funciones, o si la mayoria son capaces de aclimatarse y adaptarse al calentamiento
actual y futuro. Por tanto, la presién climatica en las tierras basales puede llevar a las
montarias tropicales a convertirse en refugios (Malhi et al. 2010). Muchos estudios sugieren
que el calentamiento global esta impulsando los rangos de las especies hacia los polos y a
elevaciones mas altas en la zona templada, pero la evidencia es escasa en los trépicos,
donde el gradiente latitudinal de temperatura hace que sean mas probables los cambios

altitudinales que latitudinales (Colwell et al. 2008).

En los tropicos las temperaturas en los ecosistemas de altura varian poco a través
del afio, por tanto, las especies se especializan en un rango de condiciones mas estrechas,
haciendo de la altitud una gran barrera para la dispersién bioldgica, lo que genera especies
menos moviles (Ghazoul y Sheil 2010). Sin embargo, hay muchas especies con rangos
altitudinales de 1000 m o0 mas que pueden tolerar variaciones de temperatura de hasta 6°C
(e.g. Lieberman et al. 1996). Esto puede promover distribuciones de especies més
localizadas y mayor recambio de especies a través del gradiente (Janzen 1967).



2.3 Cambio climatico y servicios ecosistémicos

La precipitacion y la temperatura en Mesoamérica presentan patrones anuales bien
definidos, modificados periddicamente por fluctuaciones en la temperatura de los océanos
circundantes y por los ciclos del ENSO y la Oscilacion Decadal del Pacifico. Asi mismo, la
interaccion entre los vientos alisios provenientes del este y la complejidad orogréfica de la
regién diferencian los patrones de precipitacion de las vertientes del Caribe (barlovento) y
del Pacifico (sotavento) de la region (Cifuentes 2009).

Las condiciones promedio de precipitacion, temperatura, y viento constituyen el
clima de una regién. Se requieren al menos 30 afios de datos para calcular un promedio
climatico confiable. Sin embargo, el clima de un lugar puede referirse a las condiciones
presentes durante millones de afios (Cifuentes 2009). ElI cambio climatico denota un
cambio en el estado del clima identificable (e. g. mediante analisis estadisticos) a raiz de un
cambio en el valor medio y/o en la variabilidad de sus propiedades, y que persiste durante
un periodo prolongado, tanto si se debe a la variabilidad natural como si es consecuencia de
la actividad humana (IPCC 2007).

Mediciones tomadas desde 1850 muestran que las temperaturas de la superficie
terrestre han aumentado, aproximadamente 1 °C globalmente, y se ha observado que la
precipitaciéon tiene un comportamiento similar pero estos cambios estan acentuados en
zonas templadas del norte (IPCC 2007). Las proyecciones del IPCC (2007) indican que el
promedio mundial de aumento de temperatura observado entre 1990 y 2005 (0,3 °C por
década) se conservard aproximadamente igual durante los siguientes 20 afios. Todos los
escenarios del IPCC (2007) estiman aumentos de temperatura que alcanzan hasta 6 °C en

los casos mas extremos.

De igual manera en el informe del IPCC (2007), se espera que la temperatura
mundial promedio de la superficie del planeta aumente entre 1,4 y 5,8 °C hasta el 2100.
Esto no excluye la region mesoamericana. En general se espera que aumente el nimero de
dias secos, y que aumente la incidencia de precipitaciones mas intensas y de los eventos
extremos como tormentas e inundaciones. Mesoamérica es un hotspot mundial de

biodiversidad con alta variedad de condiciones topograficas y climaticas y se encuentra



entre las regiones tropicales con los mayores cambios esperados en precipitacion y

temperatura bajo escenarios climaticos futuros (Imbach et al. 2012).

Otro cambio que se ha evidenciado en ecosistemas de montafia es la altura de la
capa de nubes durante la estacidn seca; ésta se ha elevado a una tasa de 2 m por afio. Si este
aumento continlia y la temperatura también aumenta 1 0 2 °C en los proximos 50 afios, los

bosques nubosos de altura se veran amenazados (Cifuentes 2009).

Ademés de los cambios en los factores climéaticos los ecosistemas también
presentaran cambios; segun Imbach et al. (2012) caracteristicas de los bosques como el
indice de &rea foliar probablemente disminuird hasta un 89% en la region centroamericana.
Esto muestra que la vegetacion potencial de la region probablemente cambiara de himeda a
seca, e impactard fuertemente a Costa Rica pues junto con Panaméa son los paises de

Centroamérica con mayor proporcion de bosques himedos.

Segin Root y Hughes (2005) los cambios fenoldgicos pueden ser la primera
respuesta a corto plazo del cambio climatico, inducidos por cambios en la precipitacion, la
temperatura y el fotoperiodo. Pero a largo plazo con los aumentos de temperatura y
cambios en los patrones de precipitacion muy probablemente empezara una sustitucién
gradual de los bosques tropicales por sabanas en el este de la Amazonia y en Centroamérica
(IPCC 2007).

Otro aspecto importante del cambio climatico en los ecosistemas son los posibles
cambios en la productividad bioldgica. Estos cambios pueden afectar los bienes y servicios
ecosistémicos esenciales para la humanidad. Segun EEM (2003) los bosques de montafia
producen servicios ecosistémicos de soporte tales como el ciclado de nutrientes,
productividad primaria, formacién de suelos, produccion de oxigeno y mantenimiento de la
biodiversidad. También servicios de regulacién climatica e hidrica, control de erosion y de
enfermedades, polinizacion de plantas Utiles. Servicios ecosistémicos de aprovisionamiento
de alimentos, madera, combustibles, recursos genéticos, medicinas naturales, agua potable
y agua para generacion de electricidad. Asi como servicios ecosistémicos culturales, como

el valor estético, el espiritual, la recreacion y el turismo (Polania et al. 2011).



Un estudio de Bernard et al. (2009) determind que los principales servicios
ecosistémicos claves proveidos por el Parque Nacional Tapanti en Costa Rica son:
provision de agua potable y generacion de energia hidroeléctrica, provision de habitat para
conservar la biodiversidad y proveer espacio para la recreacion y el turismo. Ellos
estimaron los beneficios monetarios de los tres servicios combinados en US$ 2,5
millones/afo, equivalente a un promedio de US$ 43 ha/afio. En otra investigacion Clark et
al. (2003) sefialaron que el incremento diamétrico de los bosques tropicales de tierras bajas
en Costa Rica en un periodo de 16 afios esta inversamente relacionado con promedios
anuales de temperatura minima diaria lo que reduce la capacidad de los bosques de prestar

servicios ecosistémicos de captura y almacenamiento de CO; en el futuro.

Segun el IPCC (2007) la mayoria de las simulaciones proyectan que la cuenca del
Amazonas se volvera mas calida y seca en el préximo siglo y que las montafias tropicales
se calentaran aproximadamente 2-3 °C, mientras que estimaciones de las respuestas
migratorias de las especies a tales cambios sugieren que las montafias tropicales seran uno

de las regiones mas sensibles a cambios a nivel de bioma (Bush et al. 2011).

2.4 Dendrocronologia

La dendrocronologia es una ciencia que usa los anillos de crecimiento para datar
eventos, donde cada capa de crecimiento es asociada con un afio calendario especifico. Asi,
se puede asociar una serie de IAA con una serie de datos de variables ambientales (e.g.
precipitacion, temperatura, manchas solares, brillo solar, indices ENSO). La
dendroecologia se refiere a la aplicacion de la dendrocronologia para el estudio de la
ecologia de poblaciones vegetales y estd basada en algunos principios que se describen a

continuacion (Fritts 1976).

2.4.1 Principio de uniformidad

Este principio indica que los procesos fisicos y biologicos que influyen en el
crecimiento de un arbol en la actualidad, también estuvieron presentes en el pasado (Fritts
1976). Este principio fue establecido por James Hutton en 1785, quien lo indica de la
manera siguiente: “el presente es la clave del pasado”. Asi, los tipos de variaciones
climaticas y los patrones climaticos observados hoy en dia deben haber ocurrido en el
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pasado. Esto no implica que el paleoclima sea el mismo que el clima en la actualidad. Sin
embargo, implica que el mismo tipo de condiciones de limitantes afectan el mismo tipo de

procesos de la misma manera en el pasado como en el presente (Fritts 1976).

2.4.2 Principio de factores limitantes

El principio de los factores limitantes menciona que un proceso biolégico, como el
crecimiento, no puede ocurrir mas rapido de lo que permite el factor mas limitante. Los
mismos factores pueden ser limitantes hasta cierto punto en todos los afios, pero el grado y
la duracion de sus efectos limitantes varian de un afio a otro. Si un factor cambia hasta el
punto en que deja de ser limitante, la tasa de crecimiento de la planta aumentara hasta que

algun otro factor se vuelva limitante (Fritts 1976).

Este principio es importante en la dendrocronologia porque el ancho de los anillos
puede ser sincronico solo si uno o mas factores ambientales se vuelven criticamente
limitantes, persisten lo suficiente y actian sobre una area geografica lo suficientemente
amplia para que el ancho de anillos u otra caracteristica varie en la misma forma en muchos
arboles (Fritts 1976).

Algunos de los factores que periddicamente limitan el crecimiento de los arboles
tropicales son: épocas secas, la temperatura; especialmente en el limite superior e inferior
de las distribuciones de la especie, inundaciones y estrés quimico. Al igual que en las zonas
templadas los factores climaticos pueden ser intensificados por condiciones locales (e.g.

lluvias orograficas, drenajes en pendientes, inundaciones en tierras bajas) (Worbes 1992).

2.4.3 Principio de amplitud ecoldgica

Cada especie, dependiendo de su genotipo, el cual determina en combinacion con
los factores ambientales su fenotipo, puede crecer y reproducirse sobre cierto rango de
habitats. Este rango es conocido como amplitud ecoldgica (Fritts 1976) o nicho (Guisan y
Zimmermann 2000).

Cerca del centro del rango de su 6ptimo ambiental, una especie es frecuentemente
encontrada en una amplia variedad de sitios y los factores climaticos pueden ser rara vez
limitantes para el crecimiento. Cerca del margen de su rango natural, una especie puede
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ocurrir en una variedad relativamente pequefia de sitios y el clima frecuentemente se vuelve
un factor altamente limitante en procesos fisioldgicos, incluyendo al crecimiento (Fritts
1976).

2.4.4 Principio de seleccién de sitio

La dendrocronologia requiere que sus muestras estén afectadas similarmente por
un conjunto determinado de factores limitantes. Por tanto, el muestreo es deliberadamente
estratificado para resaltar observaciones de esa poblacién de ancho de anillos que contiene
la informacion deseada, pero es restringida a una especie en particular para mantener la

respuesta genética mas o menos constante (Fritts 1976).

En dendrocronologia se debe aplicar la ley de los factores limitantes y el concepto
de amplitud ecoldgica con el fin de asegurar la seleccion de los arboles que proveeran la
informacidn que se desea. Asi, en estudios de ancho de anillos y temperatura, el ancho de
los anillos de los &rboles que crecen cerca del limite superior latitudinal o altitudinal de la

especie produciran la informacion mas confiable en temperatura (Fritts 1976).

La seleccidn del sitio y la especie es una extension del principio de los factores
limitantes, del concepto de amplitud ecolégica y de replicacion. Diferencias en los sitios
conllevan diferencias en los factores limitantes; por tanto, es importante elegir un sitio y
replicar dentro de él, para que todas las muestras tengan la misma sefial o sefiales similares
(LaMarche et al. 1982).

2.4.5 Principio de sensibilidad

Un arbol presentara méas variaciones en el ancho de anillo a anillo cuanto més haya
sido limitado por factores ambientales: A esto se le Ilama sensibilidad; la ausencia de esta
variabilidad se llama complacencia. Estas variaciones se pueden calcular para cada
individuo o especie a partir de mediciones y pueden ser expresadas como un estadistico
Ilamado sensibilidad media (mean sensitivity), la cual es una medida de la diferencia

relativa del ancho entre anillos adyacentes (Fritts 1976).

12



2.4.6 Principio de sincronizacion (Cross-dating)

El principio de sincronizacion es el mas importante de la dendrocronologia. Su
aplicacion provee un tipo de control en la experimentacion porque asegura la correcta
ubicacidn en el tiempo de cada anillo de crecimiento. El ancho de los anillos anuales tiene
que ser sincronizado entre radios del mismo arbol y entre arboles de un mismo rodal. Las
variaciones en las caracteristicas del anillo, especialmente del ancho, se examinan y
acoplan de forma sincronica entre todas las muestras de una regién determinada. Si hay
suficiente covariacion entre los anillos en diferentes arboles y la muestra es lo
suficientemente grande, el afio en que cada anillo se formé se puede determinar

correctamente (Fritts 1976).

La sincronizacion es posible porque la misma o similares condiciones ambientales
han limitado el crecimiento en una gran cantidad de arboles y las fluctuaciones anuales de
factores ambientales similares a través de una regidn producen variaciones sincrénicas en la

estructura de los anillos (Fritts 1976).

2.4.7 Principio de replicacion

Una serie de varias muestras de un sitio en particular debe ser examinada y
sincronizada para evitar la posibilidad de que a todos los especimenes colectados les pueda
faltar un anillo de un afio o que puedan tener una banda de crecimiento intra anual que
parezca como un anillo anual real. La verificacion adicional se obtiene cuando varias

muestras independientes se comparan y no aparecen inconsistencias (Fritts 1976).

Ademas, el promedio de las mediciones replicadas de un gran nimero de arboles
proporciona la mejor estimacion del clima, porque la variacion del crecimiento que se
asocia con la variacion climatica, la cual es coman a todos los arboles, se mantiene cuando
estos promedios se hacen. Una gran parte de los efectos de los factores no climaticos que
difieren entre los individuos y de un sitio a otro se reduce al minimo en este proceso (Fritts
1976).
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2.4.8 Principio de estandarizacion

El ancho de los anillos puede variar debido a fluctuaciones en condiciones
ambientales y a cambios sisteméaticos debido a la edad del arbol, altura en el tallo y
condiciones de productividad en el sitio. En estudios dendrocliméticos es usualmente
conveniente estimar los cambios sistematicos en el ancho de anillos asociados con la edad y
eliminarlos de las mediciones. A esta correccion se le conoce como estandarizacion y los
valores transformados son llamados indices de ancho de anillos. Los indices estandarizados

de arboles individuales son promediados para obtener la cronologia media (Fritts 1976).

La estandarizacién de las mediciones de ancho de anillos transforma los anchos de
anillos no estacionarios en una nueva serie estacionaria, estos indices por lo general no
tienen tendencia y su valor medio es cero cuando se calculan como diferencias y uno si se
calculan como cocientes. Esto se logra obteniendo la diferencia o cociente entre cada ancho
de anillo medido (R;) y su valor estimado (G;) respectivamente y posteriormente

estandarizando en el caso de los residuos (Cook et al. 1992).

2.4.9 Principio de relaciones medioambientales

Las inferencias acerca de ambientes y climas pasados se basan en algin modelo de
como el ambiente afecta el crecimiento. EI modelo puede ser una afirmacién, ecuacion o

diagrama que representa un conjunto basico de factores y sus interrelaciones (Fritts 1976).

Cook et al. (1992) consideran una serie de anillos como un conjunto lineal de

varias subseries no observadas, y las expresa como:

Rt :At + Ct + 6D1t +5D2t +Et
donde:

Rt = La serie del ancho de los anillos de crecimiento observados

At = La tendencia en el ancho de los anillos de crecimiento relacionadas al tamafio y la

edad de los arboles (Ontogenia)

Ct = La sefnal climatica relacionada con el ambiente

14



oD 1t = Perturbaciones causadas por factores endogenos, a nivel local.
oD2t = Perturbaciones causadas por factores exdgenos a nivel de rodal; y
Et = El error aleatorio

o: Es un indicador binario de la presencia (0 =1), o de la ausencia (6 =0) de la perturbacién

en algun momento t.

Este modelo esta expresado en forma lineal para simplificar la discusion de los
conceptos asociados con los componentes del mismo. Aunque se sabe que ciertas
propiedades de los anchos de anillos son multiplicativas. Sin embargo, tales relaciones no
lineales se pueden volver lineales transformando el ancho de anillos a logaritmos. Asi At,
Ct, y Et se asumen continuas, mientras oD 1t, 6D2t pueden estar 0 no presentes dependiendo

de si ha ocurrido alguna perturbacién (Cook 1992).

At es un proceso no estacionario que refleja, entre otras cosas, el crecimiento del
arbol a lo largo del tiempo. Este presenta una disminucion exponencial en funcion del
tiempo, una vez que el periodo juvenil, en el cual aumentan los incrementos radiales ha
pasado. Esta tendencia es mas comdn en arboles que crecen en ambientes abiertos con baja

competencia y donde las perturbaciones son minimas (Cook 1992).

Ct representa la influencia acumulada de todas las variables climéticas
(precipitacion, temperatura, radiacion, entre otras) en el crecimiento de los arboles, a
excepcion de las asociadas con las perturbaciones del rodal. Estas variables se asumen a
gran escala ya que todos los arboles presentes en esa area seran afectados en la misma
proporcion por las mismas variables (Cook 1992).

oD1t representa la respuesta caracteristica de un arbol a una perturbacion local o
enddgena. Estas perturbaciones son consecuencia de procesos como aperturas del dosel en
el bosque que no afectan a todos los arboles del rodal. Las practicas silviculturales también
estan dentro de esta categoria, una propiedad importante de las perturbaciones endogenas es

que estas son eventos aleatorios en el espacio y en el tiempo (Cook 1992).
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oD2t representa la respuesta de un arbol a una perturbacion a nivel de rodal, e.g.
incendios, deslizamientos, polucion, plagas y enfermedades. Una caracteristica importante
de estas perturbaciones es la sincronia en el tiempo de este evento en todas las muestras del
rodal (Cook 1992).

Et representa el error; la varianza inexplicada en los anchos de anillos. Por ejemplo
efectos del micrositio, gradientes de suelo o hidrologia y errores de medicion y muestreo.
Este desglose asume que no hay covarianza entre ninguno de los componentes (Cook
1992).

Si A, Ci y E; se asumen continuas y o0D1;, oD2; pueden estar 0 no presentes
dependiendo de si ha ocurrido alguna perturbacién (Cook 1992). EI modelo se puede
simplificar y estimar la tendencia del crecimiento para proceder a la estandarizacién en el

andlisis dendroclimatico como un proceso estocastico mediante el siguiente modelo.
G, = F(A, + 6D1, + 6D2,)

donde:

G: = Tendencia estimada de crecimiento

A: oDIty oD2t siguen la notacion descrita anteriormente.

Esta definicion de Gt sugiere que el componente climatico comun, Ct es la sefal
de interés, y que A4, DIt y oD2t, son consideradas como varianza no climatica y por tanto,
ruido (Cook 1992).

2.4.10 Principio de calibracién y verificacion

La calibracion se puede lograr mediante la construccién de un modelo estadistico
que simule la situacion actual. Para esto se establecen los valores de los coeficientes
estadisticos del modelo, y luego se aplican los coeficientes a los IAA de los arboles para
reconstruir el clima en periodos de tiempo anteriores, donde los 1AA estan disponibles,

pero donde no existe registro del medio ambiente pasado (Fritts 1976).
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La asociacion estadistica que da lugar a la calibracion puede ser consecuencia de
una relacién de causa y efecto entre el crecimiento de los arboles y el clima o puede
representar efectos puramente correlacionados. Dichas correlaciones son Utiles para

reconstruir las variaciones climéticas pasadas (Fritts 1976).

2.4.11 Consideraciones de muestreo y analisis de datos

Entre los sitios promisorios para la dendrocronologia se encuentran las regiones
montafiosas, donde en pequefios territorios se pueden encontrar diferencias en el
crecimiento de los arboles (Schweingruber et al. 1992). Los gradientes ambientales se
pueden estudiar seleccionando sitios especificos dentro del mismo (Fritts et al. 1969) y
construyendo cronologias robustas en cada sitio, para que cualquier diferencia encontrada

entre estos pueda ser probada estadisticamente (Schweingruber et al. 1992).

La homogeneidad del sitio determina la calidad de la cronologia, esta solo deberia
ser construida a partir de arboles provenientes de la misma clase de sitios. Sin embargo, por
razones de logistica frecuentemente es necesario agrupar arboles de diferentes lugares pero

con condiciones de sitio similares (Schweingruber et al. 1992).

El sitio de muestreo debe ser climatica y geobotanicamente homogéneo. Los
arboles pueden ser seleccionados al azar en pequefias parcelas de muestreo (0.5-1 ha) que
son usualmente establecidas con propdsitos forestales o puede realizarse seleccionando
arboles del mismo tipo de sitio pero provenientes de un area mayor (Schweingruber et al.
1992). A través de la seleccion adecuada de individuos y de sitios se puede maximizar la
sefial del clima en una serie de anillos (Cook et al. 1992).

La seleccion de sitios se realizd basada en gradientes ecologicos de temperatura.
Sin embargo, pueden existir problemas en el disefio del muestreo debidos a la
sobreposicion de gradientes de vegetacion, clima y suelos lo que puede complicar los
respectivos analisis. (Schweingruber et al. 1992).

Los arboles dominantes proveen la informacion climatica mas confiable y reflejan
con mayor precision la dinamica de crecimiento de todo el rodal (Dmitrieva 1959). Arboles

de copa pequefia, con troncos grandes e irregulares, con pocas pero fuertes ramas y en
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general con formas asimétricas son usualmente los individuos con la variabilidad
interanular mas fuerte, la cual esta asociada con una sefial climatica mas fuerte (Fritts
1976). Sin embargo, para evitar sesgos la muestra debe ser mayor de 12 individuos y no
debe estar limitada a los individuos de mayor didmetro (Cherubini et al. 1998).

Los arboles resultan heridos después de barrenados aun cuando se tenga mucha
precaucion en la extraccion de la muestra, pero estos tienen un sistema para limitar este
dafio llamado compartimentacion (Shigo 1984, Smith 1988). El grado de sensibilidad a la
extracciéon de muestras de arboles varia en funcién de la especie y el proceso de extraccion
(Norton 1988). Sin embargo, el impacto de la extraccion de muestras es mayor cuando se
usan barrenos sin filo (Smith 1988). Aunque algunos estudios han sugerido el uso de
cicatrizantes para reducir las infecciones de hongos (Schweingruber et al. 1992), otros
estudios sugieren que estos pueden obstaculizar el proceso de compartimentacion (Smith
1988). Extraer las muestras durante la temporada de crecimiento también puede darle al
arbol una mejor oportunidad de reaccionar a la lesion pues sus tejidos estan activos (Norton
1988).

Las muestras con imperfecciones se pueden desechar cuando es posible detectar
qué caracteristica del sitio o del arbol causo la anormalidad. Sin embargo, se debe tener
cuidado de no sesgar intencionalmente el muestreo (Schweingruber et al. 1992). Las
imperfecciones que se pueden presentar en las muestras son: nudos, anillos muy estrechos,
incompletos o ausentes que no son adecuados para la datacién, con pudriciones, heridas,
madera de compresion o tension (English Heritage 1998).

Hay dos fuentes de precision en la dendrocronologia; primero esté la precision del
registro anual. Un afio de error en el registro de los anillos destruiria la sincronizacién e
invalidaria el resultado. Por lo general errores de este tipo se identifican en la etapa de
sincronizacion. Uno de los mejores controles para encontrar errores en la datacion es
asegurar que las muestras de sitios diferentes se procesen independientemente; asi, las
cronologias de otros sitios se pueden usar para comparar entre ellas. El segundo tipo de
precision se refiere a la calidad de las mediciones; en estudios climatolégicos donde las
mediciones son el producto principal este aspecto es fundamental (Pilcher 1992).
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Para confirmar la anualidad de los anillos se deben usar métodos independientes;
cuando el estudio se prolonga varios afios el método mas sencillo es marcar el cambium
(Mariaux 1976), aunque también se puede usar datacién por radiocarbono (C'*) (Worbes y
Junk 1989). Sin embargo, la validacion también se puede realizar por medio de: i. Estudios
anatomicos que identifiquen estructuras de los anillos de crecimiento, ii. Exploracion
macroscopica de las muestras buscando patrones de crecimiento y iii. Sincronizacion
(Worbes 1995).

La sincronizacion es el paso mas importante en dendrocronologia y el que
diferencia esta Ultima del conteo de anillos. La sincronizaciéon se puede realizar antes o
después de medir los anillos de crecimiento. La clave de este método reside en la
replicacion. Incluso si una comparacion de dos muestras de madera parece satisfactoria,
solo sera aceptable si es reproducible y comparable con otras muestras de la misma edad
(Pilcher 1992).

Para sincronizar usando el método grafico de (skeleton plot) el procedimiento
habitual es dibujar en el eje X el tiempo, representando los afios de crecimiento, y en el eje
Y, ya sea en una escala lineal o logaritmica el ancho de cada anillo. La escala logaritmica
se utiliza para resaltar la importancia de los anillos angostos (Pilcher 1992) y asi encontrar

anillos de crecimiento caracteristicos.

Sin embargo, el software especializado es la principal herramienta para controlar
la calidad de la sincronizacion grafica; estos utilizan métodos de correlacion, para lo cual
primero se deben realizar las mediciones. Fritts (1963) menciona programas estadisticos
utiles en la investigacion dendrocronoldgica y muestra el uso de coeficientes de correlacion
para fechar series que no pueden ser fechadas con métodos graficos. Asi mismo, el
coeficiente de coincidencia también es usado como estadistico para probar la
sincronizacion (Gleichléaufigkeits-Koeffizient), el cual es una prueba estadistica no
paramétrica simple y poderosa (Pilcher 1992). No hay una cantidad minima de anillos que
puede ser sincronizada, sin embargo la experiencia sugiere que sincronizaciones confiables
deben tener mas de 40 afios (Pilcher 1992).

Aunque el uso de anillos de crecimiento para estudiar cambios ambientales es

amplio, la extraccion de la sefial deseada del ruido indeseado puede ser dificil e incierta. La
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sefial se define como la informacion contenida en los anillos de crecimiento que es
relevante y comun para todos los arboles de un estudio en particular. En contraste, el ruido
se define como la informacion que es irrelevante para el problema estudiado (Cook y Briffa
1992).

Se debe tener en cuenta que los modelos deterministicos producen curvas
unimodales, las cuales ajustan mejor con incrementos de crecimiento radial juvenil. Este
tipo de modelos son méas apropiados para ajustar al crecimiento de arboles jovenes que
crecen en rodales abiertos y sin perturbaciones (Cook 1992). Sin embargo, en cronologias
cortas, menores a 100 afos, tendencias a largo plazo y patrones cambiantes lentos no
pueden investigarse, por lo que generalmente modelos aditivos lineales se ajustan mejor
(Devall et al. 1995). Dadas las limitaciones y problemas de los modelos deterministicos
mencionados anteriormente para ajustar modelos de tendencia de crecimiento a frecuencias
medias y bajas encontradas en series de ancho de anillos de arboles en bosques primarios,

se han utilizado modelos estocasticos (Cook 1992)

A medida que el tamafio de la muestra disminuye hacia atras en el tiempo debido a
que los arboles jovenes salen de la serie y la muestra cae por debajo de un limite entre 5y
10 individuos, se percibe un incremento en la varianza. Este aumento de la varianza esta en
gran proporcion en funcion del tamafio de la muestra (Shiyatov et al. 1992). Para evitar esta
situacién Schulman (1956) sugirié borrar las porciones tempranas y mal replicadas, con

menos de 5 repeticiones, de las cronologias.

Tradicionalmente se ha usado el andlisis de varianza para estimar la sefial y el
ruido entre grupos de cronologias estandarizadas, midiendo la variabilidad dentro y entre
arboles (Briffa y Jones 1992). Una manera alternativa de estimar la sefial y el ruido en una
cronologia se puede lograr calculando una matriz de correlaciones mostrando las relaciones

entre todas las series de indices de las muestras individuales (Briffa y Jones 1992).
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2.5 Especies usadas en esta investigacion

2.5.1 Carapa guianensis Aubl.

Se distribuye desde las regiones subtropicales de Centro América, hasta el
Amazonas. En Costa Rica crece a baja altitud (0-800 msnm) con climas humedos o muy
himedos, en laderas o aluviones inundados de agua dulce, formando parte del dosel
superior. (Carpio 2003, Cordero et al. 2003, Holdridge et al. 1997).

Es un arbol grande (hasta 60 m) perennifolio o facultativo segun el sitio, con
gambas gruesas, la corteza es grisacea y exfoliante en placas irregulares con lineas
verticales de lenticelas. Las hojas son grandes, paripinnadas, alternas, sin glandulas y sin
estipulas, con 4 a 8 pares de foliolos, coriaceas, oblongas, glabras y asimétricas y cuando
jévenes pardo-rojizas, con los peciolulos pequefios y gruesos. Las flores son paniculas
axilares de hasta 60 cm de largo de color blanco o crema y los frutos son una cépsula
globosa de 6-10 cm de diametro, dehiscente con cuatro semillas planas y convexas (Carpio
2003, Cordero et al. 2003, Holdridge et al. 1997). Lobo et al. (2008) encontré que esta
especie en el Pacifico Sur de Costa Rica presenta floracion en dos periodos al afio. El
primero, de diciembre a febrero y el segundo de junio a agosto. La fructificacion también

presento dos periodos y se diferencia en que el primer periodo comienza en enero.

La madera presenta una marcada diferencia de color entre albura y duramen. La
primera es de color gris parduzco y la segunda es pardo rojizo, el lustre es elevado con
reflejos dorados en las superficies radiales, la densidad media es 0.47 g/cm®. La madera es
apreciada para enchapes y ebanisteria. Ha sido una especie muy explotada en Costa Rica
(Carpio 2003, Holdridge et al. 1997).

Dinisch et al. (2002) y Vetter y Bottoso (1989) estudiaron los anillos de
crecimiento de C. guianensis y encontraron que estdn delimitados por bandas de
parenquima terminal, bandas de vasos, y bandas de canales de resina. Segun Dinisch et al.
(2002) periodos de clima extremadamente secos o humedos inducen la formacion de
bandas de parénquima en C. guianensis lo que la hace una especie viable para los estudios
dendroecoldgicos dentro del gradiente.
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2.5.2 Cedrela tonduzii C. DC

Es un arbol grande, caducifolio en enero y febrero (20-40 m) y mas de 1.3 m de
didametro, de fuste recto, con gambas, copa densa, la corteza tiene fisuras verticales y
presenta un patron de exfoliacion en placas. Las hojas son grandes alternas, paripinnadas,
con 5-9 pares de foliolos opuestos, lanceolados y densamente tomentosos en el enves. Las
flores son pequefas, verde-amarillosas, dispuestas en paniculas terminales hasta de 30 cm
de largo y con olor a ajo. Los frutos son capsulas lefiosas, péndulas, dehiscentes de 5-8 cm
de largo. Las semillas son aladas y planas (Rojas y Torres 2008, Carpio 2003, Haber et al.
1996, Flores-Vindas y Obando-Vargas 2003 y Holdridge et al. 1997).

Se distribuye desde México hasta Panam4, en elevaciones medias sobre 1,000—
2,800 msnm en bosque premontanos y montanos bajos con climas humedos y pluviales;
con temperaturas entre 6-20 °C y 2,400-8,000 mm de precipitacion anual. En Costa Rica se
encuentra en las cordilleras de Guanacaste, Volcanica Central, Tilaran y Talamanca y es
mas frecuente en la vertiente Atlantica (Flores-Vindas y Obando-Vargas 2003, Holdridge et
al. 1997, Haber et al. 1996).

Hay una ligera diferencia de coloracién entre albura y duramen. La albura es de
color naranja grisaceo y el duramen es naranja, rojizo y brillante. La madera se clasifica
como moderadamente liviana con densidad bésica promedio de 0.36 g/cm?, los anillos de
crecimiento son visibles a simple vista y estdn demarcados por bandas angostas regulares
de color pardo formadas por parénquima (Carpio 2003, Flores-Vindas y Obando-Vargas
2003).

Aunque la especie no ha sido usada en investigaciones dendrocronoldgicas, este
género ha sido uno de los més estudiados en dendrocronologia tropical. En un bosque
nublado de Ecuador Brauning et al. (2009) encontraron anillos de crecimiento en Cedrela
montana Moritz ex Turcz. Détienne (1989) encontré anillos de crecimiento anuales en
individuos de Cedrela odorata L. en la Guyana Francesa, también Worbes (1995) y Vetter
y Bottoso (1989) en la sabana venezolana. En la selva de Misiones de la Argentina,
Boninsegna et al. (1989) analizaron los anillos de crecimiento de arboles de Cedrela fissilis
Vell. y calcularon su edad y tasas de crecimiento. También los arboles de Cedrela

angustifolia Sessé & Moc. ex DC. de bosques de baja latitud del norte de la Argentina y de
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Bolivia mostraron el potencial para la dendroclimatologia (Villalba et al. 1985). En los
bosques del NW argentino se desarrollaron cronologias a través de los anillos de
crecimiento de arboles de Cedrela lilloi C. DC. (Villalba et al. 1992, 1987).

2.5.3 Quercus costaricensis Liebm.

Son arboles de tamafio medio a grande, perennifolios, hasta 50 m de alturay 1.3 m
de didmetro. Su ramificacion es densa, agrupada en la copa y tiene forma redondeada. Las
hojas son simples, alternas, la forma es eliptica, de textura coriacea, pubescente a glabra en
la haz y pubescente en el envés de color café pardo. Con estipulas abundantes caedizas y
yemas axilares prominentes (Kappelle 2008, Muller 1942).

De acuerdo con Camacho y Orozco (1998), quienes investigaron la fenologia de
varias especies del bosque montano de la cordillera de Talamanca esta especie presenta
floracién sincronica y compacta durante la estacion lluviosa y principio de la lluviosa. Las
flores femeninas presentan un pico maximo de produccion durante la estacion seca,
mientras que el pico de produccion de flores masculinas se presenta al final de la estacion
lluviosa y al inicio de la seca. A su vez, la produccion de brotes foliares también es un
proceso sincronico y asociado a la precipitacion con un pico maximo durante los meses
secos. De igual manera, la caida de hojas también presentd sincronia, relacion con la

precipitacion y mayor intensidad en la época lluviosa.

Esta especie se encuentra desde Honduras hasta Panama, pero se concentra en un
area pequefia en Costa Rica, que va de la parte oeste del volcan Irazu hasta el cerro de
Chirripo, pasando por la cordillera de Talamanca. Su distribucion esta restringida a las
montafias altas en el bosque hiumedo y pluvial, desde 2000 hasta 3300 mshm y

comunmente forma rodales homogéneos (Kappelle 2008, Kappelle 2001, Burger 1977).

La madera del Q. costaricensis es dura y pesada (0.61 g/cm®), de color crema
oscuro, que al exponerse al sol se torna rosada, con color y sabor caracteristicos. Los
anillos de crecimiento son visibles a simple vista (6 anillos en 2.5 cm) y marcados por una
disminucion en el numero de vasos (Van der Slooten et al. 1969). De las especies de
angiospermas, las mas ampliamente usadas en dendrocronologia en Europa y Norteamérica

son los Quercus spp. (Schweingruber 1992).
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3 MATERIALES Y METODOS

3.1 Localizacion del estudio

El estudio se llevd a cabo en el gradiente altitudinal Caribe-Villa Mills ubicado en
las provincias de Limdn y Cartago en el sur oriente de Costa Rica. Este gradiente esta
ubicado en la vertiente caribe de la cordillera de Talamanca y cubre desde 300 hasta 3,300
msnm. Tiene un area de 227,674 ha (Figura 1), y la elevacion aumenta en direccion
nororiente-suroccidente. Esta delimitado por los rios Reventazdn al norte y Matina al sur, la

cota 3,300 m en la parte superior y la cota 300 m en la parte inferior.

En la cordillera de Talamanca se encuentra el mas grande de los nueve mega
bloques de cobertura forestal continua que tiene Costa Rica (Calvo 2008), y dentro de ella
se encuentran ubicadas varias unidades de manejo pertenecientes al SINAC (Sistema
Nacional de Areas de Conservacion) (Cuadro 1). En la parte baja del gradiente se eligi6
como nucleo el Parque Nacional Barbilla, en la parte media el Parque Nacional Tapanti-
Macizo de la Muerte y en la parte alta la reserva forestal rio Macho, donde se encuentra

ubicada la estacién forestal Villa Mills.

24



LEYENDA

* Arboles % Estaciones

[Jene [ Jrerm
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ZONAS DE VIDA
bmh-MB bmh-P
bmh-F4 bmh-PE
bh-P bh-T12
bp-M bp-MB
bp-P bmh-T
bmh-T12

Figura 1: Zonas de Vida del gradiente altitudinal Caribe-Villa Mills (ITCR 2008). PNB:
Parque Nacional Barbilla RFRM; Reserva Forestal Rio Macho PNTCMM: Parque Nacional Tapanti
Cerro Macizo de la Muerte., bmh-MB: bosque muy himedo Montano Bajo, bmh-P: bosque muy
himedo Premontano, bmh-P4: bosque muy himedo Premontano transicion a Pluvial, bmh-P6:
bosque muy hiumedo premontano transicién a basal, bh-P: bosque himedo Premontano, bh-T12:
bosque himedo Tropical transicién Premontano, bp-M: bosque pluvial Montano, bp-MB: bosque
pluvial Montano Bajo, bp-P: bosque pluvial Premontano, bmh-T: bosque muy humedo Tropical y
bmh-T12:bosque muy humedo Tropical transicion Premontano.

Segun Chaverri y Herrera (1994) la Cordillera de Talamanca representa una de las
cuatro areas con mayor endemismo de especies en Costa Rica. Quizas el 30-40% de esta

flora es endémica de la region (Talamanca-Caribe Biological Corridor Commission 1993).

La mayor proporcion del gradiente esti cubierto por zonas de vida clasificadas
cémo bosque pluvial montano, bosque pluvial montano bajo, bosque muy hiumedo montano
bajo, bosque pluvial premontano y bosque muy himedo premontano, todos los bosques
ubicados en estas zonas de vida se consideran bosques nublados. Estos difieren de los
basales tropicales en estructura (hojas mas pequefias y duras, menor altura, mayor cantidad
de raices finas y menor diversidad) y en funcionamiento (baja productividad, bajas tasas de
ciclado de nutrientes) (Girardin et al. 2011 y Bruijnzeel y Veneklaas 1998). De acuerdo con

Kappelle et al. (1995) y Gomez (1986) las montafias de Costa Rica albergan seis zonas
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altitudinales de vegetacion y en el gradiente se encuentran bosques muy humedos y

pluviales desde premontanos con transicion a tropical en las zonas bajas hasta montanos en

las altas (Kappelle 2001). Actualmente, el limite superior del bosque se encuentra a 3,300

msnm, lo cual corresponde aproximadamente a una temperatura promedio anual de unos

8°C en Costa Rica (Kappelle et al. 1995).

Cuadro 1. Unidades de manejo del SINAC presentes dentro del gradiente altitudinal.

Area de Conservacion Figura de Proteccion Nombre
L Alto Chirripé
Reserva indigena
Nairi Awari
ACCVC (Area de Conservacion Cordillera Volcanica Central) Zona de proteccion g:fr_}_cuaisdel
Reserva de vida La Marta
silvestre

Parque nacional Barbilla
Reserva forestal Rio Pacuare

ACLA-C (Area de Conservacion La Amistad Caribe)

Reserva indigena

Bajo Chirripo

Zona de proteccion

Cuenca Rio
Siquirres

ACLA-P (Area de Conservacion La Amistad Pacifico)

Parque nacional

Chirripo

Tapanti-
Macizo Cerro
de la Muerte

Reserva forestal

Rio Macho

Reserva de vida
silvestre

Joseph Steve
Friedman

Zona de proteccion

Rio Navajo -
Rio Sombrero

Todas las areas donde se colectaron las muestras pertenecen a zonas de vida muy

himedas o pluviales, la precipitacion promedio anual varia dentro del gradiente y presenta
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un rango entre 2,800 mm/afio en Villa Mills hasta 7,000 mm/afio en Tapanti, las
precipitaciones mas altas se presentaron en la parte media del gradiente. Sin embargo, la
distribucion sigue el mismo patrén y la precipitacion tiene un comportamiento unimodal,
con una estacionalidad marcada durante el primer trimestre del afio y una ligera

disminucion o veranillo en los meses de julio y agosto (Figura 2).

A partir del analisis del climadiagrama (Walter & Lieth 1964) (Figura 2) se puede
observar que en el bosque pluvial montano la precipitacién disminuye por debajo de 100
mm/mes entre enero y abril, estos se consideran meses secos pero no de sequias puesto que
la temperatura nunca estuvo por encima de la precipitacion. Mientras que en el bosque
pluvial montano bajo y premontano la estacionalidad es menos fuerte y en el mismo
periodo presenta precipitaciones por debajo de 200 mm/mes; de igual manera en estos
lugares tampoco se presentaron meses ecolégicamente secos, ya que la temperatura nunca
fue dos veces mayor que la precipitacion. Sin embargo, Herrera (2005) a partir de balances
hidricos con datos de estaciones climaticas encontro déficit de humedad en la parte alta del
gradiente (Villa Mills, 3000 msnm) durante los primeros cuatro meses del afio. En enero y

febrero reporta una sequia condicional y en marzo y abril sequia absoluta.

En el gradiente las oscilaciones de los elementos del clima son mas importantes
durante el primer trimestre del afio, especialmente en Villa Mills. Predominan los fuertes
vientos alisios del norte y del nordeste, arrastrando ocasionalmente mantos nubosos,
contribuyendo a bajar la humedad relativa, a disminuir las reservas de agua en los suelos e
incluso originando descensos térmicos por debajo de 0 °C (Herrera 2005). En la época
lluviosa, desde mayo hasta mediados de diciembre, el clima es frio mas por efecto de la
nubosidad que del viento, y se suceden los dias con lluvia. Existen algunos enclaves
pluviales, dado que la demandas evapotranspirativas por efecto de la altitud son
consideradas mas reducidas (Herrera 2005).

Geogréaficamente el gradiente presenta crestas estrechas, pendientes convexas muy
empinadas con angulos gque varian entre 20-50 grados y valles profundos en forma de “V”
(Kappelle 2001). En elevaciones altas y medias Vasquez (1983) encontrd suelos

desarrollados sobre cenizas volcéanicas, oscuros, profundos y ricos en material organico,
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con textura mediana, baja fertilidad y drenaje excesivo, simultineamente en terreno

montafioso y disectado se presentan suelos residuales arcillosos de color pardo y acidos.

Veintimilla (2013) mediante un analisis de componentes principales (ACP) encontr
una variacion continua en dos ejes en los suelos del gradiente altitudinal Caribe-Villa Mills.
El primer eje fue un gradiente entre suelos de bajura con alta CICE (Capacidad de
intercambio catidnico efectivo) a suelos de altura con mucha materia organica, alta C:N
(Relacion carbono nitrogeno) y baja CICE. Aunque el N varia poco, la relacion C:N si
definié un gradiente y se ajusto a la prediccion de que el N es limitante en las montafias
altas, mientras el fosforo fue el limitante en zonas bajas. El segundo eje es un gradiente de
pH y Ca (altos en la parte superior del eje que corresponden con la parte media del
gradiente) con una relacién inversa con acidez (menor en la zona baja del gradiente) y

textura (suelos arenosos en zonas medias y arcillosos en zonas bajas vy altas).

3.2 Los datos climaticos

Para realizar el presente estudio se usaron datos climaticos provenientes de varias
fuentes. Los primeros provienen de WorldClim (Hijmans et al. 2005), ellos proveen con
resolucién espacial de 1 km? promedios de temperatura y precipitacion de los Gltimos 30
afos, interpolados a partir de una serie de estaciones climatoldgicas. Con estos datos
espaciales y a través de ARCGis 10 se calcularon promedios mensuales de precipitacion y
temperatura para la zona de vida asociada a cada especie y se construy6 un climadiagrama
para cada una (Figura 2).
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Figura 2: Climadiagrama del gradiente altitudinal Caribe-Villa Mills. Construido con datos
de Hijmans et al. (2005). El eje de la izquierda representa la temperatura media mensual en grados
centigrados y esta ilustrado por las tres lineas horizontales. El eje de la derecha representa la
precipitacion total mensual en milimetros y lo ilustran las barras verticales.

Para los analisis estadisticos se utilizaron datos de precipitacion mensual de la
estacion climatoldgica del Instituto Meteorologico Nacional (IMN) Hacienda el Carmen
(2011-1972). Del Instituto Costarricense de Electricidad (ICE) se utilizaron datos de
precipitacion mensual de dos estaciones, Cerro de la Muerte y San Rafael de Tapanti, entre
1961-2010, de forma que cada especie (Seccion 2.5) tuviera una estacion climatica

asociada.

La estacion climética de Hacienda el Carmen se uso para analizar el crecimiento
C. guianensis, C. tonduzii se analizé con base en los datos climaticos de la estacion San
Rafael de Tapanti y Q. costaricensis se analiz6 con base en el clima registrado por la

estacion Cerro de la Muerte (Cuadro 2).
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Cuadro 2. Estadisticas resumen de la precipitacion de las estaciones climaticas seleccionadas para
cada zona de vida donde se encuentran las especies.

Media Desviacién Minimo Maximo

Especie Estacion (mm/afio) estandar (mm/afio) (mm/afio)
Carapa guianensis Hacienda EI Carmen 3840 619.49 2557 5472
Cedrela Tonduzii San Rafael de Tapanti 3109 479.93 1999 4017
Quercus costaricensis  Cerro de la Muerte 2647 552.32 1950 3974

La temperatura media anual se obtuvo del CFSR (Climate Forecast System
Reanalysis). Esto permitié extraer por medio de una interpolacion bilineal datos para una
coordenada asociada con cada especie (resolucion espacial de 30 km). Asi mismo, para
determinar la influencia del ENSO se obtuvieron indices mensuales de las variaciones de
este, calculados por la NOAA (2013) y disponibles en internet i.e. SOIl. ElI SOI esta
calculado con base en diferencias normalizadas de la presion a nivel del mar entre Darwin
(Australia) y Tahiti. Los valores negativos del SOI se asocian con las condiciones de El
Nifio, caracterizados por presentar periodos mas calientes y secos que el promedio,
mientras que los valores positivos se asocian con La Nifia, la cual se destaca por presentar

periodos mas frios y himedos que el promedio.

En el Anexo 2 se puede observar una figura con los datos de temperatura media
anual extraidos del CFSR entre 1979 y 2010 y su tendencia lineal en el mismo periodo. De
igual manera, en el Anexo 3 se observa la precipitacion total anual de las estaciones
seleccionadas para el analisis estadistico con sus respectivas tendencias en el tiempo. Se
puede observar que ambas variables presentan incrementos positivos en el periodo de

tiempo analizado.

Con los datos de temperatura y precipitacibn mensual recopilados se calcularon
otras variables ambientales de importancia ecolégica. En el Cuadro 3, se incluyen todas las

variables usadas durante el andlisis estadistico.
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Cuadro 3. Variables climaticas evaluadas para explicar el crecimiento de los arboles. La fuente de
los datos de precipitacion mensual son el ICE e IMN, los de temperatura media mensual provienen
del CFSR vy los indices SOlstd son de la NOAA. Con base en estos datos y De acuerdo con Hijmans
et al. (2005) se calcularon los restantes.

P1 Precipitacion enero T1 Temperatura enero

P2 Precipitacion febrero T2 Temperatura febrero

P3 Precipitacion marzo T3 Temperatura marzo

P4 Precipitacion abril T4 Temperatura abril

P5 Precipitacion mayo T5 Temperatura mayo

P6 Precipitacién junio T6 Temperatura junio

P7 Precipitacion julio T7 Temperatura julio

P8 Precipitacién agosto T8 Temperatura agosto

P9 Precipitacion septiembre T9 Temperatura septiembre

P10 Precipitacién octubre T10 Temperatura octubre

P11 Precipitacion noviembre T11 Temperatura noviembre

P12 Precipitacion diciembre T12 Temperatura diciembre

Pa Precipitacion anual Tma Temperatura media anual

P1t Precipitacién primer trimestre T1t Temperatura primer trimestre

P2t Precipitacion segundo trimestre T2t Temperatura segundo trimestre

P3t Precipitacion tercer trimestre T3t Temperatura tercer trimestre

P4t Precipitacion cuarto trimestre T4t Temperatura cuarto trimestre
Precipitacion estacional Temperatura Estacional

Pe L . Te N .
(desviacion estandar) (desviacidn estandar)

Phm Precipitacién del mes mas himedo Tmht Tf)mperatura media del trimestre mas

humedo

Psm Precipitacion del mes mas seco Tmst Temperatura media del trimestre mas seco
Precipitacion del trimestre méas Temperatura media del trimestre méas

Pct - Tmct -
calido calido

Pft Precipitacién del trimestre mas frio Tmft Temperatura media del trimestre mas frio
Precipitacion del trimestre mas

Pht .
himedo

Pst Precipitacién del trimestre mas
seco

SOlstd1 Southerq Oscillation Index SOlstd7 $ogthern Oscillation Index estandarizado
estandarizado enero julio

SOlstd? Southerq Oscillation Index SOlstds Southern Oscillation Index estandarizado
estandarizado febrero agosto

SOlstd3 Southerr_l Oscillation Index SOlstd9 Sout_hern Oscillation Index estandarizado
estandarizado marzo septiembre

SOlstd4 Southerr} OscHIat!on Index SOlstd10 Southern Oscillation Index estandarizado
estandarizado abril octubre

SOlstd5 Southerr_l Oscillation Index SOlstd11 Sou'_[hern Oscillation Index estandarizado
estandarizado mayo noviembre

SOlstd6 Southern Oscillation Index SOlstd12 Southern Oscillation Index estandarizado

estandarizado junio

diciembre
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3.3 Metodologia

3.3.1 Seleccion del sitio de muestreo dentro del gradiente

El gradiente se dividio en tres partes. Cada una de estas partes estuvo asociada con
una zona de vida (Holdrigde 2000), a un area protegida, a areas boscosas aledafias, y a una
especie que es frecuente. En el presente trabajo se investigd un gradiente altitudinal, donde
la principal variable fue la temperatura i.e. altas temperaturas en la parte baja y bajas
temperaturas en la parte alta. Se procur6 por otra parte, reducir la variabilidad del régimen
de precipitacion, trabajando en zonas de vida pluviales o al menos, muy himedas.

Dentro del gradiente altitudinal se buscaron, de acuerdo con lo indicado por la
literatura y los datos de las demaés investigaciones del proyecto, los limites ecoldgicos de
las tres especies, y en esos lugares se realizaron dos puntos de muestreo o parcelas para
cada especie; uno cerca del limite inferior y otro cerca del limite superior de su distribucion
para asi cumplir con el principio de amplitud ecoldgica (Figura 3). Asi mismo, para
minimizar los efectos de las perturbaciones enddgenas y exdgenas se intentd muestrear
siempre que fuera posible en bosques primarios poco disturbados (Schweingruber et al.
1992).

3.3.2 Seleccion de las especies

Para realizar la seleccién de las especies se consultaron listas de especies
investigadas por otros autores (e.g. Alves y Angyalosy-Alonso 2000, Worbes 1995, 1985
Fahn et al. 1981) y se centrd la atencion en géneros o familias frecuentes en dichas listas,
también se examinaron las especies deciduas del rodal. Asi mismo, se buscO que las
especies estuvieran presentes en diferentes rangos altitudinales dentro del gradiente, que

fueran arboles dominantes y frecuentes (Schweingruber et al. 1992, Worbes 1992).

Las especies seleccionadas para realizar la investigacion en el gradiente altitudinal
fueron: Carapa guianensis Aubl., en la parte baja; Cedrela tonduzii C. DC, en la media,
ambas de la familia Meliaceae y en la alta Quercus costaricensis Liemb de la familia
Fagaceae. A pesar de que una investigacion previa no encontrd anillos de crecimiento en Q.
costaricensis (Blaser 1990, Worbes 1989). Esta especie se incluyd en la investigacion ya
que pertenece a uno de los géneros mas usados en dendrocronologia en latitudes altas
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(Schweingruber 1992) y porque en los udltimos afios se han desarrollado muchas
investigaciones en dendrocronologia tropical donde se evidencia que los anillos de
crecimiento son una caracteristica genética y que las condiciones ambientales influyen en la
intensidad de sus caracteristicas (Giraldo y Del Valle 2011). Para la identificacion en

campo de las especies siempre se contd con un parataxdbnomo.

3.3.3 Seleccion de la muestra

Dada la naturaleza y objetivos de esta investigacion se seleccionaron arboles del
mismo tipo de sitio pero provenientes de un area mayor; para contribuir a la independencia
de las unidades muéstrales dentro de cada parcela se eligieron arboles que estuvieran
distanciados por lo menos 50 m entre ellos. Los arboles muestreados estaban por fuera de
las parcelas permanentes de medicion establecidas por el CATIE pero en lugares cercanos y

cubiertos por bosques poco perturbados.

Dentro de cada parcela se barrenaron (Barreno de incremento, marca Suunto de
5.15 mm de diametro x 30.8 cm de largo y de dos filos) aproximadamente 20 arboles. Asi
mismo, cuando se encontraban arboles caidos se cortaron con motosierra secciones
transversales en el lugar donde estuviera menos deteriorado el tallo. En la Figura 3 se puede

observar un disefio grafico del experimento.
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Figura 3: Disefio de muestreo.

3.3.4 Muestreo de arboles

A los arboles seleccionados en campo se les extrajo dos nucleos “cores”. Los
nacleos se guardaron en bolsas plasticas con su respectivo cédigo. Las muestras se tomaron
a la altura del pecho evitando irregularidades en el tronco (e.g. gambas, madera de
compresion, madera de tension, heridas y cambios abruptos en la forma del tallo) en
sentido radial, desde la corteza y en direccion a la médula y separados como minimo 90
grados uno del otro (English Heritage 1998).

Para minimizar los dafios producto de la extraccion de los nucleos se usG un
barreno afilado y limpio. Al momento de extraer la muestra se inclind el barreno
ligeramente hacia arriba para asegurar que el agua y la suciedad no se introdujeran en el
agujero. No se aplicé ningln cicatrizante, solo se cubri6 la perforacion con cera de abejas.

A los arboles seleccionados en campo se les evaluaron las siguientes covariables

asociadas: Didmetro a la altura del pecho DAP (altura = 1.3 m), se les midio la altura con
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clinbmetro y se les tomd las coordenada con GPS (Garmin Oregon 300, con error de tres
metros). Asi mismo, se midié la posicion del micrositio (parte alta, media o baja de la
ladera), la forma del micrositio (plana, concava o convexa) y la posicion sociolégica
(Figura 4) segun Dawkins (1958). Esta informacion se registr6 en campo usando un

formulario (Anexo 1).

N I Emergentes (

9“ ﬁ? %ﬁb v ﬁf
AT T
Wﬁ%jf
ki 3
g 7@@

Sin luz dlrecla
Figura 4: Posicion sociologica y clases de iluminacion (Dawkins 1958).

3.3.5 Preparacion de los ndcleos y las secciones transversales

Las muestras con imperfecciones como nudos, anillos muy estrechos, pudriciones,
heridas, madera de compresiéon o tension, no adecuados para la datacion, se desecharon.
Después de dejar secar al aire en el laboratorio se procedid a ubicar las muestras en los
soportes de madera, verificando que el alineamiento de las células fuera el correcto (Figura
5). Una vez las muestras estuvieron en los soportes de madera se fijaron con pegamento

soluble en agua por si se debia corregir su posicion.
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Figura 5: Superior izquierda: Extraccion de un nucleo en un individuo de C. tonduzii.
Superior derecha: Corte de seccion transversal de un individuo de C. guianensis. Centro izquierda y
derecha: Soportes de madera para muestras de barreno de incremento. Inferior izquierda: Secciones
transversales colectadas en la investigacion, las dos més grandes al fondo son de C. guianensis y las
restantes son de Q. costaricensis. Inferior derecha: Plataforma de medicién Lintab 6.

Posteriormente se lijaron las muestras manualmente si provenian de barrenos de
incremento y con pulidoras mecanicas si eran secciones transversales, teniendo precaucion
de no quemar la madera. Para esto se usaron lijas de diferentes granulados (40-1,000
granos/pulgada®) con el fin de aumentar el contraste de los elementos anatémicos. De igual
manera, se utilizo agua y tiza para llenar espacios vacios y hacerlos mas claros y aumentar
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el contraste de la superficie. Otra técnica usada para resaltar los anillos fue realizar cortes
oblicuos a la seccidn transversal, ya que en muchas maderas tropicales los limites entre los
anillos son frecuentemente marcados con bandas de parénquima, y asi se logra resaltar estas
células (Pilcher 1992).

A continuacion, los nucleos seleccionados se examinaron en busca de patrones o
caracteristicas anatomicas faciles de identificar a simple vista o con el microscopio (e.g.
anillos muy anchos, estrechos, patrones de distribucién de poros, bandas de color, entre
otras). La caracterizacion de los anillos de crecimiento se hizo de acuerdo con IAWA
(1989) y Worbes (1995) en cuatro tipos diferentes: (1) variaciones de densidad (DV), (2)
bandas de parénquima terminal (TP), (3) la repeticion de un patrén de alternancia de fibras
y bandas de parénquima (AP); y (4) variacién en la distribucidn de los vasos y/o tamafio de
los mismos (VD, VS, VSD).

3.3.6 Medicion

Para realizar las mediciones dendrocronoldgicas se usé una plataforma Lintab 6 y su
respectivo software (TSAP-Win), con resolucion de 0.001 mm, acoplada a un estéreo-
microscopio con zoom hasta de 60x y con brazo extensible que permite un recorrido de 560
mm. Ademas de camara fotografica adaptada al objetivo del microscopio (Rinntech 2011).

Inicialmente se marcaron los anillos de crecimiento en la seccion transversal de las
muestras, posteriormente se determind el ancho mediante la utilizacion de una plataforma
Lintab 6 y TSAP-Win, este programa genera un archivo de datos con una extension RWL o
TXT que permite exportar datos en este caso series cronoldgicas a otros programas de
analisis estadistico usados en dendrocronologia. Los valores del ancho en los anillos de

cada nucleo fueron considerados como una serie cronoldgica.

La muestra no se sostuvo rigida durante las mediciones porque fue necesario
moverla durante el proceso para mantener la linea de medicién paralela a los radios. Se us6
como sistema de marcacion de afios una marca simple cada decada, una marca doble para

cada 20 afios, y tres marcas para cada 30 afios y asi sucesivamente (Pilcher 1992).
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Después de realizadas las mediciones las muestras se almacenaron en los soportes
con sus respectivos codigos en un ambiente a temperatura y humedad constantes para evitar
la aparicion de hongos. Los datos obtenidos de las mediciones se almacenaron en forma

digital.

3.3.7 Sincronizacion y anualidad

Para sincronizar las mediciones de los ndcleos y establecer fechas calendario a las
series cronoldgicas se uso el programa TSAP-Win (Rinntech 2011) el cual tiene un médulo
de sincronizacién que permite sincronizar visualmente y al mismo tiempo calcular varios
estadisticos p.e. coeficiente de correlacion, valores t, grado de significancia y el coeficiente
de coincidencia (Gleichlaufigkeits-Koeffizient) el cual es una prueba estadistica no
paramétrica simple y poderosa (Pilcher 1992). Asi mismo, como ayuda para encontrar el
patron de crecimiento a las series cronoldgicas medidas se realizaron gréficos skeleton plots
mediante la libreria dpIR (Bunn 2008) del programa estadistico R (R Core Team 2012).
Figura 6, Figura 7 y Cuadro 4.

-1000

Figura 6: Interface grafica del modulo de sincronizacion en TSAP-Win. Ambas lineas
(amarilla y blanca) representan dos series de ancho de anillos del mismo arbol (CT11A y CT11B).
El eje X representa el tiempo en afos y el Y el incremento anual (um). En el Cuadro 4 se observan
los estadisticos calculados después de esta sincronizacion.
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Figura 7: Skeleton plot construido para verificar el patron de crecimiento del arbol en dos
series de crecimiento. En la parte inferior esta un individuo y el la superior el otro (CT11A vy
CT11B respectivamente). En el eje X se representa el tiempo en afios y en el eje Y las lineas
verticales significan anillos marcadores o pequefios y entre mas grande la linea mas pequefio el
anillo.

CT11B

Primero se sincronizaron las mediciones de los dos nucleos del mismo arbol y
después se sincronizaron las mediciones de todos los nucleos de la parcela, obteniendo
alrededor de 40 series cronoldgicas sincronizadas en cada una de las seis parcelas con su
respectiva salida de software, en donde estan los estadisticos calculados para cada

sincronizacion.

El control de calidad de la sincronizacién dentro y entre &rboles se realizd primero
visualmente y luego se verific6 en TSAP-Win (Rinntech 2011) por medio de varias pruebas
estadisticas (Cuadro 4). El programa calcula coeficientes estadisticos para cada par de
series comenzando en diferentes posiciones y selecciona las mejores. Por lo tanto, se puede
observar que la primera sincronizacion de series, la cual es la Unica significativa de todas
las seleccionadas, es precisamente la que inicia en el afio 2012, esto confirma la presencia
de anillos de crecimiento dentro de un individuo (e.g. 4CT11A y 4CT11B). En la Figura 6,

se observan las series graficas.
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Cuadro 4. Coeficientes estadisticos calculados por TSAP-Win después de la sincronizacion de dos
radios de un mismo arbol. Glk (Gleichlaufigkeits-Koeffizient), GSL (Gleichlaufigkeits-Koeffizient
Significance Level), %CC (Coeficiente de correlacion), TV (T-Value), CDI (Cross Date Index),
OVL (Overlap), TVBP (T-Value Baillie-Pilcher), TVH (T-Value Hollstein). Las dos series
pertenecen al individuo 11 de C. tonduzii

. Rinntech (2011).

NGcleo Referencia Glk GSL 9%CC TV CDI OVL TvBp TvH "echa Fecha

inicio final
4CT11A 4CT11B 71  ** 43 30 22 42 2,6 3,5 1971 2012
4CT11A 4CT11B 51 15 10 12 42 2,8 2,0 1963 2004
4CT11B 4CT11A 51 15 10 12 42 2,8 2,0 1971 2020
4CT11A 4CT11B 60 6 03 10 31 2,2 16 1952 1993

La sincronizacion a nivel de parcela se realizé comparando todas las series de la
parcela con una cronologia maestra promedio construida con series ya sincronizadas. A
modo de ejemplo en el Cuadro 5 y Figura 8 se observan los coeficientes estadisticos
calculados durante el control de calidad de la serie (5QC7A, de Q. costaricensis) con la
cronologia maestra (QCu) de su parcela. De igual manera, se puede ver que la primera
sincronizacion es significativa, es la que posee los coeficientes mas altos y su inicio
corresponde con el afio 2012, lo que indica que los anillos de crecimiento contenidos en las

series son anuales.

Cuadro 5. Coeficientes estadisticos calculados por TSAP-Win despues de la sincronizacién de una
serie con el promedio de la cronologia promedio de su parcela. Glk (Gleichlaufigkeits-Koeffizient),
GSL (Gleichlaufigkeits-Koeffizient Significance Level), %CC (Coeficiente de correlacion), TV (T-
Value), CDI (Cross Date Index), OVL (Overlap), TVBP (T-Value Baillie-Pilcher), TVH (T-Value
Hollstein). La linea amarilla representa la serie de crecimiento del individuo 5QC7A vy la linea roja
representa la cronologia promedio de la parcela baja de Q. costaricensis. Rinntech (2011).

Nicleo Referencia Glk GSL %CC TV CDI OVL TvBP TvH echa  Fecha

inicio final

5QC7A QCu 74 *** 63 93 64 136 81 7.1 1877 2012
QCu 5QC7A 37 30 36 17 135 46 43 1878 2013
5QC7A QCu 37 30 36 14 135 46 43 1876 2011

S5QC7A QCu 58 * 49 63 9 126 24 06 1887 2022
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Figura 8: Interface grafica del médulo de sincronizaciéon en TSAP-Win. Las lineas amarilla
y roja representan la serie de ancho de anillos sincronizada de una serie de Q. costaricensis
(5QCT7A) y la cronologia maestra de la parcela (QCu) respectivamente. El eje X representa el
tiempo en afios y el Y el incremento anual (um). Los coeficientes calculados para esa posicion se
observan en el Cuadro 5.

3.3.8 Estandarizacion

Como se describio anteriormente, la estimacion y remocién de G; (seccion 2.4.9)
de una serie de anillos ha sido un procedimiento tradicional en dendrocronologia y se
conoce como estandarizacion. Para estimar la tendencia de crecimiento biologica
(ontogenia) y las perturbaciones enddgenas y exogenas se ajustd a cada serie cronolégica
sincronizada un modelo tipo LOWESS (Locally weighted regression and smoothing
scatterplots) con parametro de suavizado 0.25 de acuerdo con lo sugerido por Di Rienzo et
al. (2013). Una vez calculado G; se obtuvieron los residuos mediante la diferencia entre el
valor observado y el estimado y posteriormente se estandarizaron. La autocorrelacion
temporal implicita en las series cronologicas se elimind por medio de series de tiempo

autoregresivas de orden uno.
RduOt = Rt - Gt

Rduo; — u Rduo;

IaA, = S Rduo;

donde:

Rty G; siguen la notacion descrita anteriormente (Seccion 2.4.9)
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Rduo; = Residuos estimados mediante la diferencia entre R; y Gt.
uRduo; = Promedio de los residuos
SRduo; = Desviacion estandar de los residuos

Este proceso transformo los anchos de anillos no estacionarios en una nueva serie
estacionaria, de indices relativos que tienen una media igual a uno y una varianza relativa y
constante. Los indices se producen de esta manera porque los anchos de anillos son
heterocedasticos y este procedimiento ayuda a disminuir esta caracteristica (Cook et al.

1992) ademas ayuda a cumplir los supuestos estadisticos de los modelos usados.

3.3.9 Estimacion de las cronologias

Para estimar la sefial comudn de las cronologias se realiz6 un promedio por parcela
y especie en InfoStat (Di Rienzo et al. 2013). Este método estima la sefial comdn
promediando los indices estandarizados de todas las series para cada afio (Fritts 1976) y

produce una funcidn con valores medios que concentra la sefial comun y promedia el ruido.

Todas las mediciones del mismo afio en cada parcela se promediaron para obtener
una sola secuencia gque contenga la informacién climatica que estuvo presente durante los
afios en que se formaron esos anillos. Estas mediciones proveeran informacion ecoldgica y
climatoldgica de la especie en un lugar particular. Ademas se eliminaron los promedios en

afos que hubiera menos de cinco series cronologicas.

3.3.10 Evaluacion de las cronologias y comparacién con series climaticas

Con el fin de encontrar la relacion entre los anillos de crecimiento con las
variables climéticas se definié como sefial buscada la informacion ambiental relacionada
con el clima. Para esto se obtuvieron dos promedios para cada especie; un promedio anual
de incrementos por parcela y otro promedio anual de IAA por especie, integrando los datos

de cada una de las parcelas.

Las cronologias promedio de las especies y las series climaticas se analizaron por
medio de correlaciones y ajustando modelos de regresion lineal con grupos de series

climéaticas como variables independientes en funcion de los IAA calculados para cada
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especie (Devall et al. 1995). EI método de seleccidn de las variables fue Stepwise y el valor
p utilizado para entrar y retener las variables dentro del modelo fue 0.1. También se realizd
el analisis de correlacion de Pearson en InfoStat para ver el efecto de cada variable por
separado (Di Rienzo et al. 2013). Con esto se determin6 cuales variables ambientales tienen
maés efecto en el crecimiento de las especies y se construyo la funcion de respuesta de cada
especie. Como variables climaticas se usaron las series de clima (Seccién 3.2) construidas
con las mediciones mensuales de precipitacion (36 afios), estimaciones de temperaturas
media (32 afios) y grupos de meses e indices ENSO (62 afios) (Cuadro 3) (Fritts 1976)

Se realiz6 un andlisis de varianza factorial a traves de un modelo lineal general y
mixto en InfoStat (Di Rienzo et al. 2013) en donde la variable independiente fue el
incremento anual de las cronologias promedio de las parcelas. Se determind la estructura de
autocorrelacion por medio de una funcién autoregresiva de orden uno y la estructura de
varianza por medio de una funcion de varianzas diferentes para cada tratamiento
reagrupadas en cuatro grupos, a cada grupo se le realizd su respectiva estimacion y se
compararon entre si con el fin de evaluar diferentes efectos en el crecimiento. Para esto se
incluyé en el modelo el incremento anual de las tres especies con sus respectivas parcelas y
se establecieron como efectos fijos la especie, la posicion altitudinal, el afio, las
interacciones especie-afio y especie-posicion altitudinal. La ecuacion que representa el

modelo se puede ver a continuacion.
Yijrd = Wijaed T EsDijrq + Pojug + Aijy Y EsprAijes + ESpiPrjn + Eijra
donde:
Esp: Especie
P: Posicidn altitudinal
A: Afo
Esp:A: interaccion entre especie y afio
Esp:P: interaccion entre especie y posicion altitudinal

E: Error aleatorio.
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Se usO la prueba LSD de Fisher como prueba de comparacion mdltiple para
evaluar los incrementos medios de las especies. También, se compar6 cada par de parcelas
en las que se repite la especie y se examinaron las tendencias de crecimiento en el tiempo y

sus alteraciones asociadas al cambio climatico.

4 RESULTADOS

4.1 Caracterizacion macroscopica de la maderay los anillos de crecimiento

Las especies investigadas presentaron anillos de crecimiento marcados por
diferentes caracteristicas anatdmicas. Estas, se describen a continuacion de acuerdo con la
clasificacion de IAWA (1989) y Worbes (1995) (Figura 9).

C guianensis y C. tonduzii presentaron anillos de crecimiento definidos por bandas
de parénquima terminal, ademas dentro de cada anillo de crecimiento se observan cambios
de color debido a fibras transversales mas oscuras precedidas por una disminucion de la
frecuencia de vasos, las cuales permiten identificar el lefio temprano y tardio. Los poros se
pueden observar a simple vista, son difusos, predominantemente solitarios o en pares y
ocasionalmente obstruidos por gomas de coloracion amarilla-rojiza. El parénquima visible
bajo el microscopio es marginal y paratraqueal vasicéntrico. Los radios son delgados en la

seccion transversal y se observan a simple vista.

El Q. costaricensis tiene anillos de crecimiento definidos por zonas fibrosas
transversales mas oscuras (variaciones en la densidad de madera) y precedidas por
disminucion del nimero de vasos. Los poros son multiples radiales y se pueden observar a
simple vista, ocasionalmente obstruidos por gomas o tilides. EI parénquima longitudinal se
puede observar en microscopio formando bandas delgadas y los radios en la seccion

transversal son grandes y visibles.
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Figura 9: Fotos macroscdpicas (10X) de las muestras medidas. De Izquierda a derecha.
Izquierda: C. guianensis, foto de una seccion transversal, la linea horizontal gris fue la guia para la
medicion los anillos, las flechas azules sefialan los anillos de crecimiento y debajo se observan los
anillos formados por bandas de parénquima. Foto individuo 2CG46. Centro: C tonduzii. Foto de un
nucleo ubicado horizontalmente. Se alcanzan a ver los anillos de crecimiento delimitados con lineas
verticales y blancas (células de parénquima). Los dos puntos plateados a la izquierda de la foto
sefialan una década, foto individuo 4CT18. Derecha: Q. costaricensis, foto del nicleo 6QC12. Las
flechas azules y las lineas verticales grises sefialan los anillos de crecimiento formados por
diferencias en densidad de madera. Las mediciones se hicieron siempre paralelas a los radios.

4.2 Anualidad de los anillos de crecimiento

En total se midieron 248 nucleos provenientes de 124 arboles; 46 de C. guianensis,
38 de C. tonduzii y 40 de Q. costaricensis. Los arboles de cada especie se dividieron en dos
parcelas, una cercana al limite superior de la especie y el otro cercana al limite inferior
(Cuadro 6).

Cuadro 6.Cantidad de muestras analizadas por especie y parcela

Especie Parcela Nucleos  Arboles
. i Baja 50 25
Carapa guianensis
Alta 42 21
Baja 36 18
Cedrela tonduzii )
Alta 40 20
. . Baja 38 19
Quercus costaricensis
Alta 42 21
Total 248 124

Para verificar las sincronizaciones visuales (Figura 8) se calcularon para cada una
de las series de cada parcela los estadisticos mencionados en la seccion 3.3.7 (Anexo 4, 5,
6, 7, 8, 9). En estos, se puede observar que la mayoria de las sincronizaciones de las series
son significativas, lo cual indica la presencia de anillos de crecimiento anuales en las tres

especies.
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Asi mismo, los estadisticos calculados a las series de cada parcela tales como:
media, mediana, desviacidn estandar, asimetria, sensibilidad media y autocorrelacion de
primer orden a través de la libreria dpIR (Bunn 2008) de R (R Core Team 2012) se
presentan en el Anexo 10 y 11 para las parcelas baja y alta de C. guianensis
respectivamente, en el Anexo 12 y 13 se presentan para las dos parcelas de C. tonduzii y el
Anexo 14 y 15 estan los correspondientes a las dos parcelas de Q. costaricensis. A
continuacion, se pueden observar los IAA construidos para las tres especies, es bueno
destacar que la longitud de estos, 80 afios, es comparable con los de otras investigaciones

realizadas en el tropico (Enquist y Leffer 2001).
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Figura 10: IAA (indice de ancho de anillos) de C. guianensis construido a partir del
promedio de los indices calculados a todas las series de la especie después de estandarizar los
residuos entre las series observadas y las estimadas.
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Figura 11: IAA (indice de ancho de anillos) de C. tonduzii construido a partir del promedio
de los indices calculados a todas las series de la especie después de estandarizar los residuos entre

las series observadas y las estimadas.
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Figura 12: IAA (indice de ancho de anillos) de Q. costaricensis construido a partir del
promedio de los indices calculados a todas las series de la especie después de estandarizar los

residuos entre las series observadas y las estimadas.
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La comparacion multiple de medias entre los incrementos de las tres especies se
puede observar en el Cuadro 7. El andlisis se realizé por medio de una prueba LSD Fisher
(0=0.05) a partir de un ANOVA y muestra que las tres especies tienen medias de
crecimiento estadisticamente diferentes que varian entre 2.80 mm en C. guianensis y 3.42

mm en C. tonduzii.

Cuadro 7. Comparacion de incremento medio anual entre especies con prueba LSD
Fisher. Medias con una letra comdn no son significativamente diferentes («>0.05).

Especie Medias (mm)  Error estandar.
Cedrela tonduzii 3.42 0.05 A
Quercus costaricensis 3.18 0.05 B
Carapa guianensis 2.80 0.05 C

La Figura 13 y los Anexos 10 y 11 muestran una gréafica de la longevidad de las
series medidas en los nucleos colectados en las dos parcelas de C. guianensis y las
estadisticas resumen calculadas para cada una de las series en estas parcelas
respectivamente. Es importante destacar que la serie mas larga en esta especie abarco desde

2012 hasta 1797 i.e. 216 afios, mientras que la mas corta solo comprendié 15 afios.
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Figura 13: Longitud de las series cronoldgicas de C. guianensis. lzquierda: Series de la
parcela baja. Derecha: Series de la parcela alta. En el eje Y se presentan todas las series de la
parcelay en el eje X representa los afios.

48



De C. tonduzii se obtuvieron series méas cortas en comparacién con C. guianensis,
muy probablemente debido a que de esta especie no se encontraron individuos caidos en el
bosque a los que se les pudiera cortar una seccién transversal. Sin embargo, la serie mas
larga llegd hasta 1881 y la méas corta hasta 2000 i.e. 132 y 12 afios respectivamente; asi

mismo se calcularon los estadisticos a cada serie (Figura 14 y Anexos 12 y 13).
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Figura 14: Longitud de las series cronolégicas de C. tonduzii. Izquierda: Series de la parcela
baja. Derecha: Series de la parcela alta. En el eje Y se presentan todas las series de la parcela 'y en el
eje X representa los afios.

Q. costaricensis fue méas longevo que C. tonduzii pero menos que C. guianensis
considerando que de esta especie se colectaron cinco secciones transversales, lo que
permitio hacer mediciones hasta la medula y tener una mejor aproximacion a las edades de
los arboles. El arbol mas viejo tuvo 136 afios y el mas joven 25 afios, de igual manera se

calcularon los estadisticos resumen para cada serie (Figura 15y Anexo 14 y 15).
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Figura 15: Longitud de las series cronoldgicas de Q. Costaricensis. lzquierda: Series de la
parcela baja. Derecha: Series de la parcela alta. En el eje Y se presentan todas las series de la
parcelay en el eje X representa los afios.

4.3 Relaciones entre el crecimiento de los arboles y el clima

4.3.1 Carapa guianensis

Para verificar las variables climaticas mas determinantes en el crecimiento de los
arboles se realizaron analisis de correlacion y de regresion entre los indices calculados para
cada especie y las variables climaticas asociadas con cada una. Se encontraron coeficientes
de correlacion significativos entre el crecimiento de C. guianensis y variables de
precipitacion de la estacion Hacienda EI Carmen, pero no hubo correlaciones
estadisticamente significativas con la temperatura ni con el indice SOlstd, aunque de este
ultimo se ve una influencia fuerte en los Ultimos cuatro meses del afio (Fig. 16). Por otro
lado, el IAA vy las variables de precipitacion de la estacion asociada con esta especie se
correlacionaron asi: Precipitacion marzo (CC = -0.33 y p = 0.0353), Precipitacion tercer
trimestre (CC =-0.35y p = 0,0314).
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Figura 16: Analisis de correlacion de Pearson entre el indice de ancho de anillos de C.
guianensis y las variables climaticas. El eje Y indica el valor del coeficiente de correlacion de
Pearson y el eje X muestra por medio de barras verticales el valor de la correlacion entre cada
variable y el IAA. Las abreviaturas de las variables climéticas son iguales a las descritas en la tabla
3. Las lineas grises horizontales indican el valor a partir del cual los valores de la correlacién se
hacen significativos (¢=0.05).

El modelo de regresién multiple ajustado entre el IAA de C. guianensis y las
variables climaticas de la estacion Hacienda ElI Carmen se puede observar en el Cuadro 8.
Este presentd un R’adj=0.29 y retuvo tres variables: la precipitacion de marzo, del tercer
trimestre y la temperatura de febrero todas con un valor p menor de 0.1. Es importante
resaltar que la precipitacion de marzo y del tercer trimestre fueron variables significativas y
negativas tanto en el analisis de correlacion como en el de regresion. EI modelo es el

siguiente:
[AA = —0.8 — 0.00081(1P3) — 0.00063(1P3t) + 0.06(T2)

Cuadro 8. Coeficientes de regresion y estadisticos asociados para el modelo ajustado entre IAA de
C. guianensis y el conjunto de datos de la estacion Hacienda el Carmen. Est: Valor estimado. E.E.
Error estandar. LI: Limite inferior. LS: Limite superior. T: Valor T. VIF: Factor de inflacion de la
varianza.

Coeficiente Est. E.E. LI (95%) LS(95%) T  p-valor CpMallows VIF

Constante -0.8 0.68 -2.19 0.59 -1.18 0.249
1P3 -8.10E-04 2.40E-04 -1.30E-03 -3.10E-04 -3.32 0.0025 13.66 1.41
1P3t -6.30E-04 2.50E-04 -1.10E-03 -1.20E-04 -2.54 0.0169 9.27 1.06
T2 0.06 0.04 -0.01 0.14 1.71 0.0992 5.84 1.38
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4.3.2 Cedrela tonduzii

El andlisis de correlacion entre el IAA de C. tonduzii y sus variables ambientales
asociadas no mostraron relaciones estadisticamente significativas. Aunque, la temperatura
de agosto (T8), la temperatura del tercer trimestre (T3t) y la precipitacion de agosto (P8) de

la estacion San Rafael de Tapanti estuvieron cerca de serlo.

0.7
0.5 -
0.3 -
0.1 -
-0.1 A
-0.3 A
-0.5 A
-0.7 -

2
3
a
5
6
7
8
9
0
i
2
1

p2

P3

P4

P5

PG

P/

P8

P9
0
i
2
a
S
3

aNeS
b
Siio NI

Figura 17: Andlisis de correlacion de Pearson entre el indice de ancho de anillos de C.
tonduzii y las variables climaticas. El eje Y indica el valor del coeficiente de correlacion de Pearson
y el eje X muestra por medio de barras verticales el valor de correlacion entre cada variable y el
IAA. Las abreviaturas de las variables climaticas son iguales a las descritas en la tabla 3. Las lineas
grises horizontales indican el valor a partir del cual los valores de la correlacién se hacen
significativos (a=0.05).

El modelo obtenido para C. tonduzii a partir de las variables climéticas de la
estacion San Rafael de Tapanti explico un 10% de la variabilidad total de los datos y solo

retuvo una variable, la precipitacion de agosto (Cuadro 9). EI modelo es el siguiente:

IAA = —0.32 + 0.00085(1P8)

52



Cuadro 9. Coeficientes de regresion y estadisticos asociados para el modelo ajustado entre 1AA de
C. tonduzii y el conjunto de datos climéticos de la estacion San Rafael de Tapanti. Est: Valor
estimado. E.E. Error estandar. LI: Limite inferior. LS: Limite superior. T: Valor T. VIF: Factor de
inflacion de la varianza.

Coeficiente Est. E.E. L1(95%) LS(95%) T p-valor CpMallows VIF

Constante -0.32 0.17 -0.67 0.02 -1.93 0.0635
P8 8.50E-04 4.20E-04 -1.30E-05 1.70E-03 2.02 0.0534 4.96 1.03

4.3.3 Quercus costaricensis

El anélisis de correlacién entre el IAA de Q. costaricensis y las variables
ambientales asociadas a la especie no mostraron relaciones estadisticamente significativas.
Se destaca la temperatura de julio (T7) y precipitacion de enero (P1) como las variables con

mayor valor de correlacion.
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Figura 18: Analisis de correlacién de Pearson entre el indice de ancho de anillos de Q.
costaricensis y las variables climaticas. El eje Y indica el valor del coeficiente de correlacion y el
eje X muestra por medio de barras verticales el valor de correlacion entre cada variable y el 1AA.
Las lineas grises horizontales indican el valor a partir del cual los valores de la correlacion se hacen
significativos (0=0.05).

Las regresiones ajustadas entre el indice de ancho de anillos de Q. costaricensis y

las variables climaticas de la estacion Cerro de la Muerte arrojaron un modelo que explicd
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el 20% de la variabilidad del IAA y retuvo solo una variable, la precipitacion de enero (P1)

(Cuadro 10). EI modelo es el siguiente:
IAA = —0.13 4+ 0.0027(P1)

Cuadro 10. Coeficientes de regresion y estadisticos asociados para el modelo ajustado entre IAA de
Q costaricensis y el conjunto de datos climaticos de la estacion Cerro de la Muerte. Est: Valor
estimado. E.E. Error estandar. LI: Limite inferior. LS: Limite superior. T: Valor T. VIF: Factor de
inflacion de la varianza.

Coeficiente Est. E.E. LI1(95%) LS(95%) T p-valor CpMallows VIF
Constante -0.13 0.07 -0.27 0.02 -1.8 0.084
P1 2.70E-03 1.00E-03 6.50E-04 4.80E-03 2.7 0.0122 8.07 1.01

4.4 Cambios en la dindmica de crecimiento de los arboles

En el Cuadro 11 se presentan los valores de probabilidad de cada uno de los
efectos, todos como fijos, incluidos en el modelo. Se observa como el efecto de la posicion
altitudinal en el modelo mixto es marginal (p = 0.06) mientras que el efecto del afio, la
especie y su interaccion son significativos (p < 0.05). Sin embargo, no hay interaccion
Posicion altitudinal-Afio (p = 0.12). Esto indica que el valor medio de crecimiento varia
con el afio, con la especie, con la interaccion especie:afio y parcialmente con la posicion
altitudinal, a raiz de la interaccion que se presenta entre esta variable y el afio, esto se puede
ver mas claramente en la Figura 21 y Figura 22, en donde las lineas de tendencia media de
crecimiento de C. tonduzii y Q. costaricensis, respectivamente, se interceptan alrededor de
1976. La funcion de autocorrelacion fue significativa y present6 un valor de phi=0.12.

Cuadro 11. Pruebas de hip6tesis marginales del modelo lineal general y mixto ajustado para las
cronologias de las parcelas en los tltimos 80 afios.

GL  F-value Valorp

Intercepto 1 8445.08 <0.0001
Especie 2 28.41 <0.0001
Posicion altitudinal 1 3.39 0.0674
Afio 82 523  <0.0001
Especie: Afio 164 1.3 0.0451

Posicion altitudinal: Afio 82 1.24 0.1254
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En la Figura 20, Figura 21 y Figura 22 se presentan los incrementos medios
anuales de las tres especies C. guianensis, C. tonduzii y Q. costaricensis respectivamente.
Ademas a cada serie de crecimiento se le ajusté un modelo lineal para indicar la tendencia

del crecimiento.
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Figura 19:Incremento medio anual y tendencia de crecimiento de dos parcelas de C.
guianensis. Con color rojo se representa la parcela cerca al limite superior de crecimiento (parcela
alta) y con color azul la parcela cerca al limite inferior de crecimiento (parcela baja).
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Figura 20: Incremento medio anual y tendencia de crecimiento de dos parcelas de C.
tonduzii. Con color rojo se representa la parcela cerca al limite superior de crecimiento (parcela
alta) y con color azul la parcela cerca al limite inferior de crecimiento (parcela baja).
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Figura 21: Incremento medio anual y tendencia de crecimiento de dos parcelas de Q.

costaricensis. Con color rojo se representa la parcela cerca al limite superior de crecimiento
(parcela alta) y con color azul la parcela cerca al limite inferior de crecimiento (parcela baja).
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5 DISCUSION

5.1 Anualidad de los anillos de crecimiento

Los resultados indican que las tres especies tienen anillos de crecimiento anuales y
confirma lo encontrado por Dinisch et al. (2002) y Vetter y Bottoso (1989) en C.
guianensis, pero contradice lo encontrado en Q. costaricensis por Blaser (1990) y Worbes
(1989). Esto puede deberse a que ellos no tenian a su disposicién la tecnologia actual, lo
que les impidio hacer correctamente el conteo y medicion de los anillos para sus analisis de
C' y por ende subestimar la edad de los arboles por la mitad. Es decir, que los arboles no
formaban un anillo por afio sino un anillo cada dos afios. Estos autores concluyeron que
aparentemente solo se formaban anillos de crecimiento cuando hay periodos secos fuertes,
con 4-5 meses y menos de 60 mm de precipitacion y que dichos periodos solo ocurrian
cada 2 afios. A su vez, confirma la presencia de anillos de crecimiento anuales en una nueva
especie del genero Cedrela (Brauning et al. 2009, Détienne 1989, Vetter y Bottoso 1989,
Boninsegna et al. 1989, Villalba et al. 1985, Villalba et al. 1992 y 1987).

Las medias anuales de crecimiento encontradas en C. guianensis son similares a
las encontradas por otros autores en la misma especie. Finegan et al. (1999) reportan que
las medianas de los incrementos diamétricos anuales calculados a partir de mediciones
periddicas en parcelas permanentes en un bosque basal de Costa Rica eran 2-3 mm anuales,
dependiendo del grado de intervencion del bosque. Ademas, si se calculara una tasa de
incremento promedio con el cociente entre el didmetro y la edad de un individuo
determinado e.g. 1CG45, que tuvo 216 afios y 151 cm de didmetro, esta seria igual a 3.49
mm/afio (Anexo 10 y 16), lo cual también se encuentra cerca del promedio reportado

anteriormente.

Asi mismo, la tasa de incremento medio reportada en este trabajo para Q
costaricensis (3.18 mm) es similar a lo encontrado por Berner (1992) y Van der Slooten et
al. (1969). El primero, reporta incrementos diamétricos medios anuales entre 1.4-2.8 mm
calculados a partir de remediciones periddicas de parcelas permanentes. El segundo, en una
investigacion de anatomia de maderas tropicales, reporta 6 anillos en cada 2.5 cm de
seccion transversal, lo que significa que cada anillo en promedio media 4 mm.
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C. tonduzii también presenta una tasa de crecimiento medio parecida a las
reportadas para otra especie del género; Brauning et al. (2009) reporta para C. montana
incrementos medios anuales entre 3.8 y 5.5 mm. Tal como se esperaba, C. tonduzii fue la
especie con el incremento medio anual mas alto, lo cual refleja la condicion ecolégica de la

especie en cuanto a su estrategia de adquisicion de luz y nutrientes.

5.2 Relaciones entre el crecimiento de los arboles y el clima

Los analisis realizados muestran que en el bosque basal el crecimiento de C.
guianensis estéa influenciado por dos variables. La precipitacion de marzo (P3), (CC =-0.33
y p = 0.0353), la cual hace parte de la época de menor precipitacion al inicio del afio y
sugiere que la disminucién en la precipitacion al inicio del afio afecta el crecimiento de la
especie, y la precipitacion del tercer trimestre (P3t) Precipitacion tercer trimestre (CC = -
0.35 y p = 0,0314) de la estacion Hacienda ElI Carmen, la cual muestra la influencia del
veranillo de mediados de afio en el crecimiento de la especie. Ambas variables presentaron
relaciones negativas, lo cual insinta que con el aumento de la precipitacion sugerido en el
Anexo 3 y en el informe del IPCC (2007) el crecimiento de la especie puede disminuir,

afectando servicios ecosistémicos como la fijacion de carbono.

Estos resultados concuerdan con lo encontrado por Lobo et al. (2008), quienes
mencionan que los periodos de floracion y fructificacion en esta especie son anuales al
igual que el crecimiento y se llevan a cabo de diciembre a enero y de junio a agosto. Es
interesante que haya tantas especies en bosques poco estacionales que no obstante tienen
fenologia anual. Sugiere que el arbol responde fisiolégicamente a los factores ambientales,
entonces por qué no hacerlo a nivel de crecimiento diamétrico y es acorde a lo que sugieren
Giraldo y Del Valle (2011). Esto significa que varios procesos del arbol i.e. crecimiento,
floracion y fructificacion estan relacionados con cambios en la precipitacion del primer y
tercer trimestre del afio. Asi, el cambio climatico ademas de afectar el crecimiento afectara
procesos reproductivos, lo cual podria hacer mas vulnerable la especie al momento de

adaptarse para enfrentar el cambio climatico.

C. tonduzii presentd relaciones significativas y positivas con la precipitacion de
agosto de la estacion San Rafael de Tapanti (P8), (R%aj = 0.1, p = 0.0534). Esta variable es
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importante porque en este momento del afio aumenta la precipitacion después de la
disminucion que hay durante el veranillo (Biasutti et al. 2012, Rauscher 2008), lo que le da
un nuevo impulso de crecimiento a la especie. Sin embargo, no se encontraron relaciones
significativas entre alguna variable climética del primer trimestre del afio que es cuando se
presentan las menores precipitaciones en el area de estudio y que corresponden al periodo
en que la especie esta defoliada (Rojas y Torres 2008). Esto indica que la precipitacion
influencia de manera diferencial dos procesos distintos de la planta como el crecimiento y

la defoliacion.

Hay que considerar que en Tapanti, les medias mensuales de lluvia son >150 mm.
Por lo que puede ser otro el factor que limite el crecimiento, y que no se haya medido e.g.
el largo del dia (day length), la nubosidad, la humedad relativa, etc. Cabe resaltar que C.
montana en Ecuador tiene el mismo patrén fenoldgico de hojas (Brauning et al. 2009).
Dada la relacion positiva entre el IAA y la precipitacion, esta especie a diferencia de la
anterior, aumentara su incremento medio anual a medida que aumente la precipitacion de

agosto.

De la misma manera, se puede decir que el IAA de Q. costaricensis estd
fuertemente relacionado con la precipitacion de enero (P1) de la estacion Cerro de la
Muerte, (R%aj = 0.20, p = 0.0122) la cual tuvo una relacién positiva con el IAA y representa
el factor limitante para esta especie, ya que en este mes inicia la sequia y la disponibilidad

de agua en el suelo empieza a disminuir (Herrera 2005).

Los resultados encontrados en Q. costaricensis son consistentes a los encontrados
por Camacho y Orozco (1998) quienes encontraron que la floracion, la produccion de
brotes foliares y la caida de las hojas estan relacionadas con la precipitacion. La primera,
presentd su pico maximo al final de la estacion lluviosa e inicios de la seca, diciembre y
enero respectivamente. La segunda, estuvo asociada a la precipitacion de la estacion seca y
la dltima a la precipitacion de la estacion lluviosa. Esto sefiala que para esta especie es
determinante la presencia de la estacion seca de inicios del afio y que cambios en su

duracion o intensidad pueden afectar la conservacion de esta especie.
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5.3 Dinamica del crecimiento

Las tres especies presentaron siempre en ambas parcelas aumentos del incremento
medio a lo largo del tiempo, aunque C. tonduzii en la parte alta el incremento fue casi cero.
También se observo que a principios del siglo XX para cada especie los arboles de las
parcelas altas crecian mas que los arboles de las parcelas bajas. Sin embargo, en C. tonduzii
y Q. costaricensis se observa que alrededor de 1976 esta tendencia se invierte, i.e. los
arboles de las parcelas bajas empezaron a crecer mas que los arboles de las parcelas altas.
Aunque en C. guianensis no se ha presentado este fendmeno parece que pronto puede

ocurrir, pues la pendiente de la parcela baja es mayor que la pendiente de la parcela alta.

Esto puede deberse a que se evaluaron los incrementos netos de los anillos y los
arboles de la parcela baja en promedio eran mas jévenes que los de la parcela alta. Por lo
tanto, el crecimiento relacionado con la ontogenia influyé de manera positiva en que su
valor fuera menor, pero una vez los arboles de la parcela baja fueron méas vigorosos que los
de la parcela alta los superaron. Asi mismo, otro efecto que pudo influir en la inversion de
la tendencia de crecimiento puede estar relacionado con lo encontrado por PAGES 2k
Consortium (2013) quienes mencionan que durante el periodo entre 1971 y 2000 la tierra se
calentd méas que en cualquier otro intervalo de 30 afios en los ultimos 1400 afios y que
durante este afio se pasé de un periodo de enfriamiento a uno de calentamiento. Asi, al
inicio del siglo XX los arboles de las parcelas altas se beneficiaban con el enfriamiento
mientras que al final del siglo se beneficiaron los arboles de las parcelas bajas con el

calentamiento.

Rapp et al. (2012) en un gradiente altitudinal de Los Andes peruanos encontraron
que entre individuos de la misma especie, los ubicados en elevaciones mas altas tenian
tasas de crecimiento menores en comparacion a aquellos de elevaciones menores y sugieren
que el recambio de especies es en gran parte responsable de la correlacion positiva entre la
productividad y la temperatura en los bosques tropicales. Sin embargo, como esta
investigacion fue realizada a partir de remediciones de parcelas y solo evaluaron el
crecimiento entre 2003 y 2009, se desconocen los cambios a largo plazo en la dindmica del
crecimiento que ocurrieron antes del afio de inicio del muestreo. Ademas, la respuesta de
las especies a las variables climaticas son singulares como han demostrado Couralet et al.

(2010), Enquist y Leffer (2001), Devall et al. (1995), entre otros.
60



En cuanto a las pendientes positvas, aunque en los tropicos no se conocen muchas
investigaciones a traves de gradientes de temperatura. Estudios en latitudes mayores
muestran incrementos en las tasas de crecimiento dentro de las especies con la temperatura

a través de gradientes altitudinales y latitudinales (Purves 2009, Coomes and Allen 2007).

Esto sugiere cOmo estas tres especies se han adaptado a los cambios que se han
presentado en sus respectivos ecosistemas, desplazando sus lugares de dptimo crecimiento
y ajustando sus distribuciones geogréaficas dentro del gradiente altitudinal (Ghazoul y Sheil
2010, Colwell et al. 2008), coincide con lo expresado por Bush et al. (2011), quienes
mencionan que las respuestas de las especies a cambios sugieren que las montafias
tropicales seran uno de las regiones mas sensibles a cambios a nivel de bioma y concuerda
con lo encontrado en un estudio palinoldgico realizado en la cordillera de Talamanca Costa
Rica en donde mencionan que el recambio de especies en este sitio se vio mas afectado por
cambios en los regimenes de humedad que por cambios en temperatura. Ademas, se
demuestra como las especies estan en constante adaptacion a las condiciones ambientales

presentes (Islebe y Hooghiemstra 1997).
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6 CONCLUSIONES

Las tres especies investigadas presentaron anillos de crecimiento anuales
delimitados por diferentes caracteristicas anatomicas, los cuales fueron sincronizados
exitosamente dentro y entre arboles para formar cronologias medias que contienen

informacion climética y ecoldgica de que factores afectan el crecimiento de cada especie.

La variabilidad interanual de los anillos de crecimiento de las tres especies esta
relacionada con diferentes variables climaticas tanto a nivel local como global i.e. C.
guianensis fue sensible a la precipitacién de marzo y del tercer trimestre, C. tonduzii
presentd relaciones importantes con la precipitacién de agosto Q. costaricensis mostrd
relaciones con la precipitacion de enero. Estos resultados indican fuertemente que incluso
en bosques pluviales o muy himedos como los presentes en el gradiente altitudinal
investigado, donde casi nunca hay déficit hidrico, los arboles son sensibles a las
fluctuaciones mensuales en la cantidad de precipitacion.

A largo plazo el crecimiento medio de las tres especies tanto en la parcela cerca al
limite superior su distribucion como en la parcela cerca al limite inferior de la distribucion
de las especies presentaron pendientes que oscilaban entre 0 y 20 grados, lo que sugiere que
a excepcion del rodal de C. tonduzii cercano al limite superior de su distribucion (pendiente
0°), los rodales restantes contienen poblaciones jovenes y vigorosas. Sin embargo, se nota
que a través de los afos el 6ptimo de crecimiento de las especies se desplazé de los lugares

mas altos a los mas bajos.

Estos resultados son importantes a la hora de tomar decisiones acerca de las areas
donde se encuentran estas especies, ya que permiten evaluar medidas de conservacion
implementadas. Asi mismo, permite un aprovechamiento sostenible de las especies
investigadas, pues permite hacer un calculo exacto del volumen de madera a aprovechar sin
afectar la sobrevivencia de la poblacion. Estos resultados invitan a seguir estudiando la
dinamica del crecimiento de diferentes especies que todavia no se han analizado y a evaluar

su vulnerabilidad al cambio climatico.
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8 ANEXOS

Anexo 1: Formato de informacién de muestreo para colecciones de anillos de crecimiento.
Adaptado de (Cook y Kairiukstis 1992).

Informacion de sitio

Nombre del sitio

Fecha de coleccion

Nombre de la especie

Comun

Cientifico

Codigo

Locacion

Pais

Provincia

Canton

Coordenadas

N

w

Elevacion (msnm)

Parcela

Ndmero

Radio

Posicién socioldgica

Altura estimada

Diametro

Posicion del micrositio

(alta, media o baja)

Forma del micrositio

(plana, concava 0 convexa)

75




Anexo 2: Temperaturas medias anuales obtenidas de CFSR para cada uno de los sitios en
los que se muestrearon los individuos, entre parentesis se presentan las coordenadas X y Y
para las que se interpolo la temperatura de cada sitio de muestreo: Barbilla (9.9490, -
83.4390), Tapanti (9.7390,-83.8110) y Villa Mills (9.569,-83.7190).

221
211
201

194

Tma ("C)

18+

174

164

15-
1977 1982 1987 1992 1997 2002 2007 2012
Afo

—@—Tma Barbilla —@—Tma Tapanti —@&—Tma Villa Mills
Tma Tendencia

Tma Tendencia Tma Tendencia

Anexo 3: Precipitacion anual de estaciones meteorologicas de la zona. Estacion Hacienda

El Carmen (10.2000, -83.4833, 15 msnm), estacion San Rafael de Tapanti (9.7666, -
83.8333, 1200 msnm) y estacion Cerro de la Muerte (9.5666,-83.7500, 3100 msnm).
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24004

1200+
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Anexo 4: Coeficientes estadisticos calculados por TSAP-Win después de la sincronizacion
de cada serie de la parcela baja de C. guianensis con su cronologia promedio. Glk
(Gleichlaufigkeits-Koeffizient), GSL (Gleichlaufigkeits-Koeffizient Significance Level) *
95%, ** 99%, *** 99.9%, %CC (Coeficiente de correlacion), TV (T-Value), CDI (Cross Date
Index), OVL (Traslape), TVBP (T-Value Baillie-Pilcher), TVH (T-Value Hollstein).
Rinntech (2011).

Nicleo Referencia Glk GSL %CC TV CDI OVL TvBp TvH "echa Fecha

inicio  final
1CGIA CGu 58 * 23 32 17 186 18 29 1827 2012
1CGIB  CGu 68 ** 13 14 19 118 24 32 1895 2012
1CG2A CGu 61 * 20 15 8 61 09 18 1950 2010
1CG2B CGu 69 ** 21 16 16 58 17 29 1955 2012
1CGTA  CGu 70 * 50 25 21 21 30 29 1992 2012
1CG7B CGu 55 0 19 10 21 20 17 1992 2012
1CG8A  CGu 66 ** 33 41 29 142 38 40 1871 2012
1CG8B  CGu 63 ** 20 22 10 114 09 23 1899 2012
1CGOA  CGu 52 8 08 9 105 14 20 1908 2012
1CG9B  CGu 59 21 19 14 81 28 20 1932 2012
1CGI0A  CGu 56 4 04 4 104 04 10 1909 2012
1CGI0B  CGu 54 26 29 19 119 35 29 1893 2011
1CG11A CGu 76 * 16 12 22 50 28 31 1963 2012
1CG11B CGu 57 4 03 4 43 04 08 1970 2012
1CGI2A CGu 73 ** 25 17 30 45 34 49 1968 2012
1CG12B  CGu 69 ** 21 16 19 55 28 27 1958 2012
1CG13A CGu 61  * 9 08 16 76 29 23 1937 2012
1CG138  CGu 62  * 1 00 7 62 17 06 1951 2012
1CG14A  CGu 69 ** 39 27 25 43 34 38 1966 2008
1CG14B  CGu 70 ** 15 12 14 61 22 19 1952 2012
1CGI5A  CGu 58 18 15 3 68 05 04 1945 2012
1CG158 CGu 76 ** 34 19 13 30 14 21 1983 2012
1CGI6A CGu 71 * 31 12 6 15 06 12 1998 2012
1CG16B  CGu 86 ** 43 17 16 15 21 16 1998 2012
1CGI9A CGu 61 * 32 28 13 72 15 29 1941 2012
1CGI9B  CGu 68 ** 20 18 22 77 22 42 1936 2012
1CG20A CGu 63 * 17 14 15 73 26 21 1939 2011
1CG20B  CGu 60 * 15 16 16 112 34 17 1901 2012
1CG2IA CGu 60 * 25 25 14 96 26 22 1917 2012
1CG21B CGu 53 26 29 6 119 04 14 1894 2012
1CG22A  CGu 83 ** 32 21 29 42 36 33 1971 2012
1CG22B  CGu 75 ** 33 18 20 29 19 33 1984 2012
1CG23A  CGu 66  * 6 04 14 42 22 21 1971 2012
1CG238 CGu 68 * 15 10 19 42 30 25 1971 2012
1CG24A  CGu 64 > 32 43 30 166 40 44 1847 2012
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Fecha

Fecha

Nucleo Referencia Glk GSL 9%CC TV CDI OVL TVBP TVH inicio final
1CG24B CGu 56 7 0,6 6 66 1,1 0,9 1947 2012
1CG25A CGu 67  *** 21 21 28 98 4,0 43 1914 2011
1CG25B CGu 66 e 10 08 19 71 2,8 2,8 1942 2012
1CG26A CGu 58 23 1,3 10 32 1,5 2,0 1974 2005
1CG26B CGu 69 e 5 0,4 9 59 1,0 1,8 1954 2012
1CG27A CGu 61 -6 04 13 45 1,4 29 1968 2012
1CG27B CGu 55 11 0,7 6 45 0,8 12 1968 2012
1CG28A CGu 61 13 1,0 12 57 1,8 2,2 1956 2012
1CG28B CGu 60 * 14 1,3 9 84 1,2 20 1929 2012
1CG29A CGu 71 *xx 6 06 23 88 3,0 36 1925 2012
1CG29B CGu 66 e 5 05 18 87 2,0 33 1926 2012
1CG30A CGu 56 6 0,5 5 65 0,2 1,7 1948 2012
1CG30B CGu 49 5 0,3 3 44 0,2 1,0 1969 2012
1CG45A CGu 68  *** 30 47 33 216 38 50 1797 2012
1CG45B CGu 72 *x* 58 104 65 210 8.3 7,8 1803 2012
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Anexo 5: Coeficientes estadisticos calculados por TSAP-Win después de la sincronizacion
de cada serie de la parcela alta de C. guianensis con su cronologia promedio. Glk
(Gleichlaufigkeits-Koeffizient), GSL (Gleichlaufigkeits-Koeffizient Significance Level) *
95%, ** 99%, *** 99.9%, %CC (Coeficiente de correlacion), TV (T-Value), CDI (Cross
Date Index), OVL (Traslape), TVBP (T-Value Baillie-Pilcher), TVH (T-Value Hollstein).

Rinntech (2011).

Nicleo Referencia GIk GSL %CC TV CDI OVL TvBP TvH 'ccha Fecha

inicio final
2CG3A  CGu 53 2 01 3 54 01 10 1959 2012
2CG3B  CGu 64 ** 16 13 18 73 24 31 1940 2012
2CG4A CGu 63 * -12 09 7 57 06 17 1956 2012
2CG4B  CGu 66 * 27 20 36 50 47 61 1962 2011
2CG5A CGu 65 ** 12 11 5 79 04 10 1934 2012
2CG5B  CGu 55 10 1,0 5 104 08 05 1909 2012
2CGBA CGu 68 ** 19 16 15 69 24 22 1944 2012
2CG6B  CGu 58 28 26 20 78 40 29 1935 2012
2CGI7A  CGu 61 ** 18 21 30 142 43 38 1871 2012
2CG17B  CGu 55 17 1,9 13 122 21 16 1891 2012
2CGI8A CGu 61 * 2 02 12 110 21 12 1903 2012
2CG18B  CGu 64 ** -7 07 6 109 10 08 1904 2012
2CG31A CGu 63 * 18 13 9 50 10 20 1963 2012
2CG31B CGu 69 ** 26 19 20 50 23 33 1963 2012
2CG32A  CGu 74 *** 8 05 23 44 32 30 1969 2012
2CG32B CGu 73 ** 23 15 11 42 20 10 1971 2012
2CG33A CGu 76 *** 15 09 19 38 19 32 1975 2012
2CG33B  CGu 74 ** 30 19 25 39 32 34 1974 2012
2CG34A CGu 83 ** 44 26 20 31 21 27 1982 2012
2CG34B  CGu 65 * 11 07 11 49 13 19 1964 2012
2CG35A CGu 62 ** 26 30 23 125 32 33 1888 2012
2CG35B  CGu 65 *** 44 53 38 120 55 42 1893 2012
2CG36A CGu 66 * 38 26 17 42 32 20 1971 2012
2CG36B CGu 75 ** 33 18 16 29 22 20 1984 2012
2CG37A CGu 51 22 18 5 70 13 05 1943 2012
2CG37B CGu 60 * 29 26 13 78 27 15 1935 2012
2CG38A CGu 70 ** 49 36 39 44 58 55 1969 2012
2CG38B  CGu 57 30 24 11 59 21 17 1954 2012
2CG39A CGu 74 ** 26 18 18 47 16 32 1965 2011
2CG39B  CGu 80 ** 27 22 34 65 34 52 1048 2012
2CG40A CGu 63 * 31 25 22 61 31 37 1952 2012
2CG40B  CGu 60 * 7 06 17 79 19 37 1934 2012
2CG41A CGu 69 ** 25 22 20 74 27 30 1939 2012
2CG41B CGu 75 *** 1 01 17 73 25 21 1940 2012
2CG42A  CGu 58 2 08 8 45 10 17 1968 2012
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Nuacleo Referencia Glk GSL

%CC TV CDI OVL TVBP TVH

Fecha

Fecha

inicio final
2CG42B CGu 62 * 23 21 11 83 2,3 1,2 1930 2012
2CG43A CGu 71 ** 18 12 11 42 1,2 1,8 1971 2012
2CG43B CGu 51 4 03 2 48 0,1 0,7 1965 2012
2CG44A CGu 66  ** 29 23 13 59 2,2 1,8 1953 2011
2CG44B CGu 65 ** 29 25 15 70 2,2 2,5 1943 2012
2CG46A CGu 49 6 06 4 91 0,9 0,9 1922 2012
2CG46B CGu 54 15 14 10 84 2,5 1,3 1929 2012
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Anexo 6: Coeficientes estadisticos calculados por TSAP-Win después de la sincronizacion
de cada serie de la parcela baja de C. tonduzii con su cronologia promedio. Glk
(Gleichlaufigkeits-Koeffizient), GSL (Gleichlaufigkeits-Koeffizient Significance Level) *
95%, ** 99%, *** 99.9%, %CC (Coeficiente de correlacion), TV (T-Value), CDI (Cross
Date Index), OVL (Traslape), TVBP (T-Value Baillie-Pilcher), TVH (T-Value Hollstein).
Rinntech (2011).

Nicleo Referencia GIk GSL %CC TV CDI OVL TvBP TvH "echa Fecha

inicio final

3CT2A CTu 70 ** 12 09 12 58 1,6 19 1954 2011

3CT2B CTu 60 22 15 19 48 3,0 34 1965 2012

3CT3A CTu 54 18 11 9 36 2,3 0,9 1977 2012

3CT3B CTu 57 0 00 14 67 1,7 0,3 1946 2012

3CT4A CTu 66 ** 33 32 13 83 2,0 1,4 1881 2012

3CT4B CTu 59 45 46 15 83 2,4 2,3 1930 2012

3CT5A CTu 63 * 28 19 8 45 1,3 1,1 1968 2012

3CT5B CTu 58 19 12 3 41 0,7 0,5 1972 2012

3CT6A CTu 51 23 18 5 62 1,4 0,5 1951 2012

3CT6B CTu 59 25 15 4 36 1,3 0,1 1977 2012

3CT7A CTu 48 14 13 8 82 1,4 1,8 1893 2011

3CT7B CTu 45 -12 08 3 50 0,5 0,7 1955 2004

3CT8A CTu 67 * 47 2,7 17 28 2,8 2,3 1984 2011

3CT8B CTu 67 72 42 19 19 3,5 2,3 1993 2011

3CT12A CTu 74 *** 26 19 18 51 2,8 2,2 1962 2012
3CT12B CTu 60 23 17 11 54 2,1 14 1959 2012
3CT13A CTu 73 12 04 6 12 1,1 0,5 2000 2011
3CT13B CTu 73 10 03 5 12 0,9 0,5 2000 2011

3CTI14A CTu 70 ** 17 11 15 41 29 15 1972 2012
3CT14B CTu 65 * 15 09 13 4 2,3 16 1972 2012
3CT15A CTu 69 ** 24 15 12 37 1,8 1,7 1973 2009
3CT15B CTu 63 15 09 22 41 33 3,7 1969 2009
3CT16A CTu 75 ** 14 11 37 69 5,6 4,0 1940 2008
3CT16B CTu 66 ** 33 30 31 79 4,2 4,1 1887 2008

3CT18A CTu 57 -1 01 16 50 3,6 19 1962 2011
3CT18B CTu 60 -5 03 3 48 0,7 04 194 2011
3CTI19A CTu 55 33 25 6 55 1,7 0,6 1958 2012
3CT19B CTu 51 38 30 3 58 0,9 0,3 1955 2012
3CT20A CTu 63 * 20 15 14 52 2,5 19 1961 2012
3CT20B CTu 51 -10 0,7 5 52 1,4 06 1961 2012
3CT21A CTu 50 -15 08 3 31 0,9 04 1981 2011
3CT21B CTu 68 * 40 24 19 32 2,1 35 1980 2011
3CT22A CTu 64 24 14 7 34 1,2 0,9 1979 2012
3CT22B CTu 53 2419 5 62 1,6 0,3 1951 2012
3CT23A CTu 70 ** 16 11 6 44 1,2 04 1969 2012
3CT23B CTu 64 * 17 11 2 43 0,3 0,3 1970 2012
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Anexo 7: Coeficientes estadisticos calculados por TSAP-Win después de la sincronizacion
de cada serie de la parcela alta de C. tonduzii con su cronologia promedio. Glk
(Gleichlaufigkeits-Koeffizient), GSL (Gleichlaufigkeits-Koeffizient Significance Level) *
95%, ** 99%, *** 99.9%, %CC (Coeficiente de correlacion), TV (T-Value), CDI (Cross
Date Index), OVL (Traslape), TVBP (T-Value Baillie-Pilcher), TVH (T-Value Hollstein).
Rinntech (2011).

Nicleo Referencia Glk GSL %CC TV CDI OVL TVBP TVH fﬁg‘s iler(l:g?
ACTIA CTu 75 * 17 08 11 21 15 16 1992 2012
ACTIB  CTu 81 * 34 16 18 22 28 17 1991 2012
ACT2A  CTu 84 ** 67 39 39 20 48 45 1993 2012
ACT2B  CTu 68 * 46 22 22 20 21 42 1993 2012
ACT3A  CTu 86 ** 66 32 46 15 41 67 1997 2011

4CT3B CTu 86 ** 66 32 35 15 25 56 1997 2011

4CT4A CTu 64 30 15 18 23 2,6 3,1 1990 2012
4CT4B CTu 55 32 20 19 38 3,0 39 1975 2012
4CT5A CTu 49 32 29 13 73 1,9 3,2 1940 2012
4CT5B CTu 55 6 06 1 107 01 0,1 1905 2011

4CT6A CTu 67 * 48 35 23 43 3,1 3,8 1970 2012
4CT6B CTu 71 ** 40 31 31 51 3,8 50 1962 2012
4CTT7A CTu 48 40 31 7 55 1,6 15 1957 2011
4CT7B CTu 62 * 33 26 27 57 3,6 5,2 1956 2012
4CT8A CTu 71 *** 42 38 20 69 2,7 29 1944 2012
4CT8B CTu 61 * 17 14 4 65 0,0 1,4 1948 2012
4CT9A CTu 60 * 27 22 12 64 1,4 2,7 1948 2011
4CT9B CTu 57 6 05 14 80 19 3,0 1933 2012
4CT10A CTu 71 ** 36 2,7 15 51 1,6 2,5 1962 2012
4CT10B CTu 73 *** 30 22 18 50 15 35 1963 2012
4CT11A CTu 69 ** 17 11 10 43 0,8 2,0 1970 2012

4CT11B CTu 53 14 10 4 50 0,2 15 1963 2012
4CT12A CTu 59 -4 02 11 35 15 2,4 1976 2010
4CT12B CTu 63 * 19 15 17 59 33 2,0 1952 2010
4CT13A CTu 56 0 00 7 73 1,8 0,9 1940 2012

4CT13B CTu 73 *** 32 25 24 56 2,7 40 1957 2012
4CTI14A CTu 64 ** 32 28 7 68 11 1,0 1945 2012
4CT14B CTu 66 ** -1 01 1 77 0,3 0,1 1935 2011
4CT15A CTu 63 * 37 25 23 42 3,3 39 1971 2012
4CT15B CTu 69 * 36 20 15 30 1,7 25 1983 2012
4CT16A CTu 57 24 19 10 61 1,2 2,4 1952 2012
4CT16B CTu 60 28 23 12 63 1,7 2,2 1950 2012
4CTI17A CTu 66 ** 21 16 7 57 0,8 12 1955 2011
4CT17B CTu 66 * -18 12 4 48 13 0,0 194 2011
4CT18A CTu 64 ** 6 06 9 124 17 1,2 1867 2012
4CT18B CTu 62 ** 27 27 3 99 0,0 1,1 1913 2011
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Fecha

Fecha

Nucleo Referencia Glk GSL %CC TV CDI OVL TVBP TVH inicio  final
4CT19A CTu 64 * 42 34 7 56 0,2 2,0 1957 2012
4CT19B CTu 58 6 05 70 1,3 0,3 1943 2012
4CT20A CTu 66 *** 6 05 21 93 3,2 3,1 1920 2012
4CT20B CTu 54 5 03 4 48 0,0 1,3 1965 2012
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Anexo 8: Coeficientes estadisticos calculados por TSAP-Win después de la sincronizacion
de cada serie de la parcela baja de Q. costaricensis con su cronologia promedio. Glk
(Gleichlaufigkeits-Koeffizient), GSL (Gleichlaufigkeits-Koeffizient Significance Level) *
95%, ** 99%, *** 99.9%, %CC (Coeficiente de correlacion), TV (T-Value), CDI (Cross
Date Index), OVL (Traslape), TVBP (T-Value Baillie-Pilcher), TVH (T-Value Hollstein).

Rinntech (2011).

Nicleo Referencia GIk GSL %CC TV CDI OVL TvBP TvH "echa Fecha

inicio final
5QC1A QCu 58 36 28 13 56 23 23 1957 2012
5QC1B QCu 62 * 42 33 25 53 32 49 1960 2012
5QC2A-1  QCu 70 ** 50 51 17 80 19 20 1933 2012
5QC2B-1 QCu 65 ** 40 39 19 80 21 2,9 1933 2013
5QC4A QCu 55 9 06 3 41 05 05 1971 2011
5QC4B QCu 73 ** 19 12 23 41 26 39 1971 2011
5QC5A QCu 65 * 31 23 17 52 27 26 1961 2012
5QC5B QCu 62 26 14 12 30 17 22 1983 2012
5QC7A QCu 74 **>* 3 93 64 136 81 7,1 1877 2012
5QC7B QCu 71 *** 26 32 32 136 43 40 1877 2012
5QC8A QCu 65 * 37 41 16 109 22 21 1904 2012
5QCSB QCu 66 ** 25 26 23 109 30 33 1904 2012
5QC11A QCu 71 ** 19 10 5 32 06 09 1981 2012
5QC11B QCu 73 ** 7 04 6 34 05 11 1979 2012
5QC14A  QCu 74 ** 18 12 13 44 16 20 1969 2012
5QC14B QCu 70 ** 4 03 11 47 15 17 1966 2012
5QC16A  QCu 69 5 02 3 14 02 08 1999 2012
5QC16B QCu 68 * 5 02 13 26 21 18 1987 2012
5QC24A  QCu 63 20 12 7 39 16 07 1974 2012
5QC24B QCu 68 * 36 23 18 38 29 24 1975 2012
5QC25A QCu 64 * 18 13 9 57 13 15 1955 2011
5QC258 QCu 68 * 37 24 22 39 35 28 1974 2012
5QC26A  QCu 67 ** 14 10 12 50 1,7 20 1963 2012
5QC26B QCu 66 ** 9 07 17 65 18 34 1948 2012
5QC27A  QCu 61 * 45 38 21 59 30 38 1954 2012
5QC27B QCu 70 *** 46 44 23 75 29 41 1938 2012
5QC28A QCu 70 ** 38 29 25 51 32 38 1962 2012
5QC28B QCu 56 35 25 9 49 12 18 1964 2012
5QC29A QCu 68 * 34 22 15 38 16 27 1975 2012
5QC298 QCu 72 *** 26 19 23 51 30 33 1962 2012
5QC30A QCu 63 * 18 13 18 53 24 33 1960 2012
5QC30B QCu 79 *** 52 43 38 52 48 49 1961 2012
5QC31A  QCu 63 26 1,7 14 41 27 18 1972 2012
5QC31B QCu 73 ** 13 09 24 53 33 33 1960 2012
5QC32A  QCu 70 ** 43 32 20 47 28 28 1966 2012
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Fecha

Fecha

Nucleo Referencia Glk GSL %CC TV CDI OVL TVBP TVH inicio  final
5QC32B QCu 62 * 34 25 15 51 2,8 2,0 1962 2012
5QC33A QCu 67 ** 19 15 16 62 2,4 2,2 1951 2012
5QC33B QCu 63 * 17 11 5 42 0,7 0,8 1971 2012
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Anexo 9: Coeficientes estadisticos calculados por TSAP-Win después de la sincronizacion
de cada serie de la parcela alta de Q. costaricensis con su cronologia promedio. Glk
(Gleichlaufigkeits-Koeffizient), GSL (Gleichlaufigkeits-Koeffizient Significance Level) *
95%, ** 99%, *** 99.9%, %CC (Coeficiente de correlacion), TV (T-Value), CDI (Cross
Date Index), OVL (Traslape), TVBP (T-Value Baillie-Pilcher), TVH (T-Value Hollstein).
Rinntech (2011).

Nicleo Referencia Glk GSL %CC TV CDI OVL TVBP TVH IFrffCTg Fffrfgl""

6QC1A QCu 72 ** 24 14 24 33 34 3,3 1980 2012
6QC1B QCu 80 ** 44 32 34 45 4,2 45 1968 2012
6QC2A QCu 72 ** 34 25 30 51 44 40 1961 2011
6QC2B QCu 68 * 55 36 25 32 3,2 4,1 1980 2011
6QC3A QCu 65 * -8 05 2 38 0,2 0,6 1971 2008
6QC3B QCu 69 ** 38 2,7 17 43 19 3,1 1966 2008
6QC4A QCu 68 ** -13 11 10 70 2,2 0,8 1943 2012
6QC4B QCu 72 Fr* 6 05 31 82 4,7 4,1 1931 2012
6QC5A QCu 59 16 10 11 42 11 26 1971 2012
6QC5B QCu 72 *** 39 34 34 66 4,4 50 1947 2012
6QC6A QCu 87 *** 30 21 32 47 3,3 4,1 1964 2010
6QC6B QCu 82 ** 35 28 37 58 4,3 4,7 1953 2010
6QC7A QCu 68 ** 24 16 10 42 1,6 1,4 1971 2012
6QC7B QCu 78 *** 52 43 42 52 50 56 1961 2012
6QC8A QCu 66 ** 39 34 26 66 4,0 3,9 1947 2012
6QC8B QCu 74 *** 33 28 23 66 3,6 26 1947 2012

6QCOA QCu 44 12 10 73 0,9 2,0 1940 2012
6QC9B QCu 48 4 03 67 0,7 0,5 1946 2013
6QC10A QCu 63 9 04 25 0,8 04 1988 2012

6QC10B QCu 68 ** 21 14
6QC11A QCu 61 * 23 20 72 15 1,6 1941 2012
6QC11B QCu 63 * 29 26 73 0,8 0,3 1940 2012
6QC12A QCu 74 *F** 41 39 27 78 3,5 3,7 1935 2012
6QC12B QCu 64 * 31 24 21 60 3,2 34 1953 2012
6QC13A QCu 68 ** 30 25 23 66 3,1 3,6 1947 2012

45 0,6 1,8 1968 2012

6QC13B QCu 60 31 25 11 61 1,6 2,1 1952 2012
6QC14A QCu 63 * 0 00 2 47 0,3 04 1966 2012
6QC14B QCu 57 15 11 8 62 1,3 15 1951 2012

6QC15A QCu 72 *** 39 33 25 62 2,9 40 1951 2012
6QC15B QCu 79 *** 28 20 24 48 3,0 30 1965 2012
6QC16A QCu 57 7 05 3 47 04 0,8 1962 2008
6QC16B QCu 66 * 20 14 19 48 2,1 36 1961 2008
6QC17A QCu 61 * 15 13 10 71 2,1 1,3 1941 2011
6QC17B QCu 64 * 16 12 8 59 0,8 1,7 1953 2011
6QC18A QCu 50 16 11 2 49 0,5 0,4 1958 2006
6QC18B QCu 66 ** 47 45 16 75 3,0 1,9 1932 2006
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Nicleo Referencia Gk GSL %CC TV CDI OVL TVBP TVH T:.%Tg Fffrfgl""
6QCI9A QCu 52 28 25 7 72 11 14 1941 2012
6QC19B QCu 52 13 11 3 72 06 06 1941 2012
60C20A QCu 62 * 21 18 2 70 05 01 1943 2012
6Q0C20B  QCu 60 21 15 5 54 12 06 1959 2012
6QC21A QCu 66 *** 20 22 29 116 36 50 1897 2012
60C21IB  QCu 64 ** 30 34 42 117 69 62 1896 2012
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Anexo 10: Estadisticas resumen parcelas baja C. guianensis.

Sens.

Sens.

Serie Pri[ner Ultimo Afos Media Mediana Desv. Asimetria Media Media quf.' AR

ano ano Est 1 5 Gini 01
1CG45A 1797 2012 216 1.66 1.16 1.53 2.73 0.51 056 042 052
1CG45B 1803 2012 210 2.18 1.58 2.15 3.24 0.58 0.66 043 0.37
1CG1A 1827 2012 186 141 0.96 1.34 2.61 0.58 061 044 041
1CG24A 1847 2012 166 1.25 0.81 14 2.84 0.74 0.93 0.49 0
1CG8A 1871 2012 142 161 1.02 1.86 5.36 0.63 071 044 0.29
1CG21B 1894 2012 119 1.97 131 1.84 2.04 0.58 0.62 045 04
1CG10B 1893 2011 119 1.8 131 1.83 2.89 0.62 0.77 043 0.12
1CG1B 1895 2012 118 1.55 0.95 1.82 3.68 0.67 0.81 048 0.25
1CG8B 1899 2012 114 212 1.18 2.56 2.9 0.83 1.09 052 -0.05
1CG20B 1901 2012 112 24 2.08 1.68 171 0.66 0.64 036 0.29
1CG9A 1908 2012 105 152 1.22 1.23 2.02 0.61 0.64 04 03
1CG10A 1909 2012 104 234 1.78 2 2.1 0.68 0.7 042 0.29
1CG25A 1914 2011 98 2.54 1.23 2.84 2.08 0.67 0.78 052 0.33
1CG21A 1917 2012 96 2.16 1.29 2.07 1.68 0.71 0.78 0.48 0.21
1CG29A 1925 2012 88 3.05 1.81 3.1 1.84 0.74 0.74 05 045
1CG29B 1926 2012 87 2.95 1.82 2.87 1.74 0.68 0.71 047 0.35
1CG28B 1929 2012 84 3.13 2.08 3.42 2.49 0.77 0.87 05 0.15
1CG9B 1932 2012 81 2.9 1.89 3.19 2.28 0.71 0.9 051 0.09
1CG19B 1936 2012 77 2.7 1.8 2.72 1.95 0.79 0.87 049 0.05
1CG13A 1937 2012 76 2.25 1.53 2.75 4.32 0.71 086 046 0.1
1CG20A 1939 2011 73 3.25 2.65 2.76 1.32 0.71 0.73 044 0.28
1CG19A 1941 2012 72 3.14 244 2.83 1.79 0.73 0.75 0.44 0.27
1CG25B 1942 2012 71 2.66 2.02 2.64 2.13 0.7 0.75 0.46 0.38
1CG15A 1945 2012 68 3.12 2.27 2.39 1.48 0.62 0.65 04 0.18
1CG24B 1947 2012 66 0.23 0.1 0.4 3.91 0.75 1.13 0.6 0.02
1CG30A 1948 2012 65 3.6 2.87 3.16 1.89 0.79 0.75 043 0.24
1CG13B 1951 2012 62 2.88 1.27 4.35 2.9 0.84 115 059 0.03
1CG2A 1950 2010 61 3.83 1.83 5.63 3.02 0.91 1.13 0.6 0.09
1CG14B 1952 2012 61 3.3 2.31 2.56 1.59 0.62 0.63 04 0.27
1CG26B 1954 2012 59 3.32 1.79 3.88 2.63 0.71 0.76 052 042
1CG2B 1955 2012 58 485 2.68 5.64 1.85 0.98 1.09 056 0.03
1CG28A 1956 2012 57 4.62 2.95 4,72 2.59 0.86 0.98 045 -0.07
1CG12B 1958 2012 55 2.39 121 3.58 3.13 0.62 0.78 057 031
1CG11A 1963 2012 50 3.77 2.52 3.66 1.63 0.84 0.83 048 0.28
1CG27B 1968 2012 45 2.38 2.51 1.55 0.25 0.58 0.5 0.37 0.53
1CG27A 1968 2012 45 2.81 0.73 4.53 2.23 0.66 0.86 0.67 0.43
1CG12A 1968 2012 45 4.66 3.49 4.07 1.39 0.66 0.72 045 0.27
1CG30B 1969 2012 44 492 4.62 3.06 0.59 0.63 064 034 0.14
1CG14A 1966 2008 43 471 3.85 3.54 0.93 0.69 0.65 041 0.36
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Sens.

Sens.

Serie Pri[ner Ultimo ARos Media Mediana Desv. Asimetria Media Media quf' AR

ano ano Est 1 5 Gini 01
1CG11B 1970 2012 43 354 2.55 3.54 2.58 0.7 0.88 0.44 -0.09
1CG23B 1971 2012 42 279 0.91 5.07 4.62 0.76 1.08 0.61 0.17
1CG23A 1971 2012 42 296 1.61 3.67 2.54 0.66 0.72 053 054
1CG22A 1971 2012 42 454 2.47 5.45 2.26 0.85 097 053 0.14
1CG26A 1974 2005 32 4.39 3.6 3.35 1.81 0.65 0.66 038 0.15
1CG15B 1983 2012 30 6.18 5.63 3.75 0.41 0.76 0.72 034 -0.09
1CG22B 1984 2012 29 3.78 2.56 3.69 1.64 0.81 0.85 047 0.21
1CG7B 1992 2012 21 1148 10.09 6.74 0.76 0.65 0.64 031 0.09
1CG7TA 1992 2012 21 721 3.49 8.6 1.8 0.66 0.75 053 0.23
1CG16B 1998 2012 15 6.71 6.83 4.2 0.59 0.72 0.61 033 03
1CG16A 1998 2012 15 4.82 3.1 4,52 0.54 0.87 0.72 05 037
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Anexo 11: Estadisticas resumen parcelas alta C. guianensis.

Sens.

Sens.

Serie Pri[‘ner Ultimo Afios Media Mediana Desv. Asimetria Media Media Co_ef. AR

ano ano Est 1 5 Gini 0O1
2CG17A 1871 2012 142 1.67 0.95 1.83 2.4 0.78 0.97 05 0.03
2CG3bA 18838 2012 125 211 1.46 2.03 1.85 0.71 0.71 047 0.43
2CG17B 1891 2012 122 152 0.96 1.56 1.93 0.7 0.8 0.48 0.26
2CG3bB 1893 2012 120 227 1.79 2.06 2.23 0.7 0.74 044 0.17
2CG18A 1903 2012 110 1.14 0.68 1.23 2.61 0.69 0.8 047 0.3
2CG18B 1904 2012 109 0.88 0.6 0.78 1.77 0.64 0.76 043 0.2
2CG5B 1909 2012 104 1.26 0.68 1.61 2.6 0.81 094 054 0.04
2CG46A 1922 2012 91 298 2.66 1.86 0.99 0.54 054 034 0.36
2CG46B 1929 2012 84 311 2.96 2.1 1.17 0.59 058 036 0.3
2CG42B 1930 2012 83 214 1.28 2.62 2.77 0.56 0.7 051 0.48
2CG40B 1934 2012 79 255 1.91 2.22 1.48 0.76 0.84 044 0.07
2CG5A 1934 2012 79 1.5 0.83 1.86 3.3 0.79 0.84 053 0.38
2CG37B 1935 2012 78 251 1.24 2.94 212 0.95 116 054 -0.08
2CG6B 1935 2012 78  2.66 15 2.74 1.68 0.76 0.83 051 0.26
2CG41A 1939 2012 74 371 1.11 6.89 35 0.82 1.14 068 0.11
2CG3B 1940 2012 73 196 1.14 2.34 2,94 0.49 0.5 049 0.75
2CG41B 1940 2012 73 255 0.76 4,73 3.11 0.6 081 0.67 0.36
2CG37A 1943 2012 70 3.6 1.64 3.86 1.95 0.79 1 057 0.11
2CG44B 1943 2012 70 2.85 2.2 2.32 1.38 0.6 0.65 042 0.27
2CG6A 1944 2012 69 3.06 1.37 4.22 2.59 0.75 0.97 058 0.14
2CG39B 1948 2012 65 4.49 2.45 5.29 2.35 0.78 0.85 055 0.22
2CG40A 1952 2012 61 443 2.21 5.93 3.59 0.97 1.08 056 0.14
2CG38B 1954 2012 59 255 1.22 2.63 1.19 0.79 0.88 053 0.14
2CG44A 1953 2011 59 4.38 2.43 5.52 3.38 0.85 1 052 0.14
2CG4A 1956 2012 57 1.22 0.88 1.29 2.73 0.64 061 046 0.56
2CG3A 1959 2012 54 2.3 1.83 1.7 1.78 0.66 071 037 0.09
2CG31A 1963 2012 50 213 0.8 3.88 4.34 0.85 118 0.62 0.09
2CG31B 1963 2012 50 2.64 1.55 2.96 2.89 0.67 0.83 049 0.17
2CG4B 1962 2011 50 145 0.95 1.59 2.36 0.76 0.93 05 0.03
2CG34B 1964 2012 49 3.73 2.21 3.8 1.88 0.77 0.75 048 041
2CG43B 1965 2012 48 3.33 2 3.98 3.12 0.88 1.02 051 -0.04
2CG39A 1965 2011 47 5.7 2.68 8 2.33 0.96 111 062 0.17
2CG42A 1968 2012 45 462 2.63 5.6 1.89 0.57 069 057 05
2CG32A 1969 2012 44 6.15 2.66 9.59 2.73 0.82 087 065 0.1
2CG38A 1969 2012 44 5.26 2.33 6.95 2.34 0.89 1 0.58 0.07
2CG32B 1971 2012 42 427 2.27 4.79 1.56 0.82 0.86 055 0.28
2CG36A 1971 2012 42 6.32 4.23 6.8 1.97 0.86 087 052 0.09
2CG43A 1971 2012 42 5.2 3.22 5.39 1.37 0.94 089 053 0.25
2CG33B 1974 2012 39 4.63 2.22 5.26 2.02 0.77 079 054 0.29
2CG33A 1975 2012 38 6.48 2.71 8.15 2 0.96 1.13 058 0.07
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. _ Sens.  Sens.

. Primer Ultimo , . . . Desv. . , . . Coef. AR
Serie afio afio Anos Media Mediana Est Asimetria Meldla Mezdla Gini Ol
2CG34A 1982 2012 31 6.21 5.31 5.95 2.42 0.94 087 044 0.1
2CG36B 1984 2012 29 8.56 7.47 7.84 1.2 0.94 0.88 047 0.02
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Anexo 12: Estadisticas resumen parcelas baja C. tonduzii.

Sens.

Sens.

Serie Priiner Ultjmo Afios Media Mediana Desv. Asimetria Media Media quf.' AR

ano ano Est. 1 5 Gini 01
3CT4A 1881 2012 132 1.68 1.18 1.56 1.61 0.61 057 0.48 0.59
3CT16B 1887 2008 122 1.02 0.73 0.94 242 0.52 057 042 047
3CT7A 1893 2011 119 2.28 1.91 1.36 0.74 0.31 028 0.33 081
3CT4B 1930 2012 83 2.04 14 1.9 1.39 0.53 048 0.48 0.66
3CT16A 1940 2008 69 3.86 2.38 3.78 0.98 0.76 057 052 0.63
3CT3B 1946 2012 67 4.06 4.16 2.17 -0.01 0.43 0.37 0.3 057
3CT6A 1951 2012 62 381 3.46 1.89 0.96 0.35 034 027 055
3CT22B 1951 2012 62 2.62 15 2.55 1.24 0.5 0.52 05 0.62
3CT2A 1954 2011 58  4.67 4.42 2.42 0.41 0.52 046 0.29 0.29
3CT19B 1955 2012 58 4.6 4.09 3.83 0.41 0.52 047 047 061
3CT19A 1958 2012 55 4.12 3.03 3.82 0.83 0.5 0.46 05 0.69
3CT12B 1959 2012 54  3.67 2.98 2.38 0.83 0.52 049 035 047
3CT20B 1961 2012 52 241 1.72 1.85 0.73 0.49 041 042 0.68
3CT20A 1961 2012 52 251 2.13 1.85 0.78 0.47 0.41 04 0.68
3CT12A 1962 2012 51 342 3.04 231 1.41 0.53 0.5 035 05
3CT7B 1955 2004 50 3.2 347 1.92 -0.01 0.37 0.34 034 071
3CT18A 1962 2011 50 3.14 2.73 257 0.63 0.57 047 045 0.67
3CT2B 1965 2012 48 3.79 3.37 2.54 0.85 0.54 042 0.36 0.59
3CT18B 1964 2011 48 261 1.57 3.08 1.77 0.53 038 054 0.77
3CT5A 1968 2012 45 492 4.64 3.07 0.54 0.54 047 035 05
3CT23A 1969 2012 44 5.6 5.43 2.56 -0.11 0.33 027 026 0.71
3CT23B 1970 2012 43 5.62 5.32 2.53 0.21 0.33 0.3 0.25 0.55
3CT5B 1972 2012 41  5.63 6.31 3.46 0.1 0.56 046 035 047
3CT15B 1969 2009 41 255 2 1.76 1.05 0.62 056 0.37 0.48
3CT14B 1972 2012 41 225 1.57 2.01 2.3 0.64 069 042 03
3CT14A 1972 2012 41 282 2.08 2.44 2.47 0.55 056 0.39 0.47
3CT15A 1973 2009 37 3.12 2.95 2.12 0.77 0.62 056 0.37 041
3CT6B 1977 2012 36  4.65 4.16 2.07 0.57 0.28 0.28 0.24 0.48
3CT3A 1977 2012 36 7.4 7.55 2.7 -0.11 0.38 034 0.19 0.36
3CT22A 1979 2012 34  6.99 6.34 5.65 0.54 0.68 051 045 0.53
3CT21B 1980 2011 32 6.4 5.73 4.14 0.39 0.64 052 0.36 045
3CT21A 1981 2011 31 554 431 4.33 0.94 0.7 0.66 042 0.31
3CT8A 1984 2011 28 9.03 9.57 3.33 -0.45 0.35 0.31 02 0.27
3CT8B 1993 2011 19 1343 1339 571 -0.45 0.36 031 0.23 0.32
3CT13B 2000 2011 12 5.13 4.87 3.42 0.29 0.8 064 036 0.1
3CT13A 2000 2011 12 4.32 4.67 2.35 -0.21 0.89 0.7 0.29 0.08
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Anexo 13: Estadisticas resumen parcelas alta C. tonduzii.

Sens.

Sens.

Serie Pri[‘ner Ultimo Afios Media Mediana Desv. Asimetria Media Media quf.' AR

ano ano Est. 1 5 Gini 01
ACT18A 1867 2012 146 1.82 0.91 2.08 2 0.5 045 055 0.79
4CT5B 1905 2011 107 213 1.34 2.16 1.83 054 056 05 057
4CT18B 1913 2011 99 254 1.86 2.29 1.38 055 048 047 0.68
4CT20A 1920 2012 93 2.05 1.22 213 1.7 0.46 04 052 0.76
4CT9B 1933 2012 80 3.21 3.13 2 0.5 0.5 047 035 049
4CT14B 1935 2011 77 3.22 2.53 2.31 0.46 044 033 04 081
4CT5A 1940 2012 73 2.6 2.31 2.13 1.57 036 038 042 07
4CT13A 1940 2012 73  3.69 3.8 2.55 0.3 053 042 039 0.61
4CT19B 1943 2012 70 3.56 2.61 3.29 1 066 061 049 054
4CT8A 1944 2012 69 448 4.61 2.6 0.67 052 042 032 055
4CT14A 1945 2012 68 3.94 3.87 2.01 0.26 041 037 029 0.46
4CT8B 1948 2012 65  3.17 2.95 1.74 1.07 044 043 0.29 046
4CT9A 1948 2011 64 417 3.88 15 0.56 037 037 02 013
4CT16B 1950 2012 63  3.97 3.8 2.14 0.29 028 025 03 0.79
4CT16A 1952 2012 61 3.34 3.29 2 0.07 0.38 03 034 0.76
4CT12B 1952 2010 59 3.04 2.07 2.68 1.07 056 046 047 0.61
4CT7B 1956 2012 57 4.27 4.67 2.02 -0.61 033 028 026 063
4CT17A 1955 2011 57  4.88 4.46 2.61 0.52 0.34 0.3 0.3 0.68
4CT19A 1957 2012 56 3.74 3.15 3.02 1.06 046 041 043 0.65
4CT13B 1957 2012 56  2.86 1.88 2.55 0.97 052 043 047 0.72
4CT7A 1957 2011 55 233 2.27 1.64 0.5 031 026 039 0.82
4CT6B 1962 2012 51 437 4.08 1.78 0.54 0.31 03 023 045
4CT10A 1962 2012 51 178 1.39 1.19 0.95 059 052 036 048
4CT11B 1963 2012 50 5.39 4.97 1.85 -0.07 033 031 019 034
4CT10B 1963 2012 50 1.64 1.41 1.17 0.76 067 061 039 0.33
4CT20B 1965 2012 48 192 0.92 2.22 2.53 047 045 053 051
4CT17B 1964 2011 48 521 5.29 2.1 0.07 033 028 023 057
4CT6A 1970 2012 43 4.04 3.79 2.83 1.01 041 036 037 0.73
4CT15A 1971 2012 42 442 451 217 0.04 0.36 03 028 0.63
4CT11A 1971 2012 42 527 4,76 2.56 0.51 029 027 027 071
ACT4B 1975 2012 38 6.64 5.96 4.39 0.32 051 045 037 051
4CT12A 1976 2010 35 741 7.75 2.99 -0.45 035 025 0.22 0.61
4CT15B 1983 2012 30 4.1 4 2.65 0.46 041 031 036 0.78
4CT4A 1990 2012 23 857 6.43 7.57 1.1 0.7 0.61 046 0.46
4CT1IB 1991 2012 22 229 2.06 1.65 0.69 074 066 039 031
4CT1IA 1992 2012 21  4.26 4,18 217 0.45 048 046 0.28 0.25
ACT2B 1993 2012 20 5.76 5.42 2.73 0.46 0.5 048 025 0.14
4CT2A 1993 2012 20 3.43 2,94 1.47 0.2 0.41 04 024 027
ACT3B 1997 2011 15 4.08 4.32 212 -0.08 064 055 028 -0.07
4CT3A 1997 2011 15 5.89 5.54 2.57 0.66 041 046 022 -0.32
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Anexo 14: Estadisticas resumen parcelas baja Q. costaricensis.
Serie Prirpe UItiNm Afo Medi Median Desv Asimetri ﬁ/legjl ﬁ/le:(il C?ef AR Ol
rano oano S a a . Est. a al a2 Gini

5QC7B 1877 2012 136 204 176 108 151 039 044 027 026
5QC7TA 1877 2012 136 219 184 124 125 038 04 03 0.52
5QC8B 1904 2012 109 208 176 116  1.48 039 041 029 047
5QC8A 1904 2012 109 2.37 206 113 0.9 034 035 026 051
5QC2B-1 1933 2013 81 3 242 244 195 041 048 04 0.45
5QC2A-1 1933 2012 80 345 284 249 174 047 047 037 046
5QC27B 1938 2012 75 327 291 156 0.6 036 036 027 049
5QC26B 1948 2012 65 3.67 318  1.69 0.7 052 053 026 -01
5QC33A 1951 2012 62 375 334 161 089 037 035 023 048
5QC27A 1954 2012 59 369 377 174 0.1 035 033 027 059
5QC25A 1955 2011 57 362 321 181  0.92 046 048 027 015
5QC1A 1957 2012 56 245 217 15 0.9 044 043 033 056
5QC31B 1960 2012 53  4.99 5 235  0.62 04 039 026 0.4
5QC30A 1960 2012 53 483 471 21 0.22 042 039 024 024
5QC1B 1960 2012 53 318 251  2.09 0.8 049 046 036 052
5QC5A 1961 2012 52 362 317 262 085 031 029 04 0.82
5QC30B 1961 2012 52 444 375 241 088 047 046 03 0.32
5QC32B 1962 2012 51 3.09 317 172 061 045 046 031 0.3
5QC29B 1962 2012 51 388 335 215 1.3 046 043 029 044
5QC28A 1962 2012 51 392 386 141 021 041 039 02 0.08
5QC26A 1963 2012 50 394 377 153 088 041 042 021 003
5QC28B 1964 2012 49 348 337 151 092 037 039 024 031
5QC32A 1966 2012 47 3.34 3 151 063 04 039 025 0.38
5QC14B 1966 2012 47 398 379 152 067 031 031 021 033
5QC14A 1969 2012 44 421 367 194 103 044 047 024  0.07
5QC33B 1971 2012 42 3 28 135 082 041 043 024 017
5QC4B 1971 2011 41 3.9 325 209 141 047 048 028 027
5QC4A 1971 2011 41 43 371 223 1.9 035 04 025 034
5QC31A 1972 2012 41 586 55 267  0.65 048 045 025  0.07
5QC25B 1974 2012 39 558 504 281  0.78 05 051 027 021
5QC24A 1974 2012 39 36 289 232 122 045 046 034 052
5QC29A 1975 2012 38 383 362 15 0.35 04 04 022 015
5QC24B 1975 2012 38 418 329 239 165 033 035 028 054
5QC11B 1979 2012 34 532 553 22 0.02 046 041 023 026
5QC11A 1981 2012 32 464 421 232 041 045 04 028 045
5QC5B 1983 2012 30 422 300 338 134 071 071 041 025
5QC16B 1987 2012 26 557 528 3.01  0.80 040 037 029 057
5QC16A 1999 2012 14 567 534 187  0.28 045 044 018 -0.15
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Anexo 15: Estadisticas resumen parcelas alta Q. costaricensis.

Sens.

Sens.

Serie P';r[:)er U:;rl]rgo Afios Media Mediana DEestv Asimetria Meldia Mezdia %c:refl AR O1
6QC21B 1896 2012 117 171 1.54 0.94 1.71 042 045 028 0.29
6QC21A 1897 2012 116 161 1.39 0.92 1.18 043 045 0.3 0.34
6QC4B 1931 2012 82  3.19 2.47 1.96 0.87 0.4 039 034 061
6QC12A 1935 2012 78 353 2.51 2.54 1.44 053 053 036 044
6QC18B 1932 2006 75 273 2.47 1.38 0.6 0.4 0.38 0.28 051
6QC9A 1940 2012 73  3.87 3.56 1.75 0.91 048 048 025 0.17
6QC11B 1940 2012 73 272 2.62 1.05 0.67 033 032 021 037
6QC19B 1941 2012 72 194 1.66 0.9 1.32 041 045 024 015
6QCI19A 1941 2012 72 203 1.79 0.98 1.08 0.4 043 0.26 0.29
6QC11A 1941 2012 72 354 3.38 1.57 0.76 048 047 024 0.07
6QC17A 1941 2011 71 311 2.97 151 1.16 042 042 026 0.32
6QC4A 1943 2012 70 3.92 2.92 25 1.47 041 047 032 044
6QC20A 1943 2012 70 351 3.31 1.41 0.42 036 036 022 0.29
6QC9B 1946 2013 68 225 2.25 1.24 0.85 0.5 0.5 0.3 0.27
6QC8B 1947 2012 66  3.46 2.67 2.13 1.72 054 061 031 -0.1
6QC8A 1947 2012 66 3.25 2.83 1.55 1.17 047 049 025 0.08
6QC5B 1947 2012 66  4.47 3.83 2.42 0.83 054 056 03 0.15
6QC13A 1947 2012 66  4.03 2.98 2.97 1.21 053 059 038 0.33
6QC15A 1951 2012 62 353 3.17 1.52 1.35 034 038 022 0.19
6QC14B 1951 2012 62 459 4.03 2.43 0.53 045 043 03 0.4

6QC13B 1952 2012 61 4.21 4 1.84 0.84 038 041 024 0.2

6QC12B 1953 2012 60 2.55 2.2 1.34 1.2 051 053 028 0.07
6QC17B 1953 2011 59 34 3.12 1.36 1.18 043 045 021 -0.09
6QC6B 1953 2010 58 3.01 2.74 1.46 171 042 042 025 0.3

6QC20B 1959 2012 54 391 3.57 1.75 1.08 0.4 042 024 0.8
6QC7B 1961 2012 52 356 3.58 15 -0.05 052 047 024 0.06
6QC2A 1961 2011 51 452 4.43 2.22 0.99 048 048 026 0.08
6QC18A 1958 2006 49 462 4.29 2.04 1.07 045 047 023 0.07
6QC16B 1961 2008 48 3.92 3.51 1.72 0.83 038 041 024 0.18
6QC15B 1965 2012 48 4.28 3.36 2.46 1.24 048 048 0.3 0.34
6QC6A 1964 2010 47 357 2.95 2.14 2.06 047 056 028 0.03
6QC16A 1962 2008 47  3.77 3.39 1.65 0.9 056 057 024 -0.25
6QC14A 1966 2012 47  4.06 3.77 1.8 0.56 042 045 024 0.04
6QC1B 1968 2012 45 4.4 4.1 1.76 0.42 046 044 022 0

6QC10B 1968 2012 45 342 2.86 2.22 1.75 049 054 031 024
6QC3B 1966 2008 43 521 4.53 3.19 0.85 045 047 033 053
6QC7A 1971 2012 42  3.77 3.76 1.81 0.36 053 053 027 0.03
6QC5A 1971 2012 42 4.6 417 2.79 0.83 0.69 0.7 033 -012
6QC3A 1971 2008 38 5.39 4.59 3.67 1.88 052 053 034 042
6QC1A 1980 2012 33 6.37 5.63 3.05 0.54 043 039 026 042
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Primer Ultimo Desv Sens.  Sens. Coef
Serie o ~ Afos Media Mediana * Asimetria Media Media '
afo afo Est.

.. AR O1
1 5 Gini

6QC2B 1980 2011 32 5.05 5.14 2.51 0.17 0.46 0.45
6QC10A 1988 2012 25 5.69 5.35 2.86 0.87

028 025
047 051 027 0.02
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Anexo 16:Base de datos de campo. N. comun: Nombre comdn, N. Cientifico: Nombre
cientifico. Coord N: Coordenada geogréafica norte. Coord W: Coordenada geografica oeste.
Alt (msnm): Altitud (msnm). NP: NUumero de parcela. NA: Ndmero de &rbol. NC: nimero
de nucleos colectados. ST: Seccidn transversal. PS: Posicion socioldgica. Alt (m): Altura de
los arboles. Dap (cm): Diametro a la altura del pecho. PMicro: Posicion micrositio. FMicro:
Forma micrositio.

Colr\lriun N. Cientifico Colc\’lrd' C‘ij’vrd' (m'z'ntm) NP NA NC PS a']; giqp) PMicro  FMicro
Caobilla  C. guianensis  9.960 83.447 476 1 1 2 1 40 845 Alta Plana
Caobilla  C. guianensis  9.960 83.446 500 1 2 2 1 38 608 Alta  Plana inclinada
Caobilla  C. guianensis  9.968 83.448 337 1 7 2 1 30 879 Baja Plana
Caobilla  C. guianensis  9.967 83.448 347 1 8 2 2 25 863 Baja Cobncava
Caobilla  C. guianensis  9.967 83.447 353 1 9 2 2 20 625 Baja Plana
Caobilla  C. guianensis  9.967 83.446 355 1 10 2 1 30 933 Alta  Plana inclinada
Caobilla  C. guianensis  9.966 83.446 352 1 11 2 2 25 386 Media Planainclinada
Caobilla  C. guianensis  9.966  83.446 366 1 12 2 2 23 47.7 Media Plana
Caobilla  C. guianensis  9.965 83.446 365 1 13 2 2 30 622 Alta  Plana inclinada
Caobilla  C. guianensis  9.964  83.445 378 1 14 2 2 25 49 Alta  Plana inclinada
Caobilla  C. guianensis  9.964 83.444 415 1 15 2 1 40 140 Media Convexa
Caobilla  C. guianensis  9.963 83.444 442 1 16 2 2 20 382 Alta  Plana inclinada
Caobilla  C. guianensis  9.961 83.442 487 1 19 2 1 40 66.6 Media Convexa
Caobilla  C. guianensis  9.974  83.451 327 1 20 2 1 45 110 Media Convexa
Caobilla  C. guianensis  9.975 83.452 418 1 21 2 1 28 622 Media Planainclinada
Caobilla  C.guianensis  9.976 83.452 422 1 22 2 1 3 693 Alta Plana
Caobilla  C. guianensis  9.966 83.447 400 1 23 2 2 25 311 Media Planainclinada
Caobilla  C. guianensis  9.965 83.447 400 1 24 2 2 30 59 Media Plana
Caobilla  C. guianensis  9.964 83.448 404 1 25 2 1 3 673 Alta Plana
Caobilla  C.guianensis  9.965 83.448 411 1 26 2 1 30 66 Alta Plana
Caobilla  C. guianensis  9.963 83.448 415 1 271 2 2 2 34 Media Plana inclinada
Caobilla  C. guianensis  9.963  83.447 415 1 28 2 1 45 57 Media Plana inclinada
Caobilla  C. guianensis  9.962  83.447 422 1 29 2 1 35 768 Alta  Plana inclinada
Caobilla  C. guianensis  9.961  83.447 446 1 3 2 1 30 772 Media Planainclinada
Caobilla  C. guianensis  9.975 83.452 408 1 45 ST 1 40 79.3 Media Planainclinada
Caobilla  C. guianensis  9.959  83.446 535 2 3 2 1 45 1515 Media Planainclinada
Caobilla  C. guianensis  9.957 83.445 562 2 4 2 3 20 273 Alta Plana
Caobilla  C.guianensis  9.956 83.446 538 2 2 2 25 284 Al Plana
Caobilla  C. guianensis  9.954 83.446 548 2 2 1 3 517 Alta  Plana inclinada
Caobilla  C. guianensis  9.958  83.445 561 2 17 2 1 40 65 Alta  Plana inclinada
Caobilla  C. guianensis  9.958  83.441 540 2 18 2 3 20 282 Media Planainclinada
Caobilla  C. guianensis  9.930 83.438 800 2 31 2 2 25 262 Alta  Plana inclinada
Caobilla  C. guianensis  9.931 83.438 788 2 32 2 1 30 508 Media Planainclinada
Caobilla  C. guianensis  9.931  83.438 776 2 3 2 1 50 647 Media Planainclinada
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Col?ml{un N. Cientifico Coﬁrd' Co\j’vrd' (mi‘:fm) NP NA NC PS (Ar\]:; (C(’:fnp) PMicro  FMicro
Caobilla  C. guianensis  9.932 83.439 738 2 34 2 2 40 482 Media Planainclinada
Caobilla  C. guianensis  9.933  83.439 693 2 3% 2 1 50 119.6 Media Plana
Caobilla  C.guianensis  9.934 83.439 675 2 36 2 2 35 68 Media Plana
Caobilla  C. guianensis  9.934  83.439 668 2 37 2 2 35 62 Alta Plana
Caobilla  C. guianensis  9.937 83.425 782 2 38 2 2 30 503 Media Planainclinada
Caobilla  C. guianensis  9.938  83.427 747 2 39 2 2 38 667 Alta  Plana inclinada
Caobilla  C. guianensis  9.938 83.428 716 2 40 2 2 30 64.6 Media Plana
Caobilla  C. guianensis  9.939 83.430 668 2 41 2 1 40 1035 Media Planainclinada
Caobilla  C. guianensis  9.939 83.432 649 2 42 2 1 45 1052 Ala Plana
Caobilla  C.guianensis  9.940 83.432 630 2 43 2 2 28 435 Media Planainclinada
Caobilla  C.guianensis  9.941 83.433 596 2 4 2 2 30 57 Media Plana inclinada
Caobilla  C. guianensis  9.955  83.447 544 2 46 ST 1 40 565 Alta Plana
Cedro C. tonduzii 9.763 83.799 1444 3 1 2 1 35 40 Media Plana inclinada
Cedro C. tonduzii 9.762 83.798 1443 3 2 2 1 40 71 Media  Planainclinada
Cedro C. tonduzii 9.762 83.796 1460 3 3 2 1 38 83 Media Plana inclinada
Cedro C. tonduzii 9.761 83.794 1414 3 4 2 2 28 44 Media  Planainclinada
Cedro C. tonduzii 9.761 83.794 1399 3 5 2 1 30 678 Media Planainclinada
Cedro C. tonduzii 9.762 83.794 1373 3 6 2 1 35 45 Media  Plana inclinada
Cedro C. tonduzii 9.764 83.797 1382 3 7 2 1 45 200 Baja  Planainclinada
Cedro C. tonduzii 9.739 83.781 1355 3 8 2 1 35 75 Baja Plana
Cedro C. tonduzii 9.758 83.786 1243 3 12 2 2 28 1783 Baja Plana
Cedro C. tonduzii 9.757 83.787 1320 3 13 2 3 15 19 Media Convexa
Cedro C. tonduzii 9.758 83.787 1307 3 14 2 3 18 252 Media Convexa
Cedro C. tonduzii 9.757 83.788 1331 3 15 2 3 20 254 Media Plana
Cedro C. tonduzii 9.757 83.789 1374 3 16 2 1 40 200 Media Convexa
Cedro C. tonduzii 9.758 83.789 1374 3 18 2 2 25 361 Media Planainclinada
Cedro C. tonduzii 9.758 83.789 1321 3 19 2 2 30 794 Media Planainclinada
Cedro C. tonduzii 9.765 83.801 1317 3 20 2 1 35 167 Media Planainclinada
Cedro C. tonduzii 9.765 83.800 1360 3 21 2 2 35 76 Media Plana inclinada
Cedro C. tonduzii 9.765 83.798 1377 3 22 2 2 38 675 Media Planainclinada
Cedro C. tonduzii 9.738 83.780 1400 3 23 2 2 28 713 Media Planainclinada
Cedro C. tonduzii 9.747 83.857 1719 4 1 2 2 15 197 Alta Cobncava
Cedro C. tonduzii 9.747 83.857 1705 4 2 2 3 18 243 Alta  Plana inclinada
Cedro C. tonduzii 9.746  83.857 1723 4 3 2 2 20 258 Baja  Planainclinada
Cedro C. tonduzii 9.750 83.858 1583 4 4 2 1 27 576 Alta  Plana inclinada
Cedro C. tonduzii 9.749 83.858 1611 4 5 2 1 45 140 Baja  Planainclinada
Cedro C. tonduzii 9.752 83.860 1576 4 6 2 1 32 51 Baja Convexa
Cedro C. tonduzii 9.704 83.783 1525 4 7 2 2 35 559 Media Convexa
Cedro C. tonduzii 9.761 83.798 1517 4 8 2 2 30 529 Media Plana
Cedro C. tonduzii 9.760 83.796 1581 4 9 2 1 40 751 Media Plana
Cedro C. tonduzii 9.757 83.797 1651 4 10 2 3 21 208 Alta Convexa
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Col?ml{un N. Cientifico Coﬁrd' Co\j’vrd' (mi‘:fm) P NA NC PS (Ar\]:; (C(’:fnp) PMicro  FMicro
Cedro C. tonduzii 9.757 83.797 1657 4 11 2 1 50 200 Alta Concava
Cedro C. tonduzii 9751 83858 1568 4 12 2 1 33 125 Media Plana inclinada
Cedro C. tonduzii 9.705 83.784 1606 4 13 2 1 40 143 Media Planainclinada
Cedro C. tonduzii 9705 83786 1659 4 14 2 1 38 1045 Media Planainclinada
Cedro C. tonduzii 9.704 83.786 1659 4 15 2 2 25 415 Media Convexa
Cedro C. tonduzii 9.704 83.785 1644 4 16 2 1 30 785 Baja Convexa
Cedro C. tonduzii 9.704 83.785 1657 4 17 2 2 30 571 Media Planainclinada
Cedro C. tonduzii 9.705 83.785 1648 4 18 2 1 35 114.2 Media Plana inclinada
Cedro C. tonduzii 9.705 83.785 1626 4 19 2 1 38 126.9 Media Plana inclinada
Cedro C. tonduzii 9.705 83.785 1626 4 20 2 1 40 1422 Media Planainclinada
Encino Q. costaricensis 9575 83.703 2763 5 1 ST 2 28 34.05 Alta Plana inclinada
Encino Q. costaricensis 9572 83703 2851 5 2 ST 1 40 573 Alta Planainclinada
Encino Q. costaricensis 9575 83699 2760 5 4 2 1 47 835 Media Planainclinada
Encino Q. costaricensis 9575 83.700 2689 5 5 2 2 35 51 Media Plana inclinada
Encino Q. costaricensis 9555 83683 2785 5 7 ST 1 47 746 Media Plana
Encino Q. costaricensis 9554 83682 2808 5 8 ST 1 40 60.8 Media Plana
Encino Q.costaricensis 9577 83704 2797 5 11 2 2 35 784 Media Concava
Encino Q. costaricensis 9574 83703 2854 5 14 2 1 45 959 Al Convexa
Encino Q.costaricensis 9571 83703 2858 5 16 2 1 40 575 Al Plana
Encino Q.costaricensis 9571 83703 2845 5 24 2 2 30 414 Ala Concava
Encino Q.costaricensis 9571 83704 2817 5 25 2 1 40 715 Media Convexa
Encino Q. costaricensis 9573 83704 2845 5 26 2 2 45 826 Al Plana
Encino Q.costaricensis 9574 83703 2842 5 27 2 2 45 544 Ala Plana
Encino Q. costaricensis 9574 83703 2843 5 28 2 3 35 477 Alta Plana
Encino Q. costaricensis 9574 83.702 2818 5 29 2 3 35 449 Media Planainclinada
Encino Q. costaricensis 9574 83701 2800 5 30 2 2 50 779 Media Plana
Encino Q. costaricensis 9575 83700 2790 5 31 2 2 45 106.7 Media Plana
Encino Q. costaricensis 9575 83700 2782 5 32 2 2 40 41 Media Planainclinada
Encino Q. costaricensis 9575 83699 2757 5 33 2 2 38 554 Media Plana
Encino Q. costaricensis 9562 83.741 3134 6 1 2 2 20 101.3 Media Plana inclinada
Encino Q. costaricensis 9563 83741 3145 6 2 2 2 25 488 Media Planainclinada
Encino Q. costaricensis 9563 83.742 3165 6 3 2 2 28 489 Media Plana inclinada
Encino Q. costaricensis 9563 83742 3164 6 4 2 2 30 695 Media Planainclinada
Encino Q. costaricensis 9564 83742 3173 6 5 2 2 25 515 Media Plana
Encino Q.costaricensis 9565 83742 3211 6 6 2 2 30 442 Media Plana
Encino Q.costaricensis 9565 83743 3221 6 7 2 2 35 41 Alta  Plana inclinada
Encino Q. costaricensis 9564 83743 3216 6 8 2 2 33 473 Alta Planainclinada
Encino Q. costaricensis 9564 83.745 3230 6 9 2 2 30 588 Media Planainclinada
Encino Q. costaricensis 9564 83.745 3250 6 10 2 2 25 32.2 Media Planainclinada
Encino Q. costaricensis 9577 83750 3233 6 11 2 1 35 521 Al Plana
Encino Q. costaricensis 9577  83.749 3213 6 12 2 1 38 973 Alta Plana inclinada
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Encino Q. costaricensis 9577  83.749 3209 6 13 2 1 35 552 Alta Plana inclinada
Encino Q. costaricensis 9577 83748 3199 6 14 2 2 35 699 Alta  Plana inclinada
Encino Q. costaricensis 9577  83.749 3206 6 15 2 2 40 493 Alta Plana inclinada
Encino Q. costaricensis 9577 83750 3218 6 16 2 2 30 589 Alta Plana
Encino Q. costaricensis 9577 83750 3223 6 17 2 2 28 48 Alta Plana
Encino Q. costaricensis 9576  83.751 3240 6 18 2 2 35 525 Alta Plana inclinada
Encino Q. costaricensis 9576 83.751 3237 6 19 2 2 33 355 Media Planainclinada
Encino Q. costaricensis 9580  83.752 3192 6 20 2 1 38 535 Alta Plana
Encino Q. costaricensis 9579 83,751 3205 6 21 ST 3 25 45 Alta Plana
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