Anillos Anuales y Clima en Rhizophora mangle L. de la Bahia de Cispata, Colombia

Annual Growth Rings and Climate in Rhizophora mangle L. from the Cispata Bay, Colombia
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Resumen. Por su localizacion en el ecotono tierra-mar
Rhizophora mangle es un organismo con gran sensibilidad al
cambio climatico. La existencia de anillos anuales climaticamente
sensibles en esta especie revela un enorme potencial para la
dendroclimatologia tropical. Aunque se ha documentado
la existencia de anillos anuales en el género Rhizophora
delimitados por cambios en la densidad de poros, aqui se
demuestra mediante el uso de la tomografia computarizada que
los anillos en R. mangle también estan definidos por cambios
de densidad de la madera. La comparacion entre el nimero
de maximos de densidad de madera (DM) y de poros (DP)
en secciones trasversales con la edad de los arboles, reveld la
anualidad de los anillos de crecimiento de R. mangle. A mayor
precipitacion mayor DP y menor DM, y viceversa. La DM y la DP
se interpretan como rasgos adaptativos que le permiten a R.
mangle adaptarse a los pulsos anuales en salinidad relacionados
con las descargas de los rios en la bahia de Cispata.

Palabras clave: Dendroclimatologia, densitometria, densidad
de poros, densidad de madera, tomografia computarizada,
manglar, salinidad y crecimiento.

Abstract. Because of its location in the land-sea ecotone
Rhizophora mangle is an organism with great sensitivity
to climate change. The existence of climate sensitive annual
rings in this specie highlights its potential relevance for tropical
dendroclimatology. Even though had been previously established
the existence of annual rings, delimited by changes in pore-
density, in Rhizophora genus, using computed tomographies,
is also possible demonstrate, that the rings in R. mangle can
also be defined by changes in wood density. Comparing wood
density maxima (DM) and pore density maxima (PD) in tree
cross-sections reveal the annual nature of R. mangle tree-rings.
With increased rainfall PD increases and DM decreases, and vice
versa. PD and DM are interpreted as adaptive traits that allow R.
mangle to adapt to the conditions produced by annual pulses in
salinity in the bay of Cispata related to high and low discharges
of the rivers.

Key words: Dendroclimatology, densitometry, pore density,
wood density, computer tomography, mangrove, salinity and
growth.

Rhizophora se adapta a sustratos anaerdbicos
intercambiando gases a través de las lenticelas
localizadas en las partes altas de las raices (Von
Prahl, 1989). Ademas de estas fluctuaciones de
altisima frecuencia, los mangles se han adaptado a
fluctuaciones de varios meses de duracién: durante
los periodos lluviosos los rios y arroyos aportan
abundante agua dulce a los manglares reduciendo la
salinidad de sus aguas, en tanto que durante el estiaje
el aporte de aguas dulces se reduce significativamente
aumentando la salinidad. Rhizophora puede soportar
estos cambios de salinidad mediante el mecanismo de
la ultrafiltracion selectiva llevado a cabo en las raices,
que limitan la entrada de la sal pero no del agua y los
nutrientes (Von Prahl, 1989). Ello significa que estos
arboles se encuentran sometidos cada afio a pulsos o
tensiones ambientales que generan estreses hidricos
debido a los cambios de salinidad.

Los anillos de crecimiento de los arboles del género
Rhizohpora se observan a simple vista como bandas
alternas de colores claros y oscuros. Su naturaleza
anual fue primero demostrada por Menezes, Berger
y Worbes (2003) en Rhizophora mangle L. de Brasil y
posteriormente por Verheyden et al. (2004) en Kenia
en R. mucronata Lamb. De acuerdo con (Howard,
1934; Carreras, 1988; Verheyden et al.,, 2004, 2005)
los anillos de crecimiento de los arboles de este
género, se conforman de bandas alternas de poros
€sCasos Y humerosos.

Menezes, Berger y Worbes (2003) demostraron
también que el ancho de los anillos de R. mangle
almacenaba informacién ambiental relacionada
con la salinidad del sustrato. Luego, Verheyden et
al. (2004, 2005) encontraron que las diferencias
de porosidad permitian delimitar anillos anuales de
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crecimiento en R. mucronata de Kenia y que éstas
almacenaban informacion ambiental. También Yu et
al. (2004) encontraron anillos anuales en R. apiculata
en China, discernibles por las fluctuaciones del 6C13
en la celulosa de la madera, Utiles para monitorear el
incremento del nivel del mar. También se descubrieron
anillos anuales en la especie de mangle Laguncularia
racemosa (L.) Gaertn. f. (Duque et al., 2008).

La Tomografia Computarizada de rayos X (TC) fue
desarrollada por el ingeniero electricista britanico Sir
Godfrey Newbold Hounsfield en 1979; su invento se
empled en diferentes materiales, incluyendo secciones
transversales de troncos (Van Kaick y Delorme, 2005),
antes de proponerlo como herramienta de diagndstico
médico (Hounsfield, 1980). Desde entonces el método
se ha extendido a numerosas aplicaciones industriales
y cientificas incluyendo la dendrocronologia (De
Vore et al, 2006, Okochi et al, 2007). La TC es
una imagen por secciones tomada a partir de una
maquina de rayos X (tomdgrafo) que irradia rayos X
y posteriormente los escanea. El dispositivo, envia
varios haces simultdneamente desde diferentes
angulos con una potencia determinada, a una seccién
de espesor constante de un objeto. La reduccion de la
potencia luego de atravesado el objeto, depende del
coeficiente de atenuaciéon del material irradiado que
es proporcional a su densidad siguiendo una funcion
exponencial negativa (Ley de Beer-Lamberth). La TC
tiene gran potencial en la dendrocronologia, pero ha
sido poco empleada tal vez por el alto costo de los
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equipos. Hasta ahora parece que ninguna investigacion
ha empleado la TC en estudios dendroecoldgicos en
el género Rhizophora ni en ninguna otra especie de
arbol tropical.

Este estudio tuvo como objetivos: i) Demostrar la
anualidad de los anillos de R. mangle de la bahia de
Cispata (Caribe colombiano); ii) Demostrar que la
TC es una herramienta Util en la dendroclimatologia
con arboles tropicales; iii) Relacionar la densidad
de la madera y de los poros de R. mangle con la
precipitacion en la bahia de Cispata.

MATERIALES Y METODOS

Localizacion.Elestudiosellevdacaboenlosmanglares
en torno de la bahia de Cispata, departamento de
Cordoba, Colombia, aproximadamente entre 9°35'-
9041’ N y 75°80’-75°87" W (Figura 1). Entre 1938 y
1945 el rio SinG cambid su curso y comenzd un nuevo
delta en el sitio conocido como Tinajones (Serrano,
2004). Aunque un pequefio brazo con dos ramales
principales continué aportando agua dulce a la bahia
de Cispatd, algunos sitios se salinizaron afectandose
los manglares llegando en algunos casos a morir. En
1994 se iniciaron algunos trabajos de restauracién en la
zona afectada consistentes en restablecer los canales
naturales de drenaje que estimularan el ingreso del
agua dulce y el lavado de la sal mediante las lluvias.
También se establecieron pequenas plantaciones de
R. mangle en los sitios mas recuperados.
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Figura 1. Localizacién del area de estudio empleada para establecer la relacion entre anillos anuales y clima

en Rhizophora mangle L.
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La precipitacién promedia (1995-2005) en la cercana
estacion climatoldgica El Limén en San Bernardo
del Viento (Colombia), fué 1267+ 254 mm anuales
(= D.E.), segun datos mensuales suministrados
por IDEAM (Instituto de Meteorologia, Hidrologia y
Estudios Ambientales). La temperatura promedia
es 27,1 £ 1°C (£D.E.). El clima es monzonico; en

promedio entre diciembre y marzo cuando soplan los
vientos Alisios los meses son secos con precipitaciones
(P) menores de 60 mm mensuales (P<60), entre
abril y noviembre los meses son humedos con
precipitaciones por encima de los 60 mm mensuales
(P=60) seguin el sistema de Walter y Lieth (1967)
(Figura 2).
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Figura 2. Diagrama climatico del area de estudio segin Walter y Lieth (1967) elaborado con datos climaticos
provenientes de la estacidn El Limdn, San Bernardo del Viento (Colombia). El drea negra con puntos blancos
indica los meses secos. Las areas con bandas oblicuas negras y de color gris corresponden a los meses

hdmedos.

Muestreo. En abril de 2005 se cortaron 8 secciones
transversales de aproximadamente 2 cm de espesor
del tronco de arboles que crecian en pequenas
plantaciones coetaneas de R. mangle, establecidas
con fines de restauracién entre 1995 y 1999 en torno
de la bahia de Cispata. Ello implica que se conoce
la edad de las plantaciones y permite inferir la edad
probable de los arboles dado que estos permanecieron
en vivero durante maximo un afo. Las secciones
se cortaron por encima de las raices aéreas mas
gruesas, tan cerca del suelo como fue posible y se
secaron al aire hasta que alcanzaron el equilibrio con
el ambiente (aproximadamente 13% de humedad en
Medellin, Colombia).

Determinacion de la densidad intraanular de
los anillos. Con el fin de obtener los perfiles de
densidad de la madera de los arboles se empled
un escaner “Helicoidal Pro-Speed General Electric
Scanner®” perteneciente al Hospital San Vicente de
Paul de Medellin, donde se irradiaron con rayos X las
secciones transversales. De cada seccion se irradié un
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disco transversal de 1 mm de espesor durante 2 s
a 200 mA y 120 keV. Con el software suministrado
por General Electric® para leer las TC y el software
Image J 1.34 (Abramoff, Magelhaes y Ram, 2004), se
estudiaron los perfiles de densidad de la madera de
dos didmetros en cruz (cuatro radios) desde un punto
en la periferia, pasando por el centro del disco, hasta
el otro extremo del disco. Estos perfiles provienen de
trasformar los tonos grises generados por los rayos X
en densidad radioldgica unidades Hounsfield (HU).
De esta manera el software produce un densitograma
continuo para cualquier didmetro seleccionado del
disco de madera irradiada, en el cual se observan
maximos y minimos de densidad. HU es un ndmero
adimensional: HU=[(pi-pagua)/paguale1000, donde
Mi el coeficiente de atenuacion de los rayos X de la
madera irradiada y pagua el coeficiente de atenuacion
del agua (Martinez et al., 2002). Para el agua y el aire
HU tiene valores de 0 y —1000, respectivamente. HU se
relaciona con la densidad fisica (p in g/cm?) mediante
la ecuacion p = 1 + 0,0001 (HU). Se promediaron las
cuatro observaciones de densidad radioldgica (HU)
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maxima y minima de cada anillo. Luego se promediaron
las densidades maximas y minimas del anillo de cada
afo (suponiendo que los anillos son anuales) de todas
las secciones transversales. El ancho de los anillos se
midid en los radios del densitograma previamente
ampliados hasta 5X midiendo la distancia entre
sucesivos puntos de maxima densidad con exactitud
aproximada de 0,1 mm. Como en la densidad de
la madera se promediaron los resultados de las
mediciones.

Posteriormente, con el fin de determinar la densidad
de poros de la madera, las secciones transversales
se pulieron progresivamente con lija desde grado 80
hasta 600. Cada seccion trasversal se frotd con polvo
de tiza blanca para resaltar los poros. En cada seccion
se seleccionaron mediante observacion con estéreo-
zoom tres radios con la mayor resolucion posible de
los anillos. Con una camara digital Mega PCCAM MC
1300 1.0, adosada a uno de los oculares del estéreo-
zoom y conectada a un computador cargado con
el software MiniSee 2003, se dibujé en cada radio
seleccionado, un rectangulo de 2 mm de ancho desde
la médula hasta la corteza. Luego se dibujaron dos
ventanas rectangulares de 0,4 mm de ancho por 2
mm de altura al inicio de la madera temprana vy al
final de la madera tardia y se determiné la densidad
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de poros en ambas ventanas con aumento de 20X.
Para cada anillo se promediaron las tres observaciones
tomadas al mismo anillo en cada radio. Luego se
promediaron las densidades maximas y las minimas
del anillo de cada seccidn, con las correspondientes al
mismo afo de las demas secciones.

Funciones respuesta. Se establecieron regresiones
lineales en las cuales la variable dependiente fueron
diversas expresiones de la densidad de la madera
(DM) y de poros (DP) asi como del ancho de los
anillos en funcidon de diversas expresiones de la
precipitacion: total, meses secos, meses himedos,
meses con menos de 60 mm incluyendo rezagos
de un afio. Los resultados se evaluaron con base
en el coeficiente de correlacion de Pearson. Los
coeficientes de Pearson que resultaban significativos
al menos para el 95% de confianza se validaron con
la prueba de F.

RESULTADOS

Anillos y densidad de poros. En la Figura 3 se
presenta una seccién transversal de R. mangle. Una
observacion cuidadosa revela que los anillos, segln
Kaennel y Schwingruber, (1995) son semiporosos,
conformados por una zona con poros escasos Yy

Figura 3. Fotografia digital de una seccidn transversal pulida de R. Rhizophora mangle. Se observan zonas de
menor y mayor densidad de poros correspondiendo, en su orden, a los lefios tardio y temprano. La barra en la
parte superior es de 1 cm de longitud y la flecha indica la direccién del crecimiento.

alta densidad de madera (oscura), y otra de poros
abundantes y baja densidad de madera (clara),
correspondientes a los lefios tardio y temprano,
respectivamente. No se observan bandas de parénquima
o esclerénquima marcando el fin de los anillos, lo que
dificulta medir con exactitud y objetivamente el ancho
de los anillos.
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Anillos y densidad de la madera. La Figura 4
presenta la tomografia de la seccién transversal 1
(Tabla I). Esta muestra expone seis anillos reales
delimitados por bandas anulares de tonos grises
claros (madera de alta densidad), precedidos por
bandas continuas anulares de colores grises oscuros
(madera de baja densidad). También se observan
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bandas discontinuas interpretadas como anillos falsos.
Debajo de la TC se incluye un densitograma que
muestra el perfil de la DM a través del un diametro
de la seccién transversal, con 6 valores maximos muy
notables de densidad maxima, coincidiendo con los
anillos de crecimiento tanto en el lado derecho como
en el izquierdo. En el lado derecho se insindan otros
valores maximos de DM coincidentes con bandas
grises claras discontinuas (anillos falsos). Obsérvese

Densidad (UH)

que a pesar de que las diferencias en porosidad entre
la madera temprana y tardia son difusas (Figura 3), las
diferencias intranulares de DM, por el contrario, son
abruptas. De lo anterior se infiere que, como en las
regiones templadas, el lefio temprano de R. mangle
tiene madera de densidad mas baja que el tardio.
Dado que las muestras se tomaron en abril de 2005,
justo al culminar la temporada seca (Figura 2), se debe
entender que la madera tardia normalmente se forma
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Figura 4. En la parte superior se muestra la imagen escaneada (muestra 4, Tabla I) de una TC correspondiente
a una seccion transversal de Rhizophora mangle L. de 1 mm de espesor y unos 380 mm de didmetro. Las
bandas claras anulares marcan el limite de los anillos reales, las discontinuas son anillos falsos. En la parte
inferior se muestra un densitograma cuyos puntos de maxima densidad se corresponden con las bandas grises
claras y los minimos con las bandas grises oscuras de la imagen de la TC. Obsérvese el cambio abrupto de
densidad de la madera versus los cambios graduales a difusos de la densidad de los poros (Figura 3); a la
izquierda la densidad radioldgica (unidades Hounsfield), a la derecha densidad fisica (g/cm?3).

durante estos meses; por tanto, la madera temprana
se debe formar en promedio entre abril y noviembre.
Por esta razdn el afio fenoldgico se extiende desde abril
hasta marzo, desplazando cuatro meses respecto al
afno solar. Aunque las regresiones se calcularon con las
unidades de densidad radioldgica (HU), al lado derecho
del densitograma (Figura 4) se indica la densidad fisica
(en g/cm3).
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Cabe resaltar la tendencia opuesta de la DM y la DP, el
coeficiente de Pearson es negativo entre los maximos
(r = -0,81, P = 0,0044) y minimos (r = -0,62, P =
0,0539) para cada anillo entre las dos variables.

Naturaleza anual de los anillos. De acuerdo con
la Tabla 1 se encontrd en todas las muestras igual
nimero de puntos de maxima DP y DM (igual si
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fuesen puntos de minimas DP y DM). Sin embargo,
solo en las secciones 2, 3 y 5 el nUmero de puntos
de maxima de DP y DM corresponden exactamente
con la edad de las plantaciones y con la edad de las
secciones transversales. En las demas secciones la
edad de las plantaciones supera en uno o dos afios los
valores maximos de DP y DM. En relacién con estas
aparentes inconsistencias es preciso distinguir entre la
edad del arbol, la edad de la de plantacion y la edad
de la seccion transversal. La edad de la plantacion no
tiene en cuenta el tiempo que el arbol permanecié en
el vivero. Por ello es posible que un arbol tenga hasta
maximo un ano mas de edad que el que revelaria la
fecha de la plantacion tomando en cuenta el periodo
que permanecio en el vivero.

Por otra parte, dado que el ano fenoldgico va de abril a
mayo y las secciones se cortaron en abril después del
periodo seco, durante 2005 solo se habia formado el
lefio tardio correspondiente al afio fenoldgico iniciado
en abril de 2004, tal como se observa en la Figura 4.

Ramirez, J.A.; Molina, E.C.; Bernal, M.

Por ello es totalmente razonable que la edad de la
plantacién tenga un afio mas que el nimero de picos
de densidad observados en la seccion transversal.
Adicionalmente, la edad de los arboles solo coincidiria
muy cercanamente con la edad de las secciones
transversales si estas secciones se hubiesen cortado
de la base de los arboles. Muestras tomadas a mayores
alturas del tronco son cada vez mas jovenes y tienen
menos anillos. La abundancia de raices aéreas en los
arboles no permiti6 muestrear en la base todos los
arboles y algunas secciones transversales debieron
cortarse a alturas de 0,7 a 1,0 m sobre el suelo.

Parece entonces razonable que los afios faltantes entre
el nimero de puntos de maxima densidad tanto de
vasos como de madera se explican satisfactoriamente
por el tiempo en vivero y por los afios requeridos por
estos arboles para alcanzar la altura a la cual se cort6
cada muestra. Por lo anterior en todos los arboles aqui
muestreados el nimero de maximos de DM y DP, arroja
la edad de la seccién transversal y no necesariamente

Tabla 1. Comparacion entre la edad de las plantaciones (afio de plantacion menos afo de extraccion de la
muestra) y el nimero de anillos contados en las secciones transversales de Rhizophora mangle L.

Seccion Aiio de Edad de la Numero de anillos Numero de Edad de
transversal plantacion plantacién (maximos de maximos de la seccion
en 2005 densidad de la densidad de transversal
(aios) madera) poros (afos)
1 2000 5 6 6 6
2 1995 10 10 10 10
3 1995 10 10 10 10
4 1997 8 6 6 6
5 1995 10 10 10 10
6 1998 7 6 6 6
7 1998 7 6 6 6
8 1998 7 6 6 6

la del arbol o la de la plantacion. Por tanto, la DM y
DP aportan evidencia razonable de la anualidad de los
anillos en R. mangle.

Informacion climatica contenida en Ilas
caracteristicas de los anillos. Las correlaciones
de la DM tanto maxima como minima con las
diversas expresiones de la precipitacion tienen signos
opuestos. En cuanto a la DP sucede lo contrario (Tabla
2). No obstante, aunque no todas las correlaciones
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fueron significativas, la tendencia se mantiene en
las variables estudiadas. La DP mdxima aumenta
significativamente cuando en el afio anterior aumenta
la precipitacion total. El ancho de anillos no correlaciond
significativamente con ninguna de las expresiones de
precipitaciéon analizadas. La validacion con la prueba
de F muestra que, efectivamente, los coeficientes
de correlacién con P<0,05 son significativos. En la
Figura 5 se presentan las correlaciones significativas
encontradas.
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Tabla 2. Coeficientes de correlacion de Pearson de las regresiones lineales (y=a-+bx) de la funcién respuesta
entre la densidad de la madera (DM) y la densidad de poros (DP) en Rhizophora mangle L. en funcién de
diversas variables de la precipitacion® en la bahia de Cispata, Colombia. Las correlaciones en negrita son
significativas para P<0,05. La probabilidad aparece debajo de los coeficiente de correlacion. Entre paréntesis
los valores de F calculados para la validacion.

Ancho DM__ DM DP__ DP

P 0,25 (0,4784) -0,60 (0,0673) -0,55 (0,0994) 0,44 (0,2059) 0,64 (0,0454)
P 0,21 (0,5606) -0,69 (0,0262)  -0,61 (0,0600) 0,57 (0,0878) 0,67 (0,0358)
P -0,07 (0,8457) 0,27 (0,4558) 0,18 (0,6116) -0,04 (0,9095) 0,15 (0,6842)
P 0,22 (0,5472) -0,72(0,0181)  -0,63 (0,0492) 0,57 (0,0881) 0,65 (0,0436)
P s 0,00 (0,9904) -0,40 (0,2510) -0,57 (0,0887) 0,69 (0,0277) 0,50 (0,1412)

P m: precipitacion promedia anual (mm); P precipitacién anual total (mm);P_, : precipitacion durante los mese secos
con menos de 60 mm; P_: precipitacion en los meses con mas de 60 mm; P : precipitacion anual total con un afio de

rezago. DM . : densidad maxima de la madera; DM . : densidad minima de la madera DP_, : densidad maxima de poros;
DP_. : densidad minima de poros.
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Figura 5. Regresiones significativas encontradas entre densidad de la madera (DM) y densidad poros (DP) en
Rhizophora mangle L. y las diferentes expresiones de la precipitacién analizadas en la bahia de Cispata, Colombia.
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DISCUSION

La densitometria de rayos X se ha empleado en
las investigaciones dendroclimaticas desde que el
forestal francés Hubert Polge la descubrid en 1963
debido a que las variaciones intraanulares de la
densidad de la madera almacenan mas informacién
ambiental que el ancho de los anillos de crecimiento
(Cook vy Kairiukstis, 1992). La densitometria
es de uso cotidiano en algunos laboratorios de
dendrocronologia del primer mundo. No obstante,
el costo de los equipos ha limitado su empleo. En
comparacioén con la TC, la densitometria convencional
implica el uso de barreno de incremento y sierras
gemelas para obtener muestras de espesor constante
(usualmente de 1 mm), las cuales se irradian con
rayos X y, posteriormente, la placa se lee en un
microdensitometro. La TC lleva a cabo todos estos
pasos simultdneamente de manera mas eficiente,
rapida y precisa pues no requiere sierras gemelas
puesto que el corte es virtual pudiéndose cambiar
el espesor con el fin de maximizar la resolucion de
la imagen, no requiere revelado ni placas fisicas
porque la informacién es electrénica, y no requiere
microdensitometro.

Como se aprecia en la Figura 3 la separacion de los
anillos con base en la porosidad es bastante subjetiva
debido al cambio gradual o difuso del tamafio y el
numero de poros. Por el contrario, el cambio en
la densidad de la madera es abrupto (Figura 4)
haciendo de la TC un medio mas objetivo y eficaz
para detectar los anillos de crecimiento. Mas aun, el
descubrimiento de los anillos falsos es mas dificil con
los cambios de porosidad que con los cambios de
densidad de la madera producidos con la TC.

Los anillos de R. mangle poseen atributos que
comparten los anillos con poros difusos y los
semiporosos. Se opta por estos Ultimos debido a la
reduccion gradual de su tamafio al tiempo que su
numero aumenta desde el lefio temprano hasta el
tardio (contrario a DP).

Se considera que una de las posibles causas para
la inexistencia de correlacion entre el ancho de los
anillos y las variables climaticas es la baja exactitud
con que estos fueron medidos en las tomografias, 0,1
mm. Generalmente los instrumentos apropiados para
la dendrocronologia miden con una precision de 0,001
mm; sin embargo, dichos instrumentos resultaron
indtiles en esta especie por la dificultad de fijar
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exactamente el fin de los anillos por la inexistencia
de bandas de parénquima, como es usual en otras
especies con anillos con poros difusos 0 semiporosos.

La muestra utilizada en este estudio, de 8 arboles,
permiti6 demostrar el potencial dendroclimatico
y el empleo de la TC en R. mangle, seguramente
una muestra mas grande contribuiria a establecer
relaciones mas robustas entre las caracteristicas de los
anillos y las variables climaticas. Igualmente, se abre la
posibilidad de llevar a cabo reconstrucciones climaticas
a partir del desarrollo metodoldgico utilizado en este
estudio con muestras mas longevas.

Los resultados aqui reportados ratifican la anualidad
de los anillos de Rhizophora previamente reportados
por otros autores (Menezes, Berger y Worbes, 2003;
Verhayden, 2004, 2005; Yu et al, 2004). En este
estudio también se confirma que los cambios de
porosidad almacenan informacién climatica relacionada
con la disponibilidad de agua dulce y se demuestra la
existencia de diferencias de DM entre el lefio temprano
y tardio en Rhizophora, por medio de TC.

En los resultados se encontré que cuando diversas
variables relacionadas con la precipitacion aumentan
la DM maxima y minima tiende a reducirse. Lo
contrario en cuanto a la DP (Tabla 2, Figura 5). La
discusion siguiente trata de probar la hipdtesis de
que el factor que induce tales cambios anatémicos
es la sequia fisioldgica peridédica a que se ven
sometidos los arboles de R. mangle debido a los
aumentos episddicos de salinidad del agua del mar.
Hallé, Oldeman y Tomlinson (1978) han propuesto a
R. mangle como paradigma de crecimiento continuo
entre los arboles dicotiledéneos debido a la ausencia
de pronunciada segmentacion en los brotes; por tanto,
descartan que las bandas claras y oscuras observadas
a simple vista en la madera sean anillos y, menos aun,
anuales (Hallé, Oldeman y Tomlinson, 1978). Aunque
estos autores escribieron hace mas de 30 afios, aun
son muy citados para avalar la inexistencia de anillos
anuales en especies tropicales. Hasta cuando se
disponga de evidencias directas de mediciones de
las tasas de crecimiento secundario, como serian las
lecturas periddicas -al menos mensuales- de bandas
dendrométricas permanentes durante por lo menos
un afio completo, tal vez no se sabrd a ciencia cierta
si en Rhizophora existe o no latencia periddica del
cambium que marque los anillos de crecimiento.
Ante esta ausencia de informacion se podrian
reconciliar las observaciones de Hallé, Oldeman y
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Tomlinson (1978) con las evidencias de anillos de
crecimiento anuales en Rhizophora que demuestran
crecimiento secundario anual ritmico, aceptando
que el crecimiento de Rhizophora es continuo pero
solo en el sentido de que siempre presenta tasas
positivas de crecimiento, aunque estas tasas no son
constantes sino variables a través del afio: periodos
de altas tasas de crecimiento y madera menos densa
y mas porosa que se alternan con periodos de
menores tasas crecimiento y madera mas densa y
con menos vasos vasculares. De esta manera una
reduccion significativa en el crecimiento, aunque
las tasas nunca lleguen a cero debido a la supuesta
no latencia del cambium, podria ser suficiente para
marcar los anillos y dejar huellas en la anatomia de la
madera como las aqui encontradas.

En R. mangle ocurren cambios fenoldgicos durante
todo el afio indicando la inexistencia de quiescencia
en las yemas. No obstante, existe considerable
evidencia de que tanto en las regiones subtropicales
como tropicales Rhizophora presenta periodos de
maxima actividad anual (Gill y Tomlinson, 1971;
Lugo y Snadeker, 1974; Cintron y Schaefer, 1983;
Lasso y Cantera, 1995; Lopez y Ezequiel, 2002;
Mehlig, 2006). Por tanto, pareceria logico esperar
que el cambium vascular tuviese un comportamiento
similar con periodos de alta y baja actividad debido
a las caracteristicas pulsantes de los ecosistemas de
manglar que generan variaciones en la densidad y
tamafio de los poros y de la madera (Figuras 3 y 4). El
caracter pulsante de los manglares esta relacionado
con las variaciones intraanuales de tensores que
como la salinidad del agua de mar varia en funcion
de los mayores o menores aportes de agua dulce a
las bahias: crecientes y estiajes. La salinidad influye
en el comportamiento ecofisioldgico de Rhizophora
produciendo variaciones estructurales en la anatomia
de la madera relacionadas con la conduccion del
agua en la planta: DP y DM.

Rhizophora posee un sistema de ultrafiltrado que
impide el ingreso de sal a la planta hasta un umbral
que algunos han establecido en 50 partes/1000
(Spalding, 2004; Kathiresan y Bingham, 2001;
Lasso y Cantera, 1995; Liittge, 1997; Raghavendra,
1991; Von Prahl, Cantera y Contreras, 1990; Ball,
1988). Cuando la salinidad supera dicho umbral
la planta debe invertir la mayoria de la energia
del ATP producida por la respiracion en evitar el
ingreso de la sal. Ello trae como consecuencia una
significativa y periddica reduccion de la fotosintesis,
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la transpiracion, el area foliar y el crecimiento de
la planta (Kozlowski, Kramer y Pallardy, 1991; Ball,
1988; Lasso y Cantera, 1995; Littge, 1997) que, se
estima, causan las modificaciones intra anulares de
DMy DP en Rhizophora. La salinidad de los manglares
produce potenciales osmoticos bajos y, por ello,
sequia fisiolégica. Por esta razdn la abundancia de
agua en los manglares es irrelevante en términos
de su disponibilidad para el crecimiento de estas
especies. A mayor salinidad durante la estacion
seca, mayor sera la sequia fisioldgica a la que estan
sometidos los arboles y menor el potencial osmético
que los arboles deben superar para obtener agua
dulce (Tyree y Sperry, 1989; Raghavendra, 1991).
Cuando el potencial osmético es muy bajo el sistema
hidraulico consistente en columnas continuas de agua
que se extienden desde las raices hasta las hojas es
vulnerable. Ello implica que pueden pasar burbujas de
aire desde vasos vecinos a través de sus punteaduras
(cavitacion) e interrumpir el flujo dentro de algunos
de ellos (embolia) (Maherali, Pockman y Jackson,
2004). Rhizophora supera ciclicamente el limite de
vulnerabilidad al embolismo (aproximadamente — 6,0
MPa) reduciendo su conductividad hidraulica hasta
en 50% (Tyree y Sperry, 1989; Raghavendra, 1991;
Melcher et al., 2001). Por ello se puede afirmar que
la alta salinidad actta en Rhizophora como un factor
de estrés quimico responsable de la formacion de los
anillos de crecimiento; la precipitacion pluvial es solo
una variable sustitutiva (proxy) de la salinidad.

Consistente con las diferentes adaptaciones a la
sequia fisioldgica, la alta DP del lefio temprano le
permiten a Rhizophora conducir gran cantidad de
agua cuando la salinidad es menor (Martinez y Pifiol,
1999; Kathiresan y Bingham, 2001; Meinzer, 2003)
y la menor DP del lefio tardio reduce el riesgo de
cavitacién cuando la salinidad aumenta al conducir
menor cantidad de agua (Hallgren, 2004; Meinzer,
2003; Martinez y Pifiol, 1999; Zimmermann, 1978).
Contrario a lo hallado en R. Mangle, Verheyden et al.,
(2004) encontraron en R. mucronata nimero de poros
en el lefio tardio formado durante la estacidon seca.
No obstante, ello parece contrario a la adaptacion a la
sequia fisioldgica. Se sabe, por ejemplo, que Annona
glabra, especie acompafante de los manglares en
México, desarrolla mayor porosidad cuando crece en
medios mas salinos para transportar mayor cantidad
de agua dulce mientras esta disponible (Yafies y
Terrazas, 2001). Adaptaciones similares se han
encontrado también en especies de regiones aridas
(Kathiresan y Bingham, 2001; Tyree y Sperry, 1989).
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Como sucede en muchas especies de las regiones
templadas (Schweingruber, 1988), en R. mangle el
lefio tardio es mas denso que el temprano. Ello se
debe a que las fibras del lefio tardio son mas pequerias
y con paredes celulares mas delgadas y lUmenes
mayores que las del lefio temprano. Adicionalmente,
en este lefio hay menor cantidad de poros y por ende
espacios vacios. Desde una perspectiva ecofisioldgica
el lefio mas denso de la madera tardia, otorga mayor
seguridad al riesgo de cavitacion y embolismo durante
la temporada seca y de mayor salinidad. Stratton,
Goldstein y Meinzer (2000) encontraron en 6 especies
de bosques secos de Hawaii que la conductividad
hidradulica de la madera aumentaba 5 veces como
consecuencia de pequefias reducciones en la DM.
Meinzer, (2003) también establecié en 27 especies
procedentes desde bosques himedos tropicales hasta
desiertos que la DM explicd 96% de la variacion en el
potencial hidraulico de las hojas; segun este trabajo,
se gana resistencia a la cavitacion al aumentar la DM,
al tiempo que se reduce la conductividad hidraulica.
La conductividad hidraulica también la restringen en
Rhizophoralas punteaduras escaleriformes (Carlquist,
1988; Kathiresan y Bingham, 2001; Meinzer, 2003) y
substancias viscosas polimeras existentes en la savia
que limitan las tasas de flujo y la transpiracion. Estas
caracteristicas combinadas con la alta eficiencia en la
utilizacion del agua, tipicas de Rhizophora, reducen
sus tasas de utilizacion cuando los contenidos de
sal son altos (Zimmermann, 1978; Kathiresan y
Bingham, 2001). De acuerdo con Melcher et al
(2001) R. mangle ajusta las propiedades hidraulicas
del sistema de transporte del agua, asi como el
potencial osmético de las hojas, de acuerdo con las
condiciones medio ambientales para el crecimiento.

CONCLUSIONES

Por primera vez en el tropico se emplea la TC en
estudios dendroclimaticos mostrandola como una
herramienta eficaz, econdmica y de facil acceso para
relacionar variables ambientales con la densidad de
la madera.

R. mangle de la bahia de Cispata, Colombia, presenta
anillos anuales los cuales se caracterizan por
variaciones en la DM y DP. El lefio temprano de mayor
cantidad de poros y madera menos densa se forma
durante el periodo lluvioso (abril-noviembre). El lefio
tardio, con atributos opuestos al lefio temprano, se
forma entre diciembre y marzo; presenta madera
mas densa y menor densidad de poros.
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A medida que aumenta la precipitacion pluvial la
DM mdxima y minima es menor. Lo opuesto con DP
maximas y minimas.

Los ritmos de formacién del lefio temprano y tardio
en R. mangle parecen estar relacionados con estrés
hidrico o sequia fisioldgica producida por las altas
concentraciones de sal durante los periodos de
sequia (lefio tardio) cuando, aparentemente, los
aportes de agua dulce del rio Sini son menores,
seguidos por periodos de abundantes aportes de
agua dulce (lefio temprano). La precipitacion es en
realidad una variable sustitutiva de la salinidad del
agua en la bahia de Cispata.

R. mangle es una especie tropical con gran potencial
dendroclimatico dada su ubicacion en el ecotono mar-
tierra y a que sus anillos de crecimiento almacenan
informacion ambiental relevante en la densidad tanto
de la madera como de los vasos.
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