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RESUMEN

La densidad de la madera (masa anhidra contenida en un volumen saturado de madera) es un rasgo
fundamental en estudios ecol6gicos porque su medicion es barata, sus valores son una buena
aproximacion a las estrategias de las plantas y funciones de la madera, y es un elemento basico en
las ecuaciones alométricas para estimar la biomasa. Sin embargo, es notable la ausencia de valores
de densidad de la madera a nivel intra- e interespecifico y los existentes requieren ser examinados
cuidadosamente debido a la falta de estandarizacion en su muestreo y cuantificacion. En este
trabajo se realiz6 una revision de 327 articulos publicados en diversos campos de conocimiento y
extraidos sisteméaticamente de los buscadores cientificos Scopus y Web of Science con el fin de
identificar como se mide correctamente la densidad de la madera en plantas, incluyendo aquellas
que no crecen como arboles, y relacionar los aspectos metodoldgicos principales de esta correcta
medicion al estudio de la densidad de la madera en ecologia en un trabajo de referencia. Los
aspectos metodolégicos considerados en la revision fueron el muestreo dptimo en érganos lefiosos,
individuos, poblaciones y comunidades, el procesamiento de muestras en laboratorio, y las ventajas
y desventajas de los métodos alternativos al volumétrico-gravimétrico (Pilodyn, resistdgrafo,
torsiometro, densimetria de Rayos-X y espectroscopia infrarroja), dependiendo del objetivo y de
la escala de investigacion. Los resultados revelaron divergencias importantes en los procedimientos
para determinar la densidad de la madera; en especial, destacaron las discrepancias que existen
respecto a la remocion de los extraibles, la distincion de madera de reaccion de madera que no lo
es, el punto en el 6rgano que optimiza la captura de la variacion longitudinal de este rasgo, la
ponderacion radial y por volumen de los valores de densidad de la madera, y el uso de valores de
densidad de la madera entre distintos 6rganos lefiosos como equivalentes sin conocer la relacion

entre ellos. Asimismo, manifestaron la ausencia de metodologias concretas para especies no



arbdreas y 6rganos lefiosos que no son tallos, lo cual es alarmante porque en estos casos la densidad
de la madera puede variar de forma particular. A partir de estos hallazgos, se hacen
recomendaciones en el método que consideran los objetivos del estudio y el balance
costo/precision, a fin de homogeneizar la medicion de este rasgo y reducir el error metodoldgico.
Para permitir la identificacion de los errores metodologicos como parte de la integracion de
informacion de la densidad de la madera en bases de datos, asi como para lograr identificar si la
variacion observada en los valores de densidad de la madera o si las relaciones establecidas con las
funciones y las estrategias ecoldgicas se deben a diferencias metodoldgicas, es necesario reportar
mas extensamente la informacion correspondiente al método utilizado para determinar la densidad
de la madera. Finalmente, se considera necesario realizar investigaciones adicionales que
identifiquen de forma cuantitativa el error provocado por los distintos errores metodolégicos para

justificar el esfuerzo inherente a su correccion en la medicion.

Palabras clave: Densidad de la madera; gravedad especifica de la madera; método; ecologia;

biomasa; alometria; medicion



1. INTRODUCCION

1.1. Introduccién ala ecologia funcional y rasgos funcionales

La ecologia funcional es una subdisciplina de la ecologia que se consolida a finales de la década
de 1980 a partir de tres ideas centrales: (1) los diferentes niveles de organizacion que abarca la
ecologia (individuos, poblaciones, comunidades, ecosistemas) cumplen funciones (i.e., actividades
especificas) dentro del siguiente nivel de mayor jerarquia y, por consiguiente, el funcionamiento
de cada uno se puede explicar de forma mecanistica (Calow, 1987; Garnier et al., 2016); (2) el
éxito de un organismo en un determinado habitat se puede explicar a través de la relacion entre sus
rasgos y su adecuacion (Calow, 1987; Meiners et al., 2015); y (3) existen rasgos en cada organismo
que estan relacionados con una funcion o que representan una funcién en si mismos (Garnier et al.,

2016).

Derivado del estudio de la relacién entre los rasgos de los organismos y su adecuacion surgio el
concepto de rasgos funcionales. Una de las definiciones méas aceptadas de este concepto en la
comunidad cientifica es la de Violle et al. (2007), la cual establece que los rasgos funcionales son
las caracteristicas morfoldgicas, fisioldgicas y de comportamiento que influyen en los rasgos del
desempefio (en plantas, estos son la biomasa vegetativa, produccion reproductiva y la
supervivencia) de los organismos y, por lo tanto, indirectamente en su adecuacion. Los valores de
los rasgos funcionales presentan variacion intraespecifica (debido a la variabilidad genética y la
plasticidad fenotipica de los organismos) e interespecifica, de modo que los atributos funcionales
que se analizan en ecologia siempre son los valores o estados medidos de un rasgo funcional en un

momento Yy espacio determinado (Violle et al., 2007).

El enfoque de la ecologia funcional en el estudio de los rasgos de los organismos esta conformado

por tres elementos basicos (Keddy, 1992). El primero es la construccion de bases de datos de
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rasgos, lo cual se logra midiendo los atributos funcionales para un gran nimero de especies
utilizando protocolos estandarizados, lo que permite la comparacion eficiente de los rasgos entre
especies y ambientes. En el caso de las plantas vasculares, se han hecho esfuerzos para lograr esta
estandarizacion, de los cuales dos de los ejemplos més conocidos son los trabajos de Cornelissen
et al. (2003) y de Pérez-Harguindeguy et al. (2013), quienes han inspirado el desarrollo de
protocolos para la medicion de los atributos funcionales de otros tipos de organismos (e.g., Mallen-
Cooper & Eldridge, 2016; Moretti et al., 2017; Dawson et al., 2019). El segundo elemento del
enfoque del estudio de los rasgos funcionales consiste en la identificacion de las relaciones entre
los rasgos, lo cual hace posible, en caso de que la correlacion entre ellos sea significativa, (1)
estimar los valores de los rasgos a partir de otros (que pueden ser mas simples y faciles de medir);
y (2) el reconocimiento de conjuntos (suites) de rasgos coordinados. El tercer elemento consiste en
la determinacion de la relacion entre rasgos y el ambiente, a fin de identificar como la combinacion
de los atributos de estos rasgos determina la adecuacion de un organismo en un contexto ambiental
especifico y los efectos de estos rasgos en las funciones ecosistémicas (Keddy, 1992; Meiners et

al., 2015; Bruelheide et al., 2018).

Existe un gran abanico de rasgos funcionales. Algunos de ellos se basan en las caracteristicas de
las hojas para aproximarse a las funciones de estas, como es el tamafio foliar, que permite
aproximarse a la funcién de adquisicién de recursos, o la concentracion foliar de nutrientes, que
esta relacionado con las tasas de descomposicion de las hojas (Pérez-Harguindeguy et al., 2013;
Garnier et al., 2016). Otros rasgos funcionales estan basados en las caracteristicas de las raices y
se relacionan con las funciones radiculares, como lo es el area radicular especifica, relacionada con
la competencia debajo del suelo (Garnier et al., 2016), o el tiempo de vida de las raices finas,

relacionado con el flujo de carbono de las plantas hacia los suelos y la absorcion de agua y



nutrientes de las raices (Pérez-Harguindeguy et al., 2013). El xilema secundario o madera también
cuenta con una amplia variedad de rasgos funcionales, siendo uno de los més importantes la

densidad de la madera (Chave et al., 2009).

1.2. Ladensidad de la madera como un rasgo funcional

En un contexto ecoldgico, la densidad de la madera se suele definir como la proporcion de masa
anhidra (es decir, carente de agua) presente en una unidad de volumen saturado de madera (esto
es, cuando las paredes celulares estan saturadas con agua), y usualmente se expresa en g cm= o kg
m-3 (Fournier et al., 2013; Glass & Zelinka, 2021). Histéricamente, el interés por cuantificar este
rasgo surge en la industria maderera, ya que los profesionales de esta actividad lo identificaron
como un indicador importante de la calidad y el uso potencial de la madera debido a su relacién
con otras propiedades fisicas (Saranpaa, 2003). Aunque la densidad de la madera ya era una
propiedad estudiada por los tecndlogos de la madera desde la primera mitad del siglo XX (e.g.,
MacLean, 1932; Stamm, 1938; Paul, 1939; Turnbull, 1948), no es sino hasta la década de 1980
cuando comienza a incorporarse en estudios de ecologia (e.g., Lawton, 1984). Desde entonces, la
densidad de la madera ha sido utilizada con mayor frecuencia como uno de los rasgos funcionales
mas comunes para aproximarse al desempefio de las plantas lefiosas en distintos gradientes
ambientales, las estrategias de historias de vida y ecoldgicas de las especies, y las funciones y
servicios ecosistémicos (Chave et al., 2009). Esto se debe a que la densidad de la madera ha sido
relacionada con las tasas de crecimiento (King et al., 2006; Osunkoya et al., 2007; Visser et al.,
2016; Eller et al., 2018) y de mortalidad de los arboles (Visser et al., 2016; Greenwood et al., 2017;
Hietz et al., 2017; Osazuwa-Peters et al., 2017), los costos de construccién y mantenimiento del
tallo, asi como el soporte mecanico que este ofrece (Anten & Schieving, 2010; Larjavaara &

Muller-Landau, 2010; Niklas & Spatz, 2010; Fournier et al., 2013; Zieminska et al., 2013), la
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arquitectura de los arboles (Aiba & Nakashizuka, 2009; Banin et al., 2012; lida et al., 2012;
Fajardo, 2022), la economia del agua (Chave et al., 2009; Martinez-Cabrera et al., 2009; Poorter
et al., 2010; Zanne et al., 2010; Worbes et al., 2013; Jiang et al., 2020; Zieminska et al., 2020) y,
por ende, con la fenologia de especies lefiosas (Galvéo et al., 2021; Luna-Nieves et al., 2022); v,
finalmente, con la resistencia de las plantas a la cavitacion del xilema y la capacitancia de la albura,
lo que a su vez ha sido relacionado también con la tolerancia de las plantas a la sequia (Hacke et

al., 2001; Markesteijn et al., 2011; Janssen et al., 2020; Rosner et al., 2021; Liang et al., 2021).

La existencia de estas relaciones se debe a que la densidad de la madera es una propiedad que surge
de la diferenciacion arquitectural del tallo. La densidad de la madera estd principalmente
determinada por el grosor de las paredes celulares y la composicion de los distintos tipos celulares,
siendo en las angiospermas el grosor de las paredes de las fibras, y en las gimnospermas el grosor
de las paredes de las traqueidas los factores mas determinantes de esta propiedad (Zieminska et al.,

2013; De Mil et al., 2018; Janssen et al., 2020).

Ademas de las relaciones que guarda con el desempefio de las plantas, la densidad de la madera es
una variable fundamental para lograr estimaciones precisas de la biomasa de plantas lefiosas en
comunidades y ecosistemas. Por ejemplo, los valores de densidad de la madera son imprescindibles
para calibrar la tecnologia LiDAR (Light Detection and Ranging o Laser Imaging Detection and
Ranging), la cual tiene un gran potencial para lograr estimaciones mas precisas de la biomasa
(Henry et al., 2010; Flores & Coomes, 2011; Chave et al., 2014; Francis et al., 2017; Gonzalez

Caésares et al., 2017; Vieilledent et al., 2018; Phillips et al., 2019).
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1.3. Obstaculos metodoldgicos en la medicion de la densidad de la madera

Aunque las implicaciones funcionales de la densidad de la madera son relevantes para los estudios
ecoldgicos, es necesario sefialar que la medicion de la densidad de la madera como parte de la
investigacion ecolégica ha estado histéricamente marcada por imprecisiones y errores
metodologicos, lo cual se deriva de una falta de estandarizacion clara. Una de las criticas méas
importantes en este sentido estd representada por el trabajo de Williamson y Wiemann (2010),
quienes sefalaron varios errores en la medicion de la densidad de la madera en el campo de la
ecologia, haciendo referencia a las diferencias en los conceptos de densidad de la madera que se
utilizan, el secado de la muestras bajo temperaturas y tiempos insuficientes para eliminar por
completo su contenido de agua, la ausencia de muestras representativas que capturen la variacion
radial de la densidad de la madera en el tallo, el escaso nimero de individuos muestreados por
especie, el uso de ramas para estimar la densidad de la madera del tallo sin conocer la relacién
existente entre la madera de uno y otro, y la inclusion de la corteza y/o la médula en la medicion
de esta variable. Estos errores han ocurrido a pesar de que los tecnélogos de la madera llevan
décadas de ventaja con respecto a la medicion de la densidad de la madera, y ellos ya han obtenido
informacion y desarrollado estandarizaciones que pueden servir de base para la estandarizacion del

método en ecologia (Williamson & Wiemann, 2010; Romero et al., 2020).

Retomando la mayoria de las criticas hechas por Williamson y Wiemann (2010), Pérez-
Harguindeguy et al., (2013) presentaron en su protocolo para la medicion estandarizada de rasgos
funcionales en plantas la seccion Stem-specific density, en la que se describen metodos para la
correcta medicion de la densidad de la madera. Sin embargo, el trabajo de Perez-Harguindeguy et
al. (2013) no cubre otras cuestiones importantes que se tienen que considerar en ecologia, que son

la influencia que tienen los compuestos extraibles no estructurales, conocidos como extractives en
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inglés y los cuales van desde simples carbohidratos hasta resinas o ceras, en la medicion de la
densidad de la madera (Rowe, 1989), debido a que pueden provocar diferencias significativas en
los valores de densidad de la madera dependiendo de si estos son extraidos previamente 0 no
(Taylor et al., 2002; Romero et al., 2020); como capturar la variacion de la densidad de la madera
en el eje longitudinal de los 6rganos, en érganos que no son tallos (ramas y raices) y en plantas que
no crecen como arboles (lianas, arbustos, cactaceas); cobmo saturar correctamente las muestras de

madera; y la presencia de madera de reaccion y cémo evitarla.

Aunque en las Ultimas décadas ha aumentado considerablemente el conocimiento de la densidad
de la madera, y este aumento ha sido acompafiado por la creacion de bases de datos que resguardan
los numeros crecientes de valores de densidad de la madera a nivel de especie, tales como la del
Centro Internacional de Investigacion Forestal (ICRAF) o la GlobAllomeTree (Henry et al., 2013),
aun existe una ausencia considerable de valores de densidad de la madera para la mayoria de las
especies de plantas lefiosas (Padilha & De Marco Junior, 2018). Un ejemplo para entender la
magnitud de este desconocimiento es el hecho de que TRY, una de las bases de datos con valores
de densidad de la madera méas grandes, ha recopilado la densidad de la madera para alrededor de
12800 especies (Kattge et al., 2020), pero se calcula que existen alrededor de 73000 especies tan
solo de arboles a nivel global (Cazzolla et al., 2022). Al mismo tiempo, la informacion sobre la
variacion intraespecifica e intraindividual de la densidad de la madera es todavia més reducida,
informacidn que podria ayudar a mejorar las estimaciones de biomasa y a discernir las relaciones

que tiene la densidad de la madera con otras variables (Swenson & Zambrano, 2017).

Debido a las razones expuestas arriba, obtener valores precisos de la densidad de la madera sigue
siendo fundamental. Por ello, antes de formular un protocolo estandarizado, es necesario integrar

la informacion de distintos campos de investigacion para definir con la mayor precisién posible

13



tanto la toma de muestras en campo como la medicion en laboratorio de las magnitudes que
componen a la densidad de la madera, asi como las cuestiones ya mencionadas que deben tomarse
en cuenta para diferentes estudios en ecologia. Ademas, debido a que gran parte del conocimiento
actual sobre la densidad de la madera se ha construido a partir de métodos que difieren entre si
(Baker et al., 2004), un trabajo de referencia que aborde el método adecuado para medir la densidad
de la madera en ecologia contribuiria como guia para valorar el método utilizado para medir los
distintos valores especificos de densidad de la madera contenidos en las grandes bases de datos que
son utilizadas en estudios ecoldgicos, con la finalidad de hacer las correcciones pertinentes o
discernir qué valores son mejores que otros por haber usado un mejor método (Wiemann &

Williamson, 2012a).

1.4. Objetivo

A partir de estos antecedentes, el objetivo del presente trabajo es integrar informacion proveniente
de diversas fuentes y campos de investigacion sobre el estudio de la densidad de la madera para
identificar los principales aspectos metodoldgicos y proponer la correcta medicion de este rasgo

funcional en ecologia, en un trabajo de referencia claro y conciso.
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2. REVISION DE LITERATURA

Con el fin de recabar la mayor cantidad de informacion sobre los métodos para el muestreo y la
medicion de la densidad de la madera proveniente de tantos campos de investigacion como fuera
posible, el 20 de abril de 2021 se hizo una primera busqueda de literatura en los servicios de
informacién cientifica Web of Science (WoS, incluyendo las bases de datos Coleccion Principal
de la WoS, Biological Abstracts, Current Contents Connect, Derwent Innovations Index, KCI -
Korean Journal Database, Russian Science, Citation Index, SCIELO Citation Index y Zoological
Record) y de Scopus, con actualizaciones mensuales subsecuentes hasta el 20 de mayo de 2022,

utilizando la siguiente cadena de busqueda con operadores booleanos:

1. (Wood AND ((specific AND gravity) OR density) AND (procedure* OR method* OR

technique* OR protocol* OR measur* OR consider* OR sampl* OR determin* OR guid*)

La cadena de busqueda se aplico para palabras clave o titulo de registros (se evité incluir el resumen
de estos, debido a la enorme cantidad de registros —mas de 20 mil— de la busqueda si se incluye
este parametro). Se aplicaron dos criterios de inclusion para los registros obtenidos: (1) que el
trabajo estuviera disponible en version digital, y (2) que el registro incluyera informacién relevante
sobre el método para el muestreo y/o la medicién de la densidad de la madera; en este aspecto, se
dio preferencia a los registros que hubieran utilizado la definicion de densidad de la madera como
la masa anhidra entre el volumen saturado, de muestras de individuos en pie o lefiados y cuya
madera no hubiese sido procesada de manera industrial, lo cual excluye a los materiales de
construccion, compuestos de materiales distintos a la madera, o0 madera tratada quimicamente o
térmicamente, por ejemplo. Esta decision de seleccion se tomoO para evitar la saturacion de
informacién redundante en estudios con condiciones, objetivos y variables distintas a los que

normalmente se incluyen en estudios ecoldgicos.
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Para cada trabajo analizado se examinaron los siguientes aspectos metodoldgicos: (1) el disefio de
muestreo en comunidades o poblaciones; (2) las posiciones de muestreo en los distintos 6rganos
lefiosos; (3) la informacidn de la variacién y las fuentes de la densidad de la madera en los 6rganos
lefiosos; (4) los métodos de obtencion de muestras y de recopilacion de los datos necesarios en
campo para estimar la densidad de la madera; (5) el método de saturacion de las muestras de
madera; (6) el método de medicion volumen saturado (y la precision reportada); (7) las
consideraciones con respecto al secado de las muestras de madera; (8) el método de remocién de
los compuestos extraibles no estructurales; (9) la influencia de la presencia o remocion de los
compuestos extraibles no estructurales en la densidad de la madera; y (10) las consideraciones
sobre el almacenamiento de las muestras. Si el trabajo revisado se limitaba a citar para su método
trabajos previos sin hacer comentarios adicionales en los aspectos arriba mencionados, se

excluyeron de la revision.

A pesar de que esta primera busqueda arrojé informacion de gran valor, durante su procesamiento
surgieron numerosos obstaculos que no pudieron ser resueltos, particularmente en el caso del
muestreo para formas de crecimiento diferentes de la arb6rea (es decir, para arbustos, lianas y
cactos), por lo que se procedié a hacer nuevas busquedas mas especificas para tratar de subsanar
las deficiencias detectadas en la primera ocasién. Se realizaron tres nuevas busquedas utilizando

las siguientes cadenas con operadores booleanos en los campos de titulo, resumen y palabras clave:

2. cactaceae OR cact* AND (wood AND (density OR (specific gravity))).

3. liana* AND (wood AND (density OR (specific AND gravity)))

4. shrub* AND (Wood AND (density OR (specific AND gravity)))
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A la lista de registros obtenidos se le aplicaron los dos mismos criterios de seleccion que a los
recuperados con la busqueda general, con la diferencia de que solo se consideraron si la densidad
de la madera fue determinada en individuos o especies con la forma de crecimiento correspondiente
a la cadena de busqueda. Siguiendo los mismos criterios de la busqueda principal, los registros
fueron excluidos cuando el método que utilizaron lo referian a otros trabajos sin agregar
comentarios o detalles, o sin hacer modificaciones. En el caso de la basqueda correspondiente a
cactaceas (2), se recuperaron 21 registros no repetidos, de los cuéles solo cuatro se ajustaron a
nuestros criterios. La busqueda enfocada en lianas (3) arroj6 un total de 102 registros no repetidos
que incluian estos términos en el titulo, el resumen o las palabras clave; de este total, 21 registros
fueron considerados. Finalmente, la basqueda referente a arbustos (4) detectd 633 registros no
repetidos, de los cuales 38 cumplieron los criterios establecidos. Los registros repetidos entre
cadenas de busqueda fueron eliminados, lo que al final resultd en un total de 327 registros no
repetidos (Figura 1). Unicamente cinco registros revisados se repitieron entre dos o més cadenas

de busqueda.

Para identificar el campo de procedencia de la informacion analizada, los registros obtenidos en
cada busqueda se dividieron utilizando dos criterios principales: (1) el enfoque del estudio, y (2) el
método utilizado para la medicion del volumen o para la medicion o estimacion de la densidad de
la madera. De acuerdo con el enfoque del estudio, se dividid a los registros en cinco categorias:
forestal, ecologia, ciencia de materiales, dendrocronologia y anatomia de la madera (Cuadro 1). De
estas categorias, la mayor parte de los registros tuvo un enfoque forestal (146; Figura 2). La mayor

parte de los registros revisados (154) se publico del afio 2010 al 2019 (Figura 3).
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Registros no repetidos obtenidos
con la cadena de busqueda 1
(n=2174)

Registros descartados por no ser accesibles
digitalmente
(n=148)

Registros analizados para
determinar su relevancia
(n=2026)

Registros considerados no relevantes
(n=1754)

Razones por las que se les considerd no

relevantes:

+ No determina, estima o estudia a la densidad de
la madera

« Cita metodologia de otra fuente sin hacer
modificaciones o comentarios relevantes sobre
la misma o la variacion de la densidad de la
madera

» Utiliza valores de densidad de la madera sin
hacer comentarios adicionales sobre el método o
la variacion de la densidad de la madera

» Determina o estima densidad de la madera en
madera modificada industrialmente o presente
en estructuras antropogénicas (e.g.,
construcciones o instrumentos)

» La definicion de densidad de la madera es
distinta a la densidad basicay no se hacen
comentarios relevantes en los apartados
analizados mencionados

Registros considerados

Registros capturados con las cadenas de
busqueda 2, 3y 4y considerados relevantes

rele:rantes después de los filtros correspondientes
4 s
Registros no repetidos obtenidos mediante la busqueda o incluidos en la revision de
literatura
(n=327)

Figura 1. Diagrama de flujo del proceso de seleccion de registros (articulos, reportes, capitulos de
enciclopedia o de libro) obtenidos mediante las cuatro cadenas de busqueda.
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Cuadro 1. Descripcidn de las categorias en las que se clasificaron los registros revisados de acuerdo

a su enfoque.

Categoria Descripcion

Forestal Incluye registros cuyo objetivo y método esta dirigido al aprovechamiento
econdmico de la madera, por lo que se considera a la densidad de la madera
como un pardmetro en el uso y calidad de la madera, considerando el efecto
del contexto ambiental en el que los individuos se encuentran

Ecologia Incluye registros que tratan sobre la ecologia del objeto de estudio (e.g.,

Ciencia de materiales

Dendrocronologia

Anatomia de madera

interacciones entre organismos o relaciones entre organismos y su ambiente),
sin relacionarlo con el aprovechamiento econémico

Incluye registros donde la densidad de la madera es un parametro sobre el uso
y calidad de la madera, pero se despoja de su contexto ambiental para
priorizar la profundizacion en los métodos para la medicion y o estimacion de
la densidad de la madera

Incluye registros donde el estudio se enfoco principalmente en el anélisis de
la densidad de la madera en anillos de crecimiento de las plantas

Incluye registros donde la densidad de la madera se analiz6 como producto de
distintos rasgos anatomicos del xilema secundario, pero sin relacionarlos con
aspectos ecologicos, fisiologicos o de aprovechamiento econémico.

Ecologia 90
N
S . .
®
o
Dendrocronologia - 11
Anatomia de madera FZ
0 20 40 60 80 100 120 140 160

Numero de registros

Figura 2. Numero de registros correspondientes a cada categoria de clasificacion de acuerdo con

el enfoque de estos.
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Figura 3. NUmero de registros por décadas. Los colores de las barras representan los registros
correspondientes a las distintas categorias en las que se clasificaron.

Debido a que distintos métodos tienen requisitos y consideraciones especificas para realizarse y
precisiones que difieren entre si, los registros se clasificaron también de acuerdo con el método
utilizado para determinar la densidad de la madera. Los métodos para la medicion de la densidad
de la madera fueron: volumétrico-gravimétrico, densimetria de Rayos-X, espectroscopia infrarroja,
Pilodyn, méaximo contenido de humedad, resistografo, densimetria de Rayos Gamma, emision
acustica, densimetria de alta frecuencia, analisis microscopico linear, termografia infrarroja,
formacion de imégenes multiespectrales, espectroscopia Terahertz y densimetria de Rayos-$
(Figura 3). Debido a que los métodos de resistografo, Pilodyn, torsiometro, la densimetria de
Rayos-X y la espectroscopia infrarroja son en su mayoria desconocidos en ecologia, pero usados

en otros campos de investigacion, se profundizo en ellos durante el analisis de informacion. El
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método maés utilizado para medir la densidad de la madera de entre los registros fue el método
volumétrico-gravimétrico (MVG), que consiste en la medicion de los valores de volumen saturado
y masa anhidra por separado para posteriormente calcular la densidad. Puesto que los métodos
volumeétricos también difieren en sus requisitos, consideraciones y precisiones, los registros que
utilizaron el MV G fueron clasificados de acuerdo con su tipo de método volumétrico. Los métodos
volumeétricos identificados en los registros revisados fueron; desplazamiento de liquido,
geométrico, picnometro y volumendémetro Breuil. De los distintos métodos volumétricos, el
predominante fue el desplazamiento de liquido (Figura 4). En 22 registros no se determind el
volumen ni se determind o estimd la densidad de la madera: a pesar de ello, estos registros fueron
considerados en la revision por los comentarios sobre el método de muestreo o de medicion o
estimacion de la densidad de la madera, o los ejes de la variacion de la densidad de la madera. En
el caso de otros ocho registros, si se determind la densidad de la madera, pero no se menciond
explicitamente qué método fue utilizado o se citaron trabajos a los que result imposible acceder,
sin embargo, estos también se consideraron por incluir comentarios importantes sobre los aspectos
de la metodologia mencionados previamente. Del total de registros en los que se utilizé un método
de medicion de volumen o estimacion o medicion de la densidad, 252 utilizaron un Gnico método,

36 utilizaron dos métodos y 5 registros reportaron haber usado tres métodos.
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Geométrico

Densimetria de Rayos-X
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Maéximo contenido de humedad
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Densimetria de alta frecuencia
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Densimetria de Rayos-B
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Figura 4. Numero de registros clasificados de acuerdo con el tipo de método utilizado para medir
el volumen o la densidad de la madera. A la derecha de cada barra se encuentra el nimero de
registros que utilizaron uno u otro método.
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3. CONCEPTOS BASICOS PARA EL ESTUDIO DE LA DENSIDAD DE LA MADERA

Para poder entender la importancia de los distintos aspectos metodoldgicos que se abordan en este
trabajo en relacion con la densidad de la madera, es esencial primero comprender los factores que
responsables la variacion de la densidad de la madera, asi como las implicaciones funcionales de
la variacion de este rasgo. Estos fundamentos tedricos seran expuestos en el presente apartado.
Primero, se revisan las definiciones de densidad de la madera de acuerdo con el contenido de
humedad. Después, se discute brevemente como los factores anatémicos y quimicos determinan e
influyen en la estimacion de densidad de la madera. Posteriormente, se aborda el tema de la
variacion de los valores de densidad de la madera en todo el planeta y a nivel de 6rgano lefioso.
Finalmente, con toda esta informacion se discuten las implicaciones de la variacion de la densidad

de la madera.

3.1. Densidad y gravedad especifica de la madera

Si bien por densidad de la madera sensu lato nos referimos a la masa presente en un volumen
determinado de madera, en la industria maderera se desarrollaron definiciones particulares de
acuerdo con el contenido de humedad (CH), i.e., el agua contenida en la madera de forma liquida
0 gaseosa en el lumen y los espacios intercelulares (agua libre) y la que esta presente en las paredes
de las células (agua ligada) al momento de la medicion de su masa y volumen (Reeb, 1995; Zobel
& Jett, 1995). La importancia de esta clasificacion radica en que se establece de acuerdo con los
cambios en el volumen y la masa de la madera que suceden conforme al CH que contenga la

muestra, cambios que se deben a la naturaleza higroscopica de este tejido (Reeb, 1995).
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3.1.1. Relaciones entre el contenido de humedad y el volumen y masa de la madera

La influencia de los valores de CH en el volumen de una muestra de madera depende de si esta por
debajo o por encima del punto de saturacion de las fibras (PSF), un concepto cuya definicion es
conflictiva en el campo de la ciencia de la madera (para una discusion general de este tema se
recomienda el trabajo de Thybring y colaboradores [2018]), pero para los fines del presente trabajo
se utilizard lo que se conoce como la definicion operativa: el CH a partir del cual las paredes
celulares de la madera comienzan a estar completamente saturadas de agua, independientemente
de si los lumenes celulares o los espacios intercelulares pueden contener méas agua (ASTM, 2014;
Glass & Zelinka, 2021). Los cambios de CH con respecto al PSF, ademas del esperado cambio en
la masa de la madera, se reflejan a manera de cambios del volumen de la maderay, en consecuencia,
de la densidad de la madera de las muestras, dado que la muestra de madera se encogera mientras
menor sea su CH con respecto al PSF, pero se ensanchara mientras aumenta su CH hasta alcanzar

el PSF, a partir del cual sus dimensiones se mantendran constantes (ASTM, 2014).

Estos cambios de volumen debidos al ensanchamiento y encogimiento de la madera suceden en los
organos lefiosos de individuos vivos a lo largo del dia o de las estaciones del afio debido a los
procesos fisioldgicos y a la interaccion del contenido de humedad de los tejidos con la humedad
del aire del ambiente (Berry & Roderick, 2005). Cuando la madera se separa del individuo o este
muere, entonces el contenido de humedad de la madera pasa a ser funcion de la temperatura y la
humedad del aire del ambiente, esta tltima denominada humedad relativa (HR) y obtenida con la

siguiente férmula:

HR = (p“”e) % 100

pmax
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donde p,;re COrresponde a la proporcion de vapor de agua en un volumen determinado de aire y
Pmax @ la proporcién maxima de vapor de agua que ese volumen de aire puede contener a una
temperatura dada, siendo positiva la relacion entre la temperatura del aire y su capacidad de
retencion de agua (Reeb, 1995). Dependiendo de la HR del ambiente y las propiedades quimicas y
estructurales de la madera, esta ultima alcanza un contenido de humedad de equilibrio (CHE), el
cual es el contenido de humedad en el que la madera no pierde ni gana humedad, dado un cierto
valor de humedad relativa, y este CHE aumenta conforme aumenta la HR (Figura 5) (Glass &

Zelinka, 2021).
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Figura 5. Contenido de humedad de equilibrio de la madera como funcion de la humedad relativa
y la temperatura del aire. Los valores de contenido de humedad de equilibrio se muestran en los
contornos. Modificado de Glass & Zelinka (2021).

Utilizando como criterio el CH, en la industria maderera se desarrollaron cinco conceptos
diferentes, pero todos ellos referentes a las magnitudes que componen a la densidad de la madera.
Estos son: (1) cociente volumen/masa fresca o verde de madera (en inglés green o fresh

volume/mass), que se utiliza para indicar que la magnitud se determin6 en una muestra de madera
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que no ha perdido el CH que presentaba cuando formaba parte de la planta en un contexto ambiental
determinado; (2) volumen saturado, que se utiliza para una muestra cuyo CH esta por encima del
PSF, y masa saturada, que se refiere a cuando una muestra retiene el méximo CH posible al estar
Ilenos todos lumenes celulares y espacios intercelulares; (3) cociente volumen/masa secado al aire
(en inglés air-dried volume/mass), que se usa para indicar que la medicion se hizo en una muestra
que fue sacada de las condiciones ambientales naturales, por lo que disminuy6 su CH; y (5),
volumen/masa anhidra (en inglés oven-dry volume/mass), que se usa cuando las magnitudes son
determinadas en una muestra de madera que ha sido secada a una temperatura suficientemente alta
(normalmente entre 100 y 105 °C) y durante un tiempo suficiente como para eliminar todo su CH
(Skaar, 1988; Simpson, 1993; Reeb, 1995; Zobel & Jett, 1995; Engelund et al., 2013). Es
precisamente con la masa anhidra que se obtiene el valor de CH que una muestra tuvo en un

momento determinado, usando la formula:

donde my representa la masa himeda y m, la masa anhidra de la muestra. Usualmente los valores
de CH obtenidos con esta formula se multiplican por cien para expresarlos en porcentajes
(Simpson, 1993). De acuerdo con esta representacion porcentual, el CH de una muestra de madera
con volumen o masa anhidra es de 0%, mientras que el CH de una muestra con volumen o masa
secada al aire depende de las condiciones ambientales en las que se encuentre la muestra una vez
que es removida de un individuo, pero en la industria maderera tiene un valor estandarizado de
12% para la realizacion de pruebas y la medicion de sus propiedades fisicas y mecanicas (Echols,
1973). Por su parte, el CH para el punto de saturacion de fibras (PSF) varia entre 15 y 40%,

dependiendo de la identidad especifica de la madera, pero para fines practicos se le asigna un valor
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de 30% en la industria maderera (Berry & Roderick, 2005; ASTM, 2014; Jankowska &

Kozakiewicz, 2016; Almeida et al., 2020; Glass & Zelinka, 2021).

3.1.2. Definiciones de densidad y gravedad especifica de la madera con base en el
contenido de humedad

Entre los distintos conceptos de densidad de la madera que se han propuesto dependiendo del
contenido de humedad en las muestras al realizar las mediciones, el mas utilizado en ecologia y el
que mas implicaciones funcionales tiene es la densidad béasica de la madera (DBM). Esto se debe
a que la DBM constituye la mejor representacion de los recursos que un individuo asigna a la
produccion de su madera, al incorporar la masa real de la madera presente en el volumen que la
madera ocupa en un individuo (y por ello esté relacionada claramente con la biomasa), y ademas
porque esta relacionada fuertemente con las propiedades mecénicas, hidraulicas y anatémicas de

la madera. El célculo de la DBM se hace por medio de la formula:

my
Vmax

DBM =

donde m, representa la masa anhidray V},,, el volumen saturado de la madera (Chave et al., 2009;
Williamson & Wiemann, 2010). Entre todas las definiciones de densidad de la madera que es
posible utilizar, la densidad basica es la que tiene los valores méas bajos para una muestra de madera,
puesto que es la proporcion de la masa minima que puede tener esta muestra (la masa anhidra)

entre el volumen maximo que puede tener la misma (volumen saturado).

Es importante mencionar que con frecuencia los ecélogos e incluso tecnélogos de la madera
utilizan los conceptos de volumen verde, volumen fresco y volumen saturado sin hacer ninguna
distincion entre ellos (Nogueira et al., 2005). Esta es una practica que puede ser imprecisa por dos

razones; la primera es que es posible que durante la extraccion de las muestras de madera estas
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hayan perdido una cantidad significativa de agua y por lo tanto su contenido de humedad no rebase
el punto de saturacion de fibras (Chan et al., 2010; Wang et al., 2019); la segunda es que, aunque
el método de extraccion no hubiese producido ninguna pérdida de agua de la muestra o esta pérdida
no fuese suficiente para dejar a la muestra por debajo del PSF, no es posible asegurar que su
volumen verde/fresco sea el volumen saturado (Berry & Roderick, 2005), incluso en horas cercanas
al amanecer, cuando la madera usualmente contiene el mayor contenido de humedad en el dia
(Zieminska et al., 2020). De estos antecedentes se sugiere usar ‘volumen saturado’ en lugar de
‘volumen verde’ o ‘volumen fresco’ para definir la densidad basica de la madera. Esta definicion
de densidad bésica de la madera es a la que se haré referencia en el presente trabajo, siempre que

no se indique lo contrario, al hablar de densidad de la madera.

Un concepto relacionado con el de densidad de la madera que también suele ser utilizado en
trabajos ecoldgicos, aunque con menor frecuencia, es el de ‘gravedad especifica de la madera’. La
gravedad especifica de la madera se define como el cociente que resulta de dividir la densidad de
la madera (con sus componentes medidos en cualquier contenido de humedad) entre la densidad
del agua (que tiene un valor de alrededor de 1.00 g cm™ dependiendo de la temperatura del
ambiente) y por esta razén es una variable sin unidades. Esto Gltimo permite realizar una facil
comparacion de densidades en fuentes con distinta expresion de unidades, por ejemplo, 0.5 g cm”
3,500 kg m= 0 31.214 Ib ft8 equivalen a una gravedad especifica de 0.5. Al cociente de la densidad
basica de madera entre la densidad de agua se le denomina ‘gravedad especifica de la madera’

(Wiemann & Williamson, 2012a; Glass & Zelinka, 2021).

En ecologia, ha sido recurrente que al analizar la densidad de la madera se usen valores bajo
distintas definiciones de densidad para buscar relaciones entre variables o hacer comparaciones

entre los valores de diferentes 6rganos, individuos, especies y comunidades (Williamson &
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Wiemann, 2010; Beeckman, 2016). Esto es impreciso debido a que, por las razones explicadas
anteriormente, la densidad de la madera puede cambiar dramaticamente dependiendo del contenido
de humedad, en algunos casos en hasta 0.1 g cm=0 100 kg cm™ por diez por ciento de contenido
de humedad si los valores estan por debajo del punto de saturacion de las fibras (Simpson, 1993;
Glass & Zelinka, 2021). Por ejemplo, al estudiar individuos de especies de Eucalyptus, Elaieb y
colaboradores (2019) hallaron que el promedio de valores de densidad de la madera para
Eucalyptus camaldulensis bajo la definicion de densidad anhidra (Masa anhidra/ Volumen
anhidro), densidad secada al aire (Masa con CH=12%/Volumen con CH=12%) y densidad basica,
erade 0.772 g cm, 1.001 g cm3y 0.639 g cm™, respectivamente. Este ejemplo demuestra que es
fundamental que a la hora de recabar valores de densidad de la madera de otras fuentes (articulos
0 bases de datos) o al definir el método para la obtencion de valores de densidad de la madera, el
investigador se asegure de que se esté usando la misma definicién de densidad de la madera, y en
caso de que existan valores de densidad de la madera estimados en otro contenido de humedad,
convertirlos a la densidad deseada utilizando factores de conversién, en caso de que estos sean
compatibles para los dos estados de contenido de humedad utilizados (Simpson, 1993; Vieilledent
et al., 2018). ElI Cuadro 2 muestra algunos ejemplos de ecuaciones de conversion desarrolladas

para densidad de la madera en distintas definiciones.
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Cuadro 2. Ejemplos de estudios en los que se han propuesto factores de conversion para transformar
los valores de una definicion de densidad de la madera (DM) a otra. Todos los factores de
conversion aqui recabados son empiricos.

Factor de conversion Utilidad propuesta Fuente

DM, = 0.0134+0.800 DM, Convertir valores de arboles de especies Reyes et al. (1992).
neotropicales

DM, =0.872 DMy Convertir valores de arboles de especies Chave et al. (2006)
neotropicales

DMb = 0.800 DM+ 0.0134 Convertir valores de plantas lefiosas en

general Pérez-Harguindeguy

et al. (2013)

DM, = 100/((112 / DM12)+0.022) Convertir valores de Eucalyptus grandis Costa et al. (2014)
DMy, = 100/((100 / DM)+0.033)

Vieilledent et al.

DMy =0.828 DMy, Convertir valores de arboles a nivel
(2018)

global

Notas: DMy, densidad anhidra; DM, densidad secada al aire (12% de contenido de humedad); DMy,
densidad basica.

3.2. Factores anatémicos que determinan la densidad de la madera

3.2.1. Caracteristicas y arreglo celulares

En términos simples, el valor de la densidad de la madera esta determinado por la proporcion que
existe entre las paredes y los limenes de las células de la madera: la densidad de la madera aumenta
mientras mas gruesas sean las paredes y mas reducidos sean los limenes de sus distintos tipos
celulares (Usta, 2003; De Mil et al., 2018; Wiedenhoeft & Eberhardt, 2021). Sin embargo, la
proporcion pared celular/limenes de ciertos tipos celulares afecta de forma desproporcionada a los
valores de la densidad de la madera. En el caso de las gimnospermas, la proporcion de paredes
celulares y limenes de traqueidas es el principal factor anatdbmico que determina los valores de esta
variable (Barnett & Jeronimidis, 2003). En contraste, en las angiospermas se ha identificado que

las caracteristicas y abundancia de las fibras afecta de forma desproporcionada a la densidad de la
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madera, ya que mientras mayor sea el area transversal del tejido correspondiente a las fibras y la
proporcion entre paredes y limenes celulares de este tipo celular, la densidad de la madera es mayor
(Martinez-Cabrera et al., 2009; Zieminska et al., 2013, 2015; De Mil et al., 2018). Por la relacion
identificada entre la proporcion de pared y lumen celular, por un lado, y la densidad de la madera,
por el otro, se han atribuido a la densidad de la madera diversas relaciones indirectas con la
fisiologia del individuo, debido a las proporciones inferidas de los tipos celulares, principalmente
en relacion con la economia del agua y la resistencia a la cavitacion (Hacke et al., 2000; Jupa et
al., 2016; Zieminska et al., 2020). Un ejemplo importante de esta relacién es la variacion de la
densidad de la madera en especies lefiosas de los bosques tropicales estacionalmente secos, donde
los valores altos de densidad de la madera (> 0.6 g cm™) estan claramente relacionados con una
mayor resistencia a la cavitacion de vasos, ya que dichos valores sugieren que en el madera las
fibras ocupan una mayor proporcidon entre los distintos tipos celulares, ademas de que las fibras, a

su vez, cuentan con una proporcion alta de paredes y Iimenes celulares (Janssen et al., 2020).

3.2.2. Influencia de los compuestos extraibles no estructurales

La densidad de la madera también se puede ver afectada, aunque en menor medida, por el contenido
y la naturaleza de los compuestos extraibles no estructurales de la madera (cominmente conocidos
en inglés como extractives) de una amplia variedad, incluyendo monosacaridos, ceras y aceites, y
gue usualmente se encuentran concentrados en mayor proporcién hacia la médula de tallos y ramas
(Rowe, 1989; Taylor et al., 2002; Terrasse et al., 2021). Estos compuestos pueden provocar una
disminucion significativa en los valores de la densidad de la madera si su extraccién se realiza
utilizando solventes (e.g., agua, etanol, benceno) antes de determinar la masa anhidra de las
muestras de madera (Keith, 1969; Wilkes, 1984; Chafe, 1987; Singleton et al., 2003; Usta, 2003;

Hernandez, 2007; Helama et al., 2010; Roffael, 2016), o también por su pérdida durante los

31



periodos de almacenamiento, saturacion y secado de muestras (Dlouhé et al., 2012; Romero et al.,
2020). Por estas razones, es relevante considerar como las distintas acciones dentro del método de
muestreo y el posterior procesamiento en laboratorio afectan a la presencia de compuestos

extraibles no estructurales previo a la medicion de la densidad de la madera.

3.3. Variacion global de los valores de densidad de la madera

El valor maximo de la densidad de la madera esta establecido alrededor de 1.53 g cm?, el cual
corresponde a la densidad maxima que la lignocelulosa puede presentar en las paredes celulares
(Kellogg & Wangaard, 1969). Sin embargo, en la naturaleza el valor maximo registrado de esta
variable es de 1.35 g cm, determinado para los tallos de algunos individuos de Krugiodendron
ferreum (Little & Wadsworth, 1964), mientras que el valor minimo registrado es de alrededor de
0.1 g cm™, presente en numerosas especies (Wiemann & Williamson, 2002; Zanne et al., 2009;
Pérez-Harguindeguy et al., 2013; Fajardo, 2022). La densidad bésica de la madera presenta una
distribucion de frecuencias en especies de plantas lefiosas y a nivel mundial cercana a la
distribucion normal (Beeckman, 2016), con la media oscilando alrededor de 0.6 g cm™ (Swenson
& Enquist, 2007; Zanne et al., 2009; Vieilledent et al., 2018). La variacion en los valores de la
densidad de la madera es mas notable a nivel interespecifico y aunque se ha identificado un alto
grado de conservadurismo filogenético para varios grupos taxonémicos (Swenson & Enquist,
2007), al grado de considerarse fiable la estimacion de valores especificos a partir de promedios a
nivel de género (Baker et al., 2004; Slik, 2006; Flores & Coomes, 2011), no se puede descartar la
existencia de una variacion importante en algunos grupos taxonomicos (Kutchartt et al., 2022),
entre individuos de una misma especie en ambientes distintos (Clough et al., 2017; Suansa & Al-
Mefarrej, 2020), o incluso en el mismo ambiente (Ogle et al., 2014). Ademas, a nivel individual,

la densidad de la madera puede variar entre los 6rganos, i.e., tallos, ramas y raices (Schuldt et al.,
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2013; Kiaei & Moya, 2015; Zhao et al., 2018), y en un mismo 6rgano a lo largo de sus ejes
longitudinal y radial (Knapic et al., 2011; Wiemann & Williamson, 2013; Longuetaud et al., 2017,
Billard et al., 2020) —siendo el tallo de los &arboles el 6rgano en el que se ha estudiado mas la

variacion de la densidad de la madera debido a su importancia econdmica.

3.4. Variacion de la densidad de la madera a nivel de 6rganos

Los valores de densidad de la madera varian en los diferentes 6rganos lefiosos a nivel micro- y
macroscopico en dos ejes principales que corresponden a las direcciones en la que crecen estos
organos: radial y longitudinal. Distintos factores determinan esta variacion y ella sigue patrones
distintos dependiendo de la especie, las condiciones ambientales a las que esta expuesto el
individuo y el tipo de 6rgano. En esta seccion se explora la variacion de la densidad de la madera
en estos Organos y sus ejes, asi como las causas que subyacen tal variacion. Principalmente se
abordara la variacion de los tallos debido a que la informacién encontrada mediante las busquedas

sistematicas de este trabajo esta enfocada hacia este 6rgano en particular.

3.4.1. Variaciéon de la densidad de la madera en el eje radial

La densidad de la madera a lo largo del eje radial (o transversal) varia de acuerdo con los cambios
en las caracteristicas y proporciones celulares provocados por la actividad diferencial del cambium
vascular a lo largo de la vida del individuo. Estas diferencias en la actividad del cAmbium estan
producidas por factores intrinsecos y extrinsecos. La variacion radial en la densidad de la madera
puede o no seguir patrones (Lachenbruch et al., 2011; Wiemann & Williamson, 2013; Longuetaud
etal., 2017), y su estudio ha sido posible a escalas tan pequefias como areas de um?en los llamados

anillos de crecimiento (Bjorklund et al., 2021).
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3.4.1.1. Anillos de crecimiento

El cdmbium vascular produce madera a partir de procesos de division y alargamiento celular, asi
como de formacion, engrosamiento y lignificacion de la pared celular secundaria de forma gradual
hacia el interior, en direccion a la médula (una seccion central de tejido parenquimatoso remanente
del crecimiento primario), y corteza hacia el exterior (Wang et al., 2021). Estos procesos producen
aumentos progresivos en el grosor en los organos lefiosos (Wang et al., 2021; Wiedenhoeft &
Eberhardt, 2021). La actividad del cambium vascular es sensible a las condiciones ambientales,
incluyendo la disponibilidad de agua y nutrientes, la temperatura y el fotoperiodo (Ivkovi¢ &
Rozenberg, 2004; Eckert et al., 2019), y a factores intrinsecos como la disponibilidad y movilidad
de recursos con la que cuenta el cAmbium vascular, la expresion génica y la edad del cdmbium (De
Micco et al., 2019). Debido a la sensibilidad del cdmbium, la dindmica de crecimiento de la madera
esta determinada por los cambios en las condiciones ambientales producidos por la temporalidad:
de hecho, la madera crece exclusivamente durante las temporadas favorables, llamadas temporadas
de crecimiento, y estas normalmente se presentan intercaladas con periodos de inactividad del
cambium vascular durante las temporadas desfavorables al crecimiento, en las que usualmente hay
un déficit hidrico, estrés por temperaturas muy altas 0 muy bajas o una reduccion en las horas de
luz diarias (Plomion et al., 2001; Saka & Bae, 2016). Dependiendo del clima y la ubicacion
geogréfica, la temporada de crecimiento corresponde a distintos intervalos de tiempo; en zonas
templadas, la temporada favorable al crecimiento para la produccion de madera inicia en primavera
y acaba termina a finales de verano o principios de otofio como respuesta a cambios en el
fotoperiodo y la temperatura (Plomion et al., 2001), mientras que en ambientes donde el agua es el
factor limitante, como aquellos donde predominan los bosques tropicales caducifolios, la
temporada de crecimiento abarca los meses donde se concentra la mayor parte de la precipitacion
anual (Liang et al., 2016).

34



Debido a los cambios en la actividad del cAmbium vascular, la madera producida a lo largo de la
temporada de crecimiento varia en sus caracteristicas a nivel celular (Saka & Bae, 2016). Si en la
variacion a lo largo de una temporada de crecimiento hay una tendencia de cambios notables en las
dimensiones de las células y el grosor de las paredes de estas, se pueden distinguir las capas
correspondientes a una y otra temporada de crecimiento, ya que la madera temprana (earlywood
en inglés; nombre con el que se denomina a la madera producida al principio de la temporada de
crecimiento) tiene paredes celulares méas delgadas, lumenes celulares méas amplios, dimensiones
celulares mas grandes, y un color mas claro que la madera tardia (latewood en inglés; nombre dado
a la madera producida hacia el final de la temporada de crecimiento) (Carlén-Allende et al., 2018;
Wiedenhoeft & Eberhardt, 2021). Aunque se ha hipotetizado que las diferencias en las
caracteristicas celulares de la madera producida durante una misma temporada de crecimiento estan
determinadas por cambios en la cantidad y el tipo de carbohidratos disponibles para la actividad
del cdmbium vascular (Rathgeber et al., 2022), hacen falta mas estudios que permitan identificar
con exactitud las relaciones causales y discernir los mecanismos reguladores de la transicion de

madera tardia a madera temprana (De Micco et al., 2019).

Los cambios en la composicion y la arquitectura de la madera producida a lo largo de las estaciones
de crecimiento pueden ser perceptibles a nivel macroscépico cuando hacen que la madera temprana
tenga tonalidades distinguibles entre uno y otro tipo (Wiedenhoeft & Eberhardt, 2021). Si se hace
un corte transversal al tallo de un arbol de una especie cuyo cambium vascular tiene una actividad
intermitente como la mencionada arriba y cuya madera temprana es visualmente mas clara que la
madera tardia, en el corte se distinguiria una serie de anillos claros de madera temprana intercalados
con anillos mas oscuros de madera tardia. A cada par de anillos de madera temprana y madera

tardia producidos en una misma temporada de crecimiento se le llama anillo total de crecimiento
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(Figura 6) y estos anillos de crecimiento son el objeto de estudio central de la dendrocronologia
(Wiedenhoeft & Eberhardt, 2021). Aunque los anillos de crecimiento en la madera han sido
predominantemente estudiados en tallos, también son visibles en las ramas (e.g., Reukema, 1959;

Makinen, 1999; Figura 7-A) y raices con madera (e.g., Reynolds, 1983; Figura 7-B).

AC
vi

MM MD

Figura 6. Anillos de crecimiento visibles en el corte transversal del tallo de un arbol hipotético.
(A) Posicidn del corte transversal en el tallo marcado por la linea negra. (B) Seccion transversal
del tallo vista desde arriba; M, Médula. (C) Acercamiento a seis anillos de crecimiento; MM,
Madera temprana; MD, Madera tardia; AC, Anillo de crecimiento, es decir, combinacion de
madera temprana y madera tardia en una misma temporada de crecimiento.
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(A) (B)

Figura 7. Ejemplos de anillos de crecimiento en 6rganos que no son tallos. (A) Ramas de Pinus
radiata y (B) raices lefiosas proximas de Picea mariana. Tomado de Li et al., (2014) y Lemay et
al. (2018).

Es pertinente hacer cuatro precisiones respecto a los anillos de crecimiento. (1) En primer lugar,
hay especies de plantas lefiosas, principalmente tropicales, en cuya madera no es posible distinguir
anillos de crecimiento debido la ausencia de diferencias notables entre las células de una misma
temporada de crecimiento o entre las de distintas temporadas de crecimiento, lo que hace que la
madera tenga un aspecto uniforme; esto se debe a que las condiciones ambientales no suelen inducir
inactividad en el cambium (De Micco et al., 2019; Wiedenhoeft & Eberhardt, 2021). (2) Ademas,
a veces un estimulo provoca que el crecimiento del cdAmbium vascular se reduzca o cese por
completo durante la temporada de crecimiento, o por el contrario, que se active durante la época
desfavorable, (por ejemplo, durante sequias en medio de una temporada de crecimiento o en caso
de una fuerte lluvia en temporadas de sequia), lo que resulta en la formacion de los llamados ‘falsos
anillos de crecimiento’, los cuales no tienen una correspondencia con una temporada de
crecimiento (Liang et al., 2016; Micco et al., 2016). (3) Por otra parte, la distincion entre madera

temprana y madera tardia puede no ser tan simple en la préctica; en algunas especies la distincion
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de las secciones de un anillo de crecimiento que corresponden a la madera temprana, la madera
tardia y las zonas de transicion entre ellas requiere de analisis microscépicos porque estos cambios
en la actividad del cambium vascular no suceden de forma abrupta, sino gradual (De Micco et al.,
2016; Silva et al., 2019). (4) Finalmente, hay una amplia gama de caracteristicas anatomicas
(también Ilamados marcadores anatdmicos) que se analizan para identificar y delimitar los anillos
de crecimiento (Silva et al., 2019). Para una discusion més profunda sobre los obstaculos
metodologicos para la definicion y delimitacion de anillos de crecimiento, se recomienda el trabajo

de Silva et al. (2019).

La densidad de la madera es analizable a la escala de los anillos de crecimiento (Bjorklund et al.,
2019). Es decir, esta variable suele cambiar a lo largo de una temporada de crecimiento y entre
temporadas, dependiendo de los cambios ya mencionados en las caracteristicas de la madera por
actividad diferencial del cdmbium vascular. Los intervalos de los valores de densidad de la madera
estudiados a nivel microscépico en un mismo anillo de crecimiento pueden ser enormes, y de hecho
siempre son mucho mayores que los que se pueden hallar a nivel de érgano, a nivel de individuo y
entre individuos de una misma especie. Por ejemplo, en un estudio de la variacién de la densidad
de la madera secada al aire (con un 12% de contenido de humedad) en anillos de crecimiento de
tres especies de gimnospermas mediante densimetria de Rayos-X y una escala de 134 a 142.5 um,
Decoux y colaboradores (2004) hallaron que el intervalo de valores de densidad secada al aire (con
un 12% de contenido de humedad) en un mismo anillo de crecimiento se encontraba entre 0.3y 1
g cm3. Sin embargo, esta microvariacion se vuelve imperceptible cuando se utilizan escalas
macroscopicas para estudiar la densidad de la madera, particularmente cuando comienza a

compararse la densidad de la madera entre distintos anillos de crecimiento (Bjorklund et al., 2021).
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La variacion de la densidad de la madera secada al aire es vital en los estudios dendrocronol6gicos
y ademas tiene grandes aplicaciones en la ecologia (Haartveit & Flete, 2006; Wassenberg et al.,
2015). Cuando se usa esta definicidn, es mas practico mantener el contenido de humedad durante
los andlisis, sobre todo cuando se usan métodos de microdensimetria (e.g., densimetria de Rayos-
X, intensidad azul, espectroscopia infrarroja o densimetria de alta frecuencia) dentro de los anillos
de crecimiento. En estos casos, dicha variacion se usa para delimitar a los anillos de crecimiento,
distinguiendo entre madera temprana y tardia (Walker & Dodd, 1988; Silva et al., 2019; Garcia-
Hidalgo et al., 2021; Quintilhan et al., 2021). De hecho, los valores minimos, méximosy promedio
de densidad de la madera registrados en un anillo de crecimiento han sido relacionados con
numerosos factores, por ejemplo, con cambios en las condiciones climaticas (Bouriaud et al., 2005;
Camarero et al., 2017), o se han usado como aproximaciones a la disponibilidad de agua para los

individuos en distintos momentos (Camarero et al., 2014; Pompa-Garcia et al., 2021).

3.4.1.2. Crecimiento concéntrico y excéntrico: madera de reaccion

Independientemente de la presencia o ausencia de anillos de crecimiento, el crecimiento radial en
el xilema secundario de los 6rganos lefiosos puede seguir dos patrones: (1) concéntrico, cuando los
incrementos radiales en el grosor de los 6rganos lefiosos son uniformes en todas las direcciones y
este crecimiento hace que el 6rgano visto de forma transversal se asemeje a un circulo en el que la
médula ocupa el centro (Figura 8-A); y (2) excéntrico, cuando los incrementos son asimétricos con
respecto a la médula, de modo que la médula esté desplazada fuera del centro tedrico del tallo (Fig.
7-B) y/o el érgano en cuestidn tenga un radio mas largo que el otro, asemejandose mas a una elipse
que a un circulo (Figura 8-C) (Biging & Wensel, 1988; Wiemann & Williamson, 2002; Kershaw

etal., 2017).
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Figura 8. Tipos de crecimiento radial en érganos lefiosos. (A) Diagrama de un tallo con un
crecimiento concéntrico. (B) Tallo de Castanea sativa con crecimiento excéntrico. Aunque la
figura del tallo se asemeja mucho a un circulo, la médula esta ligeramente desplazada de su centro.
(C) Tallo de Eperua falcata mostrando un crecimiento excéntrico, donde la figura del tallo se
asemeja a una elipse. M, médula; C, corteza. Modificado de Gardiner et al. (2014) y Ruelle (2014).

El crecimiento excéntrico en los drganos lefiosos estd determinado principalmente por la
produccion de madera de reaccion debido a una respuesta geotropica o tigmotrépica del cambium
vascular, ya que esto hace que el 6rgano crezca mas en el lado del tronco donde se produce tal
madera de reaccion (Butterfield & Meylan, 1980; Tsai et al., 2012; Badel et al., 2015; Ghislain &
Clair, 2017). La funcion de la madera de reaccion es mantener una orientacion del tallo o las ramas
ante inclinaciones (desde uno o dos grados) provocadas por la gravedad al crecer en un terreno
inclinado (gravitropismo), o por el empuje del viento o la carga de lianas (tigmotropismo)
(Gardiner et al., 2014; Wiedenhoeft & Eberhardt, 2021). La madera de reaccion se clasifica grosso
modo en dos categorias determinadas por la estrategia biomecéanica en la que el 6rgano mantiene
su compostura: madera de compresion y madera de tensién. La madera de compresion se produce
en las gimnospermas y se forma en la misma direccién en la que el érgano lefioso se desvia de su
orientacion, generando estrés compresivo en esta zona para corregir la orientacion (Ghislain &
Clair, 2017). Por otro lado, la madera de tensién es producida por las angiospermas y se forma en

la parte opuesta a la direccion en la que el 6rgano lefioso es desplazado, formando tension de
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traccion para reorientar el 6rgano (Wimmer & Johansson, 2014; Aiso et al., 2017). La madera de
reaccion es diferente en sus propiedades y estructura a la madera que no es de reaccién (llamada
coloquialmente ‘madera normal’) y a la madera opuesta, la cual tiene caracteristicas intermedias
entre la madera normal y la madera de reaccién, y se llama asi por su posicidon en el otro lado de la
médula en el 6rgano con respecto a la madera de reaccion (Plomion et al., 2001; Du & Yamamoto,
2007; Gardiner et al., 2014). En las gimnospermas, las células de la madera de compresion,
particularmente las traqueidas, suelen tener paredes celulares muy gruesas, por lo que la densidad
de la madera de compresion es mayor, en algunos casos hasta el doble de densa (Wimmer &
Johansson, 2014). En el caso de las angiospermas, es muy comun, pero no universal, que las fibras
de la madera de tension contengan la ‘capa G’ en sus paredes celulares secundarias; la capa G es
una capa con apariencia gelatinosa conformada Unicamente por celulosa (aunque también puede
contener trazas de lignina) y que reemplaza a la seccién Sz y en algunas especies también a la
seccion Sz de la pared secundaria (Ruelle et al., 2007; Ghislain & Clair, 2017). Otros tipos celulares
como los vasos y el parénquima radial y axial también cambian en su frecuenciay sus proporciones
pared-lumen (Gardiner et al., 2014). Debido a que los cambios en las caracteristicas anatomicas de
la madera de tensién son variados y estan generalmente relacionados con la identidad especifica
del individuo, la densidad de la madera de tensidén puede ser mayor, semejante, 0 menor que la
madera normal (Ruelle et al., 2007; Ruelle, 2014; Ghislain & Clair, 2017). Sin embargo, la madera
de tension suele ser menos densa, sobre todo en especies que presentan paredes celulares mas
delgadas y que no producen la capa G (Ghislain & Clair, 2017). Cabe mencionar que algunas
especies de angiospermas que no cuentan con elementos de vasos sino traqueidas para conduccién
vertical de agua, forman una madera muy similar a la madera de compresién en la direccién hacia

la que el 6rgano se inclina (Donaldson & Singh, 2016).
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Las reacciones geotropica o tigmotrépica del cambium vascular determinan de forma
preponderante las caracteristicas de la madera, incluyendo su densidad (Clair & Thibaut, 2014).
Por ello, es fundamental distinguir la madera de reaccion de la madera opuesta y de la madera
normal en la toma de muestras, pues de no hacerlo podrian pasar desapercibidas las posibles
relaciones entre la densidad de la madera normal y sus funciones (Fournier et al., 2014). Es
importante enfatizar que, si bien la forma excentrica de los 6rganos es un buen indicador de la
presencia de madera de reaccién, 6rganos aparentemente concéntricos a simple vista pueden
contener madera de reaccion (Timmell, 1986; Gardiner et al., 2014). Cabe mencionar que la madera
de reaccion puede identificarse mediante diferencias en la coloracién (la madera de compresion

suele ser mas oscura que la madera normal) o examinacion microscopica (Senalik & Farber, 2021).

En la naturaleza es comun hallar 6rganos con distintos grados de excentricidad (Biging & Wensel,
1988). En el caso de las ramas, la mayoria presentan crecimiento excéntrico en mayor o menor
medida, ya que su angulo de insercion con respecto al tallo induce la formacion de madera de
reaccion por estimulos geotropicos (Tsai et al., 2012). La concentracion de madera de reaccién en
el area transversal de los 6rganos también varia entre grupos taxonémicos. Los tallos de las
gimnospermas suelen tener grandes cantidades de madera de compresion que forman areas
uniformes en las que solo hay este tipo de madera, aunque esta madera también estd presente de
forma discontinua y en areas mas reducidas (Timmell, 1986). En el caso de las angiospermas,
aunque algunas especies concentran su madera de tension en ciertas areas, es comun que este tipo
de madera se mezcle con la madera normal, formando franjas discretas (Timmell, 1986). Gardiner
et al. (2014) ofrecen informacién méas amplia y detallada sobre la biologia de la madera de la

reaccion.
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3.4.1.3. Densidad de la madera y clasificaciones de la madera por edad, posicion y
funcion

Ademaés de las clasificaciones de la madera descritas en la seccion anterior, es necesario conocer
las clasificaciones de madera por posicion radial en el 6rgano, edad del cambium vascular, y
funcién, ya que, debido a los motivos detallados a continuacién, las caracteristicas de la madera
(entre las que se encuentra la densidad) se relacionan con estas clasificaciones. Asimismo, el
muestreo en un estudio para determinar la densidad de la madera debe disefiarse de acuerdo con la

necesidad de estudiar o no los tipos de madera en estas clasificaciones.

3.4.1.3.1. Madera juvenil y madera madura

Como ya se menciono, la madera se acumula de forma concéntrica. La actividad del cambium
vascular esta fuertemente relacionada con su edad, dado que las caracteristicas de la madera
producida en los primeros afos de vida de un individuo son muy variables (Moore & Cown, 2017).
Estas caracteristicas comienzan a hacerse homogéneas o reducir mucho su variacién debido a
cambios en la actividad del cdambium vascular que ocurren en edades méas avanzadas —de ahi que
se le llame maduro (Lachenbruch et al., 2011). Si las caracteristicas anatémicas y las propiedades
de la madera, incluyendo su densidad, estan determinadas por la edad del cambium vascular y sus
respectivos cambios de actividad durante la produccion de madera (i.e, cambios en la cantidad,
composicion y caracteristicas celulares de la madera producida), se pueden distinguir zonas a lo
largo del radio del 6rgano lefioso. En la ciencia de la madera se ha una clasificacion para delimitar
estas zonas, basandose en la posicion de la zona con respecto a la médula (Burdon et al., 2004;

Lachenbruch et al., 2011; Moore & Cown, 2017).

La clasificacion de la madera de acuerdo con su posicion con respecto a la médula la divide en tres

zonas: (1) madera juvenil (en inglés, juvenile wood), (2) madera madura (en inglés, mature wood),
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y (3) una zona de transicion entre ambas (Moore & Cown, 2017). La madera juvenil es la méas
cercana a lamédulay usualmente se caracteriza por variaciones significativas en sus caracteristicas,
muchas veces abruptas (Moore & Cown, 2017; Aloni, 2021). Este tipo de madera también se
produce en las secciones del tallo donde se insertan las ramas debido a la alta concentracion de
auxinas (Shmulsky & Jones, 2019; Aloni, 2021). Con el paso del tiempo, las caracteristicas de la
madera comienzan a estabilizarse, de modo que estas cambian de forma més gradual o se mantienen
uniformes (Lachenbruch et al., 2011). Estas diferencias en las caracteristicas de la madera permiten
distinguir zonas diferentes a lo largo del radio del 6rgano (Figura 9-A, C) (Wiedenhoeft &
Eberhardt, 2021), cuya delimitacion suele hacerse a partir de anillos de crecimiento o de la distancia
radial desde la médula; sin embargo, dicha delimitacion puede diferir mucho, incluso entre
individuos de una misma especie (Moore & Cown, 2017). La transicion de madera juvenil a madera
madura puede ocurrir entre los 5 y 38 afios (Lachenbruch et al., 2011) y esta determinada por
diferencias en la actividad hormonal; las concentraciones altas de auxinas y giberelinas constituyen

el principal factor que induce la formacién de madera juvenil (Aloni, 2021).

Se han propuesto tres hipétesis principales para explicar los cambios radiales en las caracteristicas
de la madera: (1) limitaciones del desarrollo, (2) limitaciones hidraulicas, y (3) limitaciones
mecéanicas (Lachenbruch et al., 2011). Bajo la hipotesis de limitaciones del desarrollo, los cambios
radiales en las caracteristicas de la madera se explican como el resultado de un proceso de
maduracion de las células del cambium vascular, es decir, las caracteristicas de las células de la
madera juvenil estan determinadas por las limitaciones de un tamafio reducido de las células
jovenes del cdmbium, y al madurar las células del cdmbium (y crecer en tamafio), estas comienzan
a producir madera “6ptima" de acuerdo con las condiciones en las que se encuentra el individuo

(Lachenbruch et al., 2011). La hipotesis de limitaciones hidraulicas establece que los cambios en
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las caracteristicas de la madera juvenil a madura se deben al cambio en los riesgos y las necesidades
hidraulicas de los individuos a lo largo de su vida (Lachenbruch et al., 2011). Por ejemplo, si un
individuo vive en un ambiente en el que el agua es un factor limitante, su madera juvenil tendra
caracteristicas que le brinden seguridad hidraulica (Mcculloh et al., 2014; Janssen et al., 2020).
Con el paso del tiempo, si sus raices se desarrollan hasta alcanzar una profundidad donde hay un
mayor suministro de agua, entonces seria posible la produccién de una madera que favorezca mas
las caracteristicas de conduccion y capacitancia de agua; ademas, esto permite proveer de agua a
un individuo con una talla mayor de forma eficaz y suficiente, ayudando a superar la resistencia al
flujo de agua en sus elementos conductivos (Lachenbruch et al., 2011). La hip6tesis de limitaciones
mecénicas explica los cambios de las caracteristicas de la madera como resultado de los cambios
en las necesidades mecénicas de los 6rganos conforme crece el individuo (Lachenbruch et al.,
2011). Los individuos jévenes con alturas bajas y tallos de didmetro reducidos requieren tener
mayor flexibilidad a factores externos, como el viento (James et al., 2017). Conforme el individuo
crece, se requiere madera que proporcione mas resistencia y rigidez para soportar adecuadamente
el peso del individuo (Hietz et al., 2013). Es importante aclarar que todas estas hipétesis tampoco
son mutuamente excluyentes, y puede ser que un mecanismo tenga mas influencia que otro en
distintas especies, en individuos de una misma especie y en 6rganos de un mismo individuo debido
a factores genéticos o como respuesta al contexto ambiental en el que se halle el individuo. Para
una discusion extensa sobre las distintas hipétesis para explicar los cambios en las caracteristicas
de la madera juvenil y madera madura, se recomienda consultar el trabajo de Lachenbruch et al.

(2011).
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3.4.1.3.2. Albura y duramen

Otra clasificacion importante de la madera en el eje radial se basa la participacion de la madera en
funciones fisiologicas y el almacenamiento de compuestos extraibles no estructurales
(Wiedenhoeft & Eberhardt, 2021). Con este criterio, la madera se divide en albura (en inglés,
sapwood) y duramen (en inglés, heartwood) (Wiedenhoeft & Eberhardt, 2021). La albura es el
nombre que recibe la zona del 6rgano lefioso que participa activamente en el proceso de transporte
y almacenamiento de agua, asi como otras actividades fisioldgicas (Butterfield, 2006); a su vez,
duramen es el término con el que se conoce la zona del 6rgano lefioso que no participa en las
actividades fisiologicas y que usualmente (pero no siempre) concentra una cantidad importante de
compuestos extraibles no estructurales (Taylor et al., 2002; Rathgeber et al., 2022). Aunque la
albura no carece de compuestos extraibles no estructurales (Grekin & Verkasalo, 2010), la
concentracion de estos en el duramen suele ser mucho mayor y esto puede producir una coloracion

distinta que permite delimitar el area del duramen (Taylor et al., 2002).

La madera recién producida participa en el transporte de agua y en los primeros afios de un
individuo es comun que la albura ocupe toda el area transversal de sus érganos (Donaldson et al.,
2016). Al crecer el individuo, la parte mas cercana a la médula (la de mayor edad) atraviesa
distintos procesos hasta transformarse en duramen. Estos procesos son: muerte de paréngquima,
formacion de embolismos y el cierre de las punteaduras entre células (lo que imposibilita el
transporte de agua), y la produccién de compuestos extraibles no estructurales por la albura, los
cuales se almacenan en las células inactivas fisiolégicamente (Taylor et al., 2002). Como resultado
de esta dindmica, en individuos adultos la albura es la zona mas externa del 6rgano y el duramen
se localiza en la cercania de la médula (Figura 9-B, D; Wiedenhoeft & Eberhardt, 2021). La

proporcion entre albura y duramen esta determinada tanto por pardmetros genéticos como por el
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ambiente (Kampe & Magel, 2013), y la edad a la que comienza a producirse el duramen es muy
variable entre géneros y especies, e incluso entre individuos de una misma especie. En las
gimnospermas el duramen comienza a producirse entre los 3y 70 afios (Hillis, 1999), y es esperable
que, con el paso del tiempo, el duramen llegue a ocupar la mayor parte del area transversal del
organo (Reyes-Garcia et al., 2012; Araujo & Paes, 2018). Para cuantificar la fraccion del area
transversal de la madera que corresponde al duramen se pueden hacer pruebas de tincion con una
amplia gama de reactivos, usualmente acompafiados de analisis macroscépicos, espectrometria, y

densimetria de Rayos-X, entre otros (Kutscha & Sachs, 1962; Kampe & Magel, 2013).

3.4.1.4. Patrones de la variacion radial de la densidad de la madera

Como se ha mencionado a lo largo esta seccién, la actividad del cAmbium puede diferir a lo largo
del tiempo en un mismo individuo u 6rgano debido a la influencia de distintos factores enddgenos
y exogenos; al mismo tiempo, estos cambios se traducen en modificaciones en las caracteristicas
de lamadera en el eje radial de los érganos (Lachenbruch et al., 2011; Wimmer & Johansson, 2014;
De Micco et al., 2016; Bjorklund et al., 2021). La densidad de la madera es una de las
caracteristicas que puede variar en el eje radial (Wiemann & Williamson, 2013), y aunque la
variacion de la densidad de la madera sea medida en funcion de la distancia a la médula, el principal
factor que la determina es la edad, variable que estd muy relacionada con la talla de los individuos

(Williamson & Wiemann, 2011).

Como resultado del estudio de la variacion de la densidad de la madera en el eje radial, se han
sugerido los siguientes patrones de la médula a la corteza: (1) el primero y mas frecuente consiste
en un aumento de la densidad de la madera (Woodcock & Shier, 2002; Nock et al., 2009; Hietz et
al., 2013; Osazuwa-Peters et al., 2014; Wassenberg et al., 2015; de Padua et al., 2019; Lehnebach

et al., 2019); (2) una disminucion de la densidad de la madera (Woodcock & Shier, 2002; Nock et
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al., 2009; Hietz et al., 2013; Wassenber et al., 2015); (3) constancia en los valores de densidad de
la madera (Wiemann & Williamson, 1989a; Woodcock & Shier, 2002; Wassenberg et al., 2015;
Lehnebach et al., 2019; Gonzalez-Melo et al., 2022); (4) una disminucién seguida de un aumento
en la densidad de la madera (Osazuwa-Peters et al., 2014); (5) un aumento seguido de una
disminucion en la densidad de la madera; y (6) variacion erratica en la densidad de la madera (i.e,
aumentos y disminuciones continuos y alternados) (Wiemann & Williamson, 2013; Wiemann &
Williamson, 2014). La mayoria de los aumentos y decrementos en la densidad de la madera se
explican mejor mediante una relacion lineal, aunque dicha relacion no sea perfecta (Wassenberg et
al., 2015). También se ha observado que la densidad de la madera cambia de forma exponencial,
principalmente en los primeros afos de vida del individuo (Wiemann & Williamson, 2012b, 2014).
La variacion radial de los valores de densidad de la madera esta determinada principalmente por la
identidad especifica del individuo; a nivel macroscopico se pueden registrar valores que van desde
0.01 g cm™ hasta casos extremos de mas de 0.3 g cm™ (Wiemann & Williamson, 1988; Wiemann
& Williamson, 1989b; Nogueira et al., 2005; Fayolle et al., 2013; Osazuwa-Peters et al., 2014;

Plourde et al., 2015; Wassenberg et al., 2015).

3.4.2. Variacién de la densidad de la madera en el eje longitudinal

Finalmente, la densidad de la madera también varia a lo largo del eje longitudinal de los 6rganos
lefiosos (Repola, 2006; Kord et al., 2010; Wiemann & Williamson, 2014; Kimberley et al., 2015;
Planck & MacFarlane, 2015). Aungue esta variaciéon ha sido interpretada como resultado de la
combinacion de las variaciones radiales de la densidad de la madera a lo largo del eje longitudinal,
asi como de las proporciones de madera juvenil/madera madura y albura/duramen presentes en
distintas posiciones longitudinales (Figura 9), se reconoce que también hay un efecto independiente

de la distancia longitudinal con respecto a la base de tallo (Alteyrac et al., 2006; Wassenberg et al.,
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2015; Longuetaud et al., 2017; Billard et al., 2020), el cual puede deberse en parte a que hay una
mayor cantidad de madera de reaccion en posiciones mas altas del individuo, las cuales estdn méas

expuestas a la fuerza del viento (Knapic et al., 2011; Viheré-Aarnio & Velling, 2017).

Otro aspecto que es importante considerar son las secciones irregulares de madera que se forman
en el tallo a la altura de la copa en &rboles. Debido a la reaccion del cambium vascular a las altas
concentraciones de auxinas producidas por las yemas axilares durante la formacion de ramas, la
madera producida en estos puntos tiene caracteristicas muy similares, si no es que iguales, a las de
la madera juvenil (Amarasekara & Denne, 2002; Burdon et al., 2004; Moore & Cown, 2017).
Algunos autores se refieren a este tipo como “madera formada en la copa”, en una clasificacion

distinta a la dicotomia madera juvenil-madura (Burdon et al., 2004).

Asi como se han detectado patrones de densidad de la madera a lo largo del eje radial, ha sucedido
lo propio a lo largo del eje longitudinal. EI calculo del promedio de la densidad de la madera por
secciones radiales ha revelado patrones contrastantes que se observan al moverse desde la base al
apice del tallo: el promedio disminuye; aumenta; disminuye y posteriormente aumenta; disminuye,
aumenta y vuelve a disminuir; o se mantiene constante (Repola, 2006; Sette et al., 2012; Wiemann
& Williamson, 2014; Longuetaud et al., 2017; Sagang et al., 2018). La diferencia en la densidad
de la madera a lo largo del eje longitudinal puede ser superior a 0.1 g cm, aunque por lo general
es menor que este valor (Wiemann & Williamson, 2014; Longuetaud et al., 2017). Es importante
mencionar que, si bien la variacion de la densidad de la madera sobre el eje longitudinal ha sido
muy estudiada para especies importantes econdmicamente, esta variacion es casi totalmente
desconocida para especies tropicales y las que no son comerciales o que no crecen como arboles,

y en los 6rganos que no son tallos (Wiemann & Williamson, 2010; Wiemann & Williamson, 2014).
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(A)

Madera juvenil

()

Figura 9. Proporcion de las distintas clasificaciones de la madera en el eje longitudinal (A, B) y
radial (C, D) del tallo de un arbol adulto. La linea punteada en (A, B) indica el punto donde se
hicieron los cortes transversales (C, D). (A) y (C) corresponden a madera juvenil y madura, (B) y
(D) a albura y duramen. Notese como las clasificaciones se sobreponen y difieren en ciertas areas,
y como la proporcién de madera juvenil y de albura es mayor mientras mas cerca se esta del apice

de los tallos.

3.4.3. Particularidades de la variaciéon de la densidad de la madera en ramas y raices

La densidad de la madera ha sido estudiada principalmente en tallos, tanto en su eje longitudinal
como en el radial. Por el contrario, la densidad de la madera en ramas y raices con crecimiento
secundario ha sido menos estudiada, aunque estas también son 6rganos muy importantes de las
plantas. Este sesgo también se observa en los registros analizados durante la revision del presente
trabajo: de los 305 trabajos revisados en los que se determind la densidad de la madera o se hicieron

comentarios relevantes al respecto, en 43 el andlisis se hizo en ramas y solo en cuatro fue para
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raices, en comparacion con los 289 registros en los que se estudiaron los tallos. En esta seccion se
discuten algunas particularidades sobre la densidad de la madera en estos drganos poco estudiados,
considerando que la informacion sobre la variacion de la densidad de la madera en ramas y raices,
asi como sobre los métodos para su medicion, es considerablemente menor que la correspondiente

a los tallos.

En ecologia, muchas veces se ha supuesto que la densidad de la madera en las ramas es igual a la
densidad de la madera de los tallos y viceversa. Esta consideracion se basa en el supuesto de que
la densidad de la madera esté sujeta en todo el individuo a un fuerte control genético, y con este
fundamento se aprovecha el hecho de que la toma de muestras de madera en las ramas puede ser
mucho maés préctica o facil que en los tallos (Williamson & Wiemann, 2010; Jiang et al., 2015).
Sin embargo, este no siempre es el caso, ya que puede haber diferencias significativas entre los
valores de densidad de la madera entre los distintos érganos en un mismo individuo. Por lo tanto,
para poder estimar adecuadamente la densidad de la madera del tallo a partir de las mediciones en
las ramas, primero es necesario averiguar qué relacion existe entre los valores de una y otra
(Williamson & Wiemann, 2010; Sarmiento et al., 2011; Schuldt et al., 2013; He & Deane, 2016;

Dadzie et al., 2018; MacFarlane, 2020).

El crecimiento de la madera en las ramas presenta algunas particularidades. Como se comentd
antes, debido a la alta concentracidn de auxinas en las inserciones, la madera de las ramas es muy
similar a la madera juvenil producida en el tallo debido a la forma en que estas hormonas influyen
en la actividad del cAmbium (Burdon et al., 2004; Moore & Cown, 2017). Por esta razon, si los
tallos presentan una variacion radial grande, esta podria no ser detectada si se analiza la madera de
las ramas, puesto que no estarian examinando las propiedades de la madera madura (Wiemann &

Williamson, 2012a). Ademas, las ramas son mucho mas propensas a producir madera de reaccion,
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la cual por lo general ocupa una fraccion mayor en estos 6rganos debido a que estos suelen estar
inclinados (Rosner, 2017), aunque las ramas también pueden presentar una variacion radial propia

mientras mayor sea su didmetro (Billard et al., 2020).

La ecuacion para estimar la densidad de la madera en los tallos a partir de su densidad en las ramas
mas utilizada en ecologia es la propuesta por Swenson y Enquist (2008), la cual fue recomendada
por Pérez-Harguindeguy y colaboradores (2013) en su trabajo New Handbook for Measurement of
Plant Traits (estos ultimos autores admiten que la relacion entre la densidad de la madera de tallos
y ramas puede variar entre especies). Esta ecuacion se desarrollé a partir de datos de gravedad
especifica bésica obtenidos en ramas y tallos de arboles y arbustos de un bosque premontano
hdmedo neotropical, y permite estimar en arboles la densidad de la madera de tallos como funcion

de la densidad de la madera de sus ramas, de la siguiente manera:
Dr=1.411 x Dr

y en arbustos como:
D1=1.134 x Dr.

En ambas ecuaciones, Dt corresponde a densidad basica del tallo y Dr a la densidad basica de la
rama. Desafortunadamente, el método para desarrollar estas ecuaciones estuvo marcado por varios
errores metodologicos importantes (Williamson y Wiemann 2010): las muestras tomadas de la
madera de tallos no fueron ponderadas adecuadamente por area, en las determinaciones de volumen
y peso de las muestras se incluyé a la médula, las muestras fueron secadas a una temperatura menor
a la recomendada (60 °C) (ASTM, 2014) y/o el tamafio de muestra fue muy reducido (1 o 2

individuos por especie).
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La mayoria de las ecuaciones propuestas para estimar la densidad de la madera en ramas a partir
de la densidad de la madera de tallos consideran que la relacion entre ambas es de caracter lineal
(Cuadro 3). MacFarlane (2020) llevé a cabo un metanalisis con valores de densidad de la madera
de ramas y tallos de 78 especies 0 géneros de angiospermas y gimnospermas arbdreas que crecen
en Estados Unidos de América, clasificAndolos en distintos tipos funcionales de acuerdo con la
longevidad de sus hojas y su posicion en el dosel o sotobosque; este analisis le permitié reconocer
patrones distintivos. Por ejemplo, en las gimnospermas estudiadas, la densidad de la madera en las
ramas era mayor que la densidad de la madera en los tallos cuando esta Gltima era baja, pero al
aumentar la densidad de la madera en los tallos la densidad de la madera de las ramas comienza a
parecerse a la primera hasta llegar a ser casi igual. En el caso de las angiospermas caducifolias
estudiadas encontrd tres patrones: (1) la relacion era de 1 a 1 (i.e., sin diferencia), (2) la densidad
de la madera de ramas era mayor a la de tallos, o (3) la densidad de la madera de ramas era menor
que la de los tallos. Un hallazgo importante fue que en los casos en los que la densidad de la madera
de ramas era mayor que la de los tallos, la diferencia era menor en las angiospermas que en las
gimnospermas. Por otra parte, al relacionar las proporciones de las densidades de la madera en
ramas y tallos con la posicion que ocupan las especies en el dosel, MacFarlane encontrd que las
especies mas dominantes en el dosel tenian ramas con madera mas densa, mientras que para las
especies del sotobosque la proporcion densidad de la madera de ramas/tallos era menor.
Finalmente, sus resultados sugieren que las estimaciones pueden mejorar si se incluyen otras

variables, por ejemplo, la filogenia o la clasificacion por tipos funcionales.
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Cuadro 3. Ejemplos de relaciones encontradas entre la densidad de la madera de tallos (DM1) y
ramas (DMR)

Relacion Obijeto de estudio Fuente

Arboles y palmeras de un bosque Dugue et al. (2017)

— 0.953
DMr=1.067 x (DMg) Neotropical himedo

DMy =1.411 x DMg Arboles en un bosque Neotropical Swenson y Enquist (2008)
premontano himedo
DM1=1.134 x DMg Arbustos en un bosque Neotropical

premontano himedo

DMgr=1.1 DMy Individuos de Calycophyllum Weber et al. (2015)
spruceanum en la Amazonia

DM+ 10% mayor que DMgr 565 especies de arboles de bosques Sarmiento et al. (2011)
hamedos en la Guyana Francesa

La densidad de la madera en raices lefiosas ha sido ain menos estudiada que en las ramas; sin
embargo, esto no significa que este no sea un rasgo funcional de vital importancia para entender
cémo cambian las propiedades hidraulicas en el eje rama-brote (Fortunel et al., 2014; Baer et al.,
2021). Cada uno de los tipos de 6rganos de las plantas esta sometido a presiones ambientales
particulares que dan lugar a cambios en las caracteristicas de la madera y haciendo que la densidad
de su madera sea diferente. Por ejemplo, Santini et al. (2018) reportaron que en seis especies de
angiospermas la densidad de la madera diferia hasta mas de 0.2 g cm™ entre la albura de las raices
y de las ramas, y que la madera de las raices era menos densa que la madera de ramas en casi todas
las especies excepto una. En un estudio realizado con Populus balsamifera subsp. trichocarpa,
Baer et al. (2021) encontraron que la densidad de la madera en las raices era 0.168 g cm menor
que en los tallos, en coincidencia con otros estudios que también sugieren un patrén general en el
que la densidad de la madera en raices es menor que la de los tallos o las ramas en magnitudes
similares (Kiaei & Moya, 2015; Longui et al., 2017; Longui et al., 2018). A pesar de estas

generalidades, tambien hay reportes de que la densidad de la madera en las raices puede ser muy
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similar a la de tallos y ramas (Fortunel et al., 2014; Zhao et al., 2018). Estos reportes sefialan la
importancia de estudiar la densidad de la madera de raices por separado, y la necesidad de llevar a
cabo nuevas investigaciones sobre las relaciones entre la densidad de la madera entre distintos

organos.

3.5. Implicaciones de la variacion en los valores de la densidad de la madera

Como se explicé antes, la densidad de la madera es una propiedad que se deriva de forma compleja
del arreglo de los componentes de los tejidos y la arquitectura celular de la madera; por esta razén
se han identificado tantas relaciones con distintos aspectos ecolégicos y fisioldgicos de las plantas
lefiosas. Sin embargo, es notable el grado en el que los ecélogos han subestimado la variacion de
la densidad de la madera, lo cual se puede deber a las unidades con las que se presenta normalmente
(g cm). Al estudiar las propiedades mecanicas de la madera, es necesario darse cuenta de que un
aumento tan pequefio de los valores de densidad de la madera como 0.005 g cm™ (lo que equivale
a mas de la mitad del valor minimo identificado en tejidos lefiosos de plantas) puede traducirse en
un aumento significativo y positivo en todas las propiedades mecanicas de la madera (Kasal, 2004),
incluyendo el médulo de ruptura, el médulo elastico, la méxima fuerza compresiva y la rigidez y
fuerza de la madera (Niklas & Spatz, 2012). Todo esto se ve reflejado a su vez en la biomecénica
de los tallos, afectando pardmetros importantes como la altura critica de pandeo, la cual se relaciona
con la altura que puede alcanzar un arbol antes de que se presente un fallo mecanico (Fournier et
al., 2013), y el tamafio de copa que puede soportar un tallo (lida et al., 2012; Larjavaara, 2021) y
sus ramas, lo cual finalmente influye en la resistencia de estos o6rganos a fuerzas externas como el
viento, la carga de lianas o el impacto de objetos (Anten & Schieving, 2010; van Casteren et al.,

2012; Badel et al., 2015).
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Otro aspecto de gran importancia se refiere a como la precision de las estimaciones de la biomasa
aérea de las plantas lefiosas es afectada significativamente por la inclusion de la variacion de la
densidad de la madera a nivel intraespecifico e intraindividual en las ecuaciones alométricas
correspondientes (Mitchard et al., 2014; MacFarlane, 2015; Preece et al., 2015; Mensah et al.,
2016; Nam et al., 2016; Bojorquez et al., 2020). Particularmente en el caso de los arboles, las
estimaciones de biomasa mejoran considerablemente si se incluye tanto la variacion radial como
la vertical de la densidad de la madera en los tallos (Wiemann & Williamson, 2012a; Wiemann &
Williamson, 2014; Planck & MacFarlane, 2015; Wassenberg et al., 2015; Billard et al., 2020) y si
se incluyen por separado los valores de densidad de la madera en tallos y ramas, cuya diferencia

puede ser considerable (Planck & MacFarlane, 2015; Billard et al., 2020; Petras et al., 2021).

En sintesis, una de las razones que explican el uso tan difundido de la densidad de la madera dentro
del enfoque de rasgos funcionales es su potencial como un indicador que permite aproximarse a
aspectos ecoldgicos fundamentales, asi como a una estimacion de otros rasgos de las plantas
lefiosas cuya medicién directa seria tardada y costosa (Chave et al., 2009; Beeckman, 2016). En
este contexto, para reevaluar el desempefio de la densidad de la madera como un indicador basico
de la funcionalidad vegetal y a fin de determinar cudles relaciones estdn mas generalizadas y tienen
mayor fuerza, es indispensable hacer los mejores esfuerzos con el fin de obtener valores cada vez
mas precisos en individuos, especies y comunidades. Sin embargo, los antecedente revisados aqui
dejan claro que este intento se seguira viendo obstaculizado por el uso de métodos diferentes o
poco estandarizados para la medicion de la densidad de la madera, ya que son precisamente estas
diferencias las que pueden estar produciendo la variacion (o la falta de variacion) registrada en los
valores de densidad de la madera que alimentan las bases de datos y los estudios ecologicos

(Williamson & Wiemann, 2010; Beeckman, 2016; da Pascoa et al., 2020).
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4. MUESTREO PARA LA DETERMINACION DE LA DENSIDAD DE LA MADERA

La medicion de la densidad de la madera puede requerir mucho tiempo, esfuerzo y recursos.
Ademaés, se debe sefialar que en este proceso se causa dafio en mayor o menor medida a los
individuos muestreados, dependiendo de la técnica usada para obtener las muestras. Por ende, es
urgente no solo reducir las fuentes de error en la medicion de la densidad de la madera, sino también
planear el muestreo de acuerdo con los objetivos de investigacion, con la intencién de disminuir
tanto como sea posible el nimero de muestras a nivel de especie y a nivel de individuo, pero al
mismo tiempo logrando capturar la mayor parte de la variacion existente entre especies, entre
individuos de una misma especie y entre los componentes de un mismo individuo, segin sea

necesario para el estudio en cuestion.

Esto implica la necesidad de hacerse varias preguntas antes de proceder a la toma de muestras de
madera. ¢La intencion es explorar la relacion que existe entre la densidad de la madera y la
arquitectura del tallo o la fisiologia del individuo? ¢Es necesario capturar la variacién radial de la
densidad de la madera del componente a analizar? ;Cuales son las formas de crecimiento de las
especies que se incluirdn en el muestreo? ¢(Cual es el estado de la vegetacion (por efecto del
disturbio) en la que queremos obtener las muestras? ¢Cudl es el intervalo de tiempo de vida en el
que se va a estudiar a los individuos? Estas interrogantes y sus respectivas recomendaciones seran
abordadas en el presente apartado. Asimismo, se exploran métodos alternativos de estimacion de
densidad de la madera que son usualmente utilizados en la ciencia forestal y ciencia de materiales,

analizando las ventajas y desventajas potenciales que puede tener su uso en estudios ecologicos.
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4.1. Métodos para el muestreo de la densidad de la madera

El primer paso para la medicion de la densidad de la madera es la extraccion de muestras en campo
o la estimacién in situ de la densidad de la madera. Dependiendo de las circunstancias, esta tarea
puede ser la que consuma mas tiempo y recursos en el estudio de esta propiedad de la madera.
Antes de proceder a examinar la forma adecuada de capturar la variacion, aqui se describen y
discuten brevemente los métodos de obtencién de muestras de madera y de estimacion de la
densidad de la madera in situ (métodos indirectos no destructivos). Cabe aclarar que estan
disponibles otros trabajos sobre los diversos métodos que se revisan en este apartado (Grissino-
Mayer, 2003; Williamson & Wiemann, 2010; Gao et al., 2012, 2017; Schimleck et al., 2019), en
los cuales se analiza a detalle los contextos tedricos, las limitaciones y recomendaciones técnicas,
y se hacen comparaciones de los diferentes usos en el campo de la ciencia forestal. Por esta razon,
para cada método se presenta una descripcion breve y se incluyen referencias especializadas a estos

trabajos para que el interesado pueda consultarlas en caso de que desee profundizar en él.

Existen varios métodos para medir la densidad de la madera y estos pueden dividirse en directos o
indirectos (Arni¢ et al., 2021). En los métodos directos se determinan los valores volumétricos y
gravimétricos de la madera para posteriormente calcular su densidad. En los métodos indirectos,
se mide otra variable y la densidad de la madera se estima a partir la relacion que tenga con esta
variable. Algunos métodos indirectos no requieren de la extraccién de muestras de los individuos,
pero todos los métodos directos si lo requieren (Arni¢ et al., 2021). Independientemente de si se
trata de métodos directos o indirectos, si estos no requieren la extraccion de madera o si la
extraccion de madera no involucra la muerte del individuo, se clasifican en general como métodos
no destructivos de extraccion de muestras (Gao et al., 2017). Por el contrario, los métodos de

medicion de la densidad de la madera que provocan la muerte del individuo durante la extraccion
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de este tejido se conocen como métodos destructivos (Gough & Barnes, 1984). Esta seccion se
centra en los métodos de extraccion de muestras de madera y los métodos indirectos que no
requieren extraer muestras de madera. Los procedimientos de laboratorio para los métodos directos
e indirectos que requieren procesamiento de laboratorio seran abordados en el apartado 5. Medicion

de la densidad de la madera en laboratorio.

4.1.1. Métodos destructivos de extraccion de muestras

En general, los métodos destructivos para la medicién de la densidad de la madera (y de otras
propiedades de este tejido) necesitan la obtencion de grandes volimenes de madera, lo que conduce
a la muerte de los individuos de los que se extraen las muestras. En este caso, los dérganos suelen
segmentarse en discos (Figura 10). La obtencién de grandes volumenes de madera mediante la
destruccion del individuo ofrece tres grandes ventajas: (1) se puede determinar de manera efectiva
la variacién radial y vertical de la densidad de la madera en el tallo; (2) se puede identificar la
presencia de madera de reaccion y otros detalles de la madera, como cicatrices de insercidn de
ramas 0 madera podrida, los cuales pueden pasar desapercibidos al extraerse una cantidad menor
(o ninguna) de madera, y (3) estos métodos permiten hacer las estimaciones de biomasa mas
precisas posibles (Longuetaud et al., 2017; Billard et al., 2020; da Pascoa et al., 2020). A pesar de
este ultimo punto, es necesario considerar que estos métodos no son una opcion viable ni ética para
especies en peligro de extincion o individuos presentes en areas protegidas (Gao et al., 2017). Un
problema adicional que presentan los métodos destructivos son los recursos, el equipo y la logistica
necesarios para procesar volumenes grandes de madera, en especial para el secado necesario para
la determinacion de masa anhidra (Huynh et al., 2021), ademéas de que no permiten hacer varias
mediciones en un mismo individuo u 6rgano a lo largo del tiempo (Kahl et al., 2009; Gao et al.,

2017).

59



Altura total

R T

Figura 10. Método destructivo de extraccion de muestras para medicion de la densidad de la
madera. En este caso el arbol fue talado y se tomaron siete discos correspondientes a siete alturas
del tallo.

4.1.2. Métodos no destructivos de extraccion de muestras

Los métodos no destructivos no requieren la extraccion de madera del individuo, 0 no necesitan
extraer un volumen de madera suficientemente grande como para causarle la muerte. Las mayores
diferencias entre los métodos de esta categoria estan en las caracteristicas de las muestras obtenidas

y los instrumentos con las que se obtienen.

4.1.2.1. Taladros de incremento

Los nucleos de incremento son cilindros de madera obtenidos por medio de un taladro de
incremento o taladro de Pressler, instrumento que debe su nombre al apellido de su inventor, Max
Pressler (1866). EI mecanismo del taladro de incremento es simple: un barreno hueco de cierto

diametro con punta aserrada perfora al érgano lefioso con el empuje de su operador cuando este
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gira un mango conectado al barreno (Grissino-Mayer, 2003). Una vez que se consigue la
profundidad deseada en el 6rgano, se utiliza un extractor (también conocido como bayoneta) que
separa la madera que quedo6 en la parte interna del barreno del tronco y lo separa de este,
obteniéndose asi un ndcleo de incremento con un diametro similar al de la parte hueca del barreno

(Figura 11; Grissino-Mayer, 2003)

Figura 11. Toma de nucleos de incremento. (A) Perforacion con el taladro de Pressler (de 12 mm
de diametro) para tomar nucleos de incremento. (B-C) Nucleos de incremento obtenidos con este
instrumento. Tomado de Estopa et al. (2017).

El taladro de incremento es el instrumento mas utilizado para la extraccion de muestras de madera
y es muy utilizado en dendrocronologia y para la obtencion de muestras en ciencia forestal y
ecologia para medir la densidad de la madera (Williamson & Wiemann, 2010; Pérez-Harguindeguy

etal., 2013; Tsen et al., 2016). La ventaja de usar taladros de incremento radica en el potencial de
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obtener muestras que abarquen toda o gran parte de la variacion radial de la densidad de la madera
en los dérganos (siempre y cuando sea posible perforar para obtener una muestra que abarque la
madera desde la corteza hasta la médula), sin causar la muerte inmediata del individuo y
provocéndole el menor dafio posible (Wiemann & Williamson, 2012a). Sin embargo, es importante
recalcar que, a pesar de considerarse una técnica que no causa la muerte inmediata del individuo,
es inevitable causar un dafio de magnitud y consecuencias variables, principalmente la
descomposicion en el interior del 6rgano y una abertura que brinda la oportunidad para la entrada
de patdgenos (Wunder et al., 2013; Neo et al., 2017). Incluso se han registrado casos en los que la
toma de ndcleos de incremento resultd en la muerte de los individuos (Tsen et al., 2016; Gao et al.,
2017), aunque también hay estudios demogréficos de hasta quince afios de duracién que no han
encontrado un aumento significativo en la mortalidad de los individuos perforados con taladros de
incremento (Helcoski et al., 2019). Por supuesto, hay que considerar que el intervalo de tiempo en
el que se han desarrollado estos estudios demograficos puede ser insuficiente para determinar como
impacta la obtencién de nucleos de incremento en escalas mayores de tiempo (Van Mantgem &

Stephenson, 2004; Tsen et al., 2016; Helcoski et al., 2019).

Para disminuir los dafios al individuo, por un tiempo se sugirieron tratamientos de las heridas, los
cuales consisten en obstruir el hueco provocado por el taladrado y/o aplicar topicamente
preparaciones que prevengan o disminuyan el establecimiento de hongos (Phipps, 1985). Sin
embargo, tanto su uso como la investigacion referente al tratamiento de heridas han cesado al
publicarse trabajos que sefialan que, si bien retrasan los efectos de descomposicion, los tratamientos
no tienen efectos significativos a largo plazo e incluso algunos agravan el dafio (Grissino-Mayer,
2003; Tsen et al., 2016). Al respecto, Tsen et al. (2016) han sugerido que la investigacion de

tratamientos de heridas provocadas por los nacleos de incremento debe ser reevaluada con rigor

62



estadistico, aplicaciones de tratamiento correctas, y una adecuada evaluacion de la evolucion de la
herida con indicadores correspondientes. Tsen et al. (2016) también destacaron la existencia de
tratamientos que en su momento resultaron prometedores pero que no recibieron la atencion

necesaria.

Ademas de la posibilidad de dafio y consecuente mortalidad al tomar las muestras de madera, la

obtencion de ndcleos mediante taladros de incremento tiene varias desventajas:

1. El proceso de extraccion de nucleos mediante taladros de incremento requiere una gran
inversion de esfuerzo y tiempo. Es dificil conseguir nucleos que abarquen desde la corteza
hasta la médula en un primer intento (Wiemann & Williamson, 2012a).

2. Untaladro de incremento comercial es un equipo costoso y fragil. Se espera que un barreno
de incremento con un correcto manejo y un adecuado mantenimiento permita extraer
cientos 0 miles de nucleos en maderas de relativamente baja densidad (Grissino-Mayer,
2003). El costo del equipo aumenta desproporcionadamente con el aumento en el didmetro
y la longitud del barreno (se pueden conseguir taladros de incremento marca Haglof con un
diametro minimo 4.35 mm y una longitud minima de 10 cm, hasta taladros de 12 mm de
diametro y 100 cm de longitud, con precios en 2022 que fluctian desde 180.00 hasta mas
de 2000.00 délares estadounidenses, respectivamente).

3. Mientras méas densa sea la madera por perforar y mayor el didmetro y longitud de los
nacleos de incremento, mas dificil es el proceso de extraccion. Las maderas con una
densidad a partir de 0.6 g cm™ ya son consideradas muy densas, e intentar perforarlas con
los taladros de incremento estandar puede provocar un deterioro mas rapido o directamente

dafos irreversibles en las herramientas (Maeglin, 1979; Grissino-Mayer, 2003).
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4. Durante la perforacion, la friccién puede causar la compresion del nicleo de madera, lo que
hace que tenga un volumen menor al del barreno, y a su vez puede llevar a sobreestimar la
densidad de la madera. Esta compresion se puede disminuir consiguiendo un taladro de
mayor diametro, con el costo y esfuerzo adicional que eso conlleva (Taras & Wabhlgren,
1963; Williamson & Wiemann, 2010).

5. Otros problemas operativos surgen al intentar conseguir un nucleo que abarque desde la
corteza hasta la médula. Estos han sido revisadas extensamente por Williamson y Wiemann
(2013), quienes afirman que: (1) los taladros utilizados pueden no tener la longitud
suficiente como para lograr perforar hasta la médula porque el radio del érgano es mayor;
(2) los 6rganos pueden tener centros huecos o podridos incluso en individuos vivos, por lo
que no existe médula a la cual alcanzar; y (3) el crecimiento excéntrico del 6rgano puede

dificultar encontrar la médula.

Es importante tener un conocimiento adecuado de cdmo manejar y dar el mantenimiento necesario
aun taladro de incremento. Algunos ejemplos de guias para la operacion de taladros de incremento:
son: Maeglin (1979), Phipps (1985), Grissino-Mayer (2003) y UWICER (2017). De igual forma,
se debe procurar causar el menor dafio posible al individuo, disminuyendo los intentos por llegar a
la médula, asi como considerar la posible reaccion que tendrén los individuos a la perforacion (Tsen
et al., 2016). Si la especie de la que se desea obtener muestras forma anillos de crecimientos, un
localizador de medula puede ser de gran ayuda para tomar una muestra adecuada en la menor

cantidad de intentos posibles (Josza, 1988).
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4.1.2.2. Accesorios y alternativas a los taladros de incremento

Algunos tecnodlogos de la madera han intentado solventar las dificultades de los taladros de
incremento proponiendo el uso de accesorios que faciliten la perforacion en maderas mas densas y
tallos con diametros grandes, o disefiando herramientas que funcionan de forma similar, pero mas
econdémicas. Algunas alternativas propuestas son los taladros de incremento improvisados
(Bobadilla et al., 2018; Olale et al., 2019), algunos taladros comerciales pero disefiados para
potenciar el movimiento giratorio de perforacion con gasolina (aunque no suelen ser precisamente
baratos), y disefios de soportes para mantener los taladros fijos durante el proceso (Krottenthaler et
al., 2015; Kagawa & Fujiwara, 2018; Caetano-Andrade et al., 2021). Sin embargo, aln se sigue
trabajando en la busqueda de una solucion 6ptima entre eficacia, costo y practicidad en campo (por
ejemplo, los soportes mencionados son costosos, requieren un proceso complejo y tardado de

ensamble, y pesan demasiado, lo que hace muy dificil su uso durante el trabajo en campo).

Por otra parte, cuando no es necesario capturar la variacion radial, se pueden obtener muestras de
madera mediante sierras (Kahl et al., 2009), cuchillos especializados o taladros que pueden extraer
astillas de madera (Grundelius, 1990; Via et al., 2005; Kuyah et al., 2013; Martinez et al., 2020;
Ugulino et al., 2020). Si bien estas herramientas no permiten conocer la variacién radial o estudiar
las caracteristicas del duramen en individuos adultos, si pueden ser utilizadas en individuos jovenes
0 cuando Unicamente se necesita medir la densidad de la madera mas externa, por ejemplo, para

relacionar la densidad de la madera con las funciones y propiedades hidraulicas en tallos maduros.

4.1.2.3. Métodos indirectos y no destructivos

Retomando lo expuesto sobre los métodos indirectos, es decir, los que permiten estimar la densidad
de la madera a través de la medicion de otra variable porque se conoce la relacion que tiene esta

ultima con la densidad de la madera, hay algunos procedimientos que no requieren de la extraccion
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de muestras de madera, sino que permiten hacer la medicion de la densidad de la madera in situ.
Estos métodos hacen posible la obtencion de mediciones en menos tiempo y con menos esfuerzo
que los métodos destructivos y los que necesitan la extraccion de madera, a cambio de una menor
precision en los valores de densidad de la madera. Como ya se menciono, esta seccion no cubre
extensamente todos los métodos que pertenecen a esta categoria, sino solo los mas relevantes de
acuerdo con las busquedas sistematicas realizadas al inicio y durante el estudio. Por ejemplo, en
esta revision no se profundiza en las herramientas de emision acustica, ya que, si bien pueden servir
para determinar la densidad de la madera y son un método indirecto y no destructivo, su uso
requiere en primer lugar estimar el médulo de elasticidad de la madera, para posteriormente estimar

la densidad.

4.1.2.3.1. Pilodyn

El Pilodyn Wood Tester (abreviado como Pilodyn) es uno de los métodos indirectos méas antiguos
utilizados en el campo forestal para estimar la densidad de la madera. Se trata de un instrumento
que tiene una aguja accionada por un resorte (Figura 12-A). Al insertar esta aguja en la madera
usando una energia de impacto constante (usualmente 6 o 18 J), se registra la penetracion en el
tejido. Dicha penetracion (medida en mm) esta correlacionada negativamente con la densidad de

la madera (Gao et al., 2017; Silva et al., 2019; Karlinasari et al., 2021).

El Pilodyn permite hacer mediciones rapidas y sus estimaciones de la densidad de la madera son
suficientemente certeras como para clasificar a las maderas en categorias gruesas (sin que la
identidad especifica o la dureza de estas afecte su precision; Karlinasari et al., 2021), inicamente
haciendo dafio al abrir una herida pequefia en la corteza de los individuos (Gao et al., 2012). Sin
embargo, las mediciones obtenidas con el Pilodyn pueden desviarse considerablemente del valor

real de densidad de la madera, por lo que no es una técnica muy recomendable (Wang et al., 1999;
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Gao et al., 2012). Ademas, el Pilodyn solo permite estimar la densidad de la madera més externa
en el érgano y requiere varias mediciones en su circunferencia (Gao et al., 2017); de hecho, con
frecuencia las mediciones se ven afectadas por cambios en el contenido de humedad en el individuo
(si suceden debajo del punto de saturacion de las fibras) o por la presencia de madera de reaccion
(Karlinasari et al., 2021), aunque las mediciones también pueden hacerse en segmentos removidos
de madera. El Pilodyn puede ser de gran utilidad en ecologia cuando se requiere estimar la densidad
de la madera en una especie o un género en donde esta variable aln no ha sido estudiada, y ademas
esto puede servir como un antecedente para preparar mejor el muestreo y asi determinar la densidad
de la madera con un método mas preciso. Si se desea aprender mas sobre el uso del Pilodyn para

la medicién de la densidad de la madera, se recomienda ver el trabajo de Pilegaard (2000).

4.1.2.3.2. Resistografo

El resistografo es un instrumento que inserta una broca de 1.5 0 3 mm de diametro a un ritmo
constante en la madera utilizando el mecanismo de un taladro comun (Figura 12-B; Gao et al.,
2017). Conforme la broca penetra en la madera, el instrumento registra el perfil de resistencia a la
perforacion a intervalos de 0.1 mm (Schimleck et al., 2019). La densidad de la madera se estima
a partir de la resistencia a la perforacion. Debido a que con este instrumento se puede obtener un
perfil radial de resistencia a la perforacion, también es posible estimar la variacion radial de la
densidad de la madera, incluso relacionandola con los anillos de crecimiento; de hecho, los valores
de resistencia a la perforacion pueden explicar entre 44 y 97% de la variacion en la densidad de la
madera (Couto et al., 2013; Barria et al., 2017; Gao et al., 2017), lo cual puede ser muy util en

estudios ecoldgicos cuando la variacion radial de la densidad de la madera es relevante.

A pesar de este potencial, el resistografo tambien tiene desventajas. La principal es su costo muy

elevado (alrededor de siete mil euros en 2022). Desde una perspectiva mas metodologica, otra gran
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desventaja es que la precision en la estimacion disminuye conforme penetra la broca debido a que
algunas astillas de madera se adhieren a la aguja, provocando cambios en el ritmo de perforacion
y por lo tanto en la resistencia registrada a la perforacion (Gao et al., 2012). Asimismo, la broca es
flexible, por lo que esta se puede desviar del eje radial del 6rgano al penetrar en la madera y afectar
los registros de resistencia a la perforacion, e incluso dafiar la aguja. Estos riesgos se ven agravados
mientras mas densa es la madera (Schimleck et al., 2019). Ademas, para mejorar sustancialmente
la precision de las estimaciones es necesario calibrar los modelos de relacion con la medicion de
la densidad de la madera mediante métodos més precisos (Tomczak et al., 2022). Es importante
también mencionar que algunos estudios sugieren que la resistencia a la perforacion esta influida
por el contenido de humedad de la madera, aunque este efecto necesita ser investigado con méas
detalle (Schimleck et al., 2019). Para conocer mas sobre la metodologia para realizar el analisis de
los perfiles resistograficos y como obtener datos de densidad de la madera de los mismos se

recomienda revisar los trabajos de Thomczak et al. (2022) y de Acufa et al. (2011).

4.1.2.3.3. Torsiébmetro

El torsiometro es un instrumento que permite medir la torsién cuando se introduce una broca en la
madera, y se trata esencialmente de un accesorio a los taladros de incremento (Figura 12-C) (Gao
etal., 2012, 2017). Debido a que la torsidn esté relacionada con la densidad de la madera, el trabajo
de laboratorio se hace innecesario, pues esta variable se puede estimar directamente. Los valores
de torsion registrados por el torsiGmetro explican entre 70 y 96% de la variacién de la densidad de
la madera (Gao et al., 2017). Sin embargo, esta precision solo se ha estudiado en algunas especies,
principalmente las de interés comercial (Nicholls & Roget, 1977; Cown, 1978; Gao et al., 2017).
El torsiometro tiene la ventaja de ser mucho mas barato que el Resistografo, con un valor de

alrededor de 100 ddlares de Estados Unidos en 2022. Sin embargo, tiene como desventajas que su
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precision todavia ha sido poco estudiada y que su disefio solo permite estimar la densidad de la

madera més externa en el 6rgano vegetal (Gao et al., 2017).

Figura 12. Diferentes métodos indirectos para la estimacién de la densidad de la madera. (A)
Pilodyn, (B) Resistdgrafo, y (C) Torsiometro acoplado con un taladro de incremento. Tomado de
Ferreira et al. (2020) y Gao et al. (2017).

4.2. Muestreo para la medicion de la densidad de la madera de plantas individuales
Como se discutio en el apartado 3, la densidad de la madera varia en los érganos a lo largo de dos
ejes principales: el radial y el longitudinal. La densidad de la madera también varia entre 6rganos,
poblaciones y comunidades. Por estas razones, el tema central de esta seccion es como se debe
muestrear la madera para capturar de forma éptima la variacion de su densidad en estos distintos

niveles de organizacion, dependiendo de la pregunta de investigacion.
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4.2.1. Muestreo en arboles

El método de muestreo de madera en arboles que permitiria la mejor captura posible de la variacion
en los ejes longitudinal y radial incluiria los siguientes pasos: (1) talar el arbol, (2) dividir el tallo
en numerosos discos de acuerdo con la altura del individuo, y (3) tomar dos 0 mas muestras radiales
opuestas en cada uno de los discos. EI mismo procedimiento tendria que repetirse para las ramas
de diferentes clases de diametro y en distintas posiciones. Sin embargo, este método ideal
requeriria, ademas del sacrificio del individuo, una gran inversion de tiempo y recursos que muy
pocas veces es justificable (Wassenberg et al., 2015; Billard et al., 2020). Afortunadamente, debido
a la enorme atencion que ha recibido el estudio de la densidad de la madera en arboles y sus tallos,
no es necesario un muestreo tan intensivo como este para poder capturar adecuadamente la
variacion de densidad de la madera, de forma comparable a este método hipotético. Muchos
estudios han abordado la cuestion de cuéles son las posiciones 6ptimas, las caracteristicas de la
muestra y el nimero de muestras para determinar la variacion de la densidad de la madera en el eje
radial y longitudinal de los tallos (e.g., Wiemann & Williamson, 2012b; Kimberley et al., 2015;

Wassenberg et al., 2015; Billard et al., 2020).

4.2.1.1. Variacion radial

Si se desea conocer como varia la densidad de la madera en el eje radial de ramas o tallos, lo cual
es necesario cuando se estudia la densidad de la madera para mejorar las estimaciones de biomasa,
0 si se quiere determinar la variacion ontogenética de las caracteristicas de la madera en un
individuo, o a lo largo de un eje sucesional, es necesario tomar muestras que abarquen el radio
completo del érgano, es decir, desde la médula hasta la corteza, para posteriormente ponderar la
variacion radial de acuerdo con el area transversal correspondiente a los distintos valores de

densidad de la madera en el 6rgano (Williamson & Wiemann, 2010). Para seleccionar a los
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individuos de los que se tomardn muestras de madera para estudiar la variacion radial de su
densidad, se debe considerar su edad (en caso de conocerse) o su talla, puesto que la variacién
radial, si la hay, corresponde a la edad del individuo (Williamson & Wiemann, 2011). Los
individuos jovenes y las ramas pueden no presentar la variacion radial completa en la densidad de
la madera, sino Unicamente la densidad de la madera juvenil del tallo. (Sette et al., 2012; Zieminska

et al., 2013; He & Deane, 2016; Moore & Cown, 2017).

Es posible capturar la variacion radial al obtener un disco, una cufia o un ndcleo que abarque de la
madera proxima a la corteza hasta la médula (Figura 13). Cuando se obtiene una funcién que
describe como varia la densidad de la madera a lo largo del eje radial para una especie y esta
funcién es lineal, se puede seguir la aproximacion de Williamson y Wiemann (2012), tomando
nacleos de incremento a 2/3 o 1/6 de la distancia radial hacia la médula; esto es posible porque al
conocer la funcién que describe la variacion radial, se puede estimar con precision como cambia
la densidad de la madera en la direccion radial (Hackenberg et al., 2015; Wassenberg et al., 2015).
Sin embargo, no todos los patrones de variacion radial de la densidad de la madera son lineales,
por lo que se desaconseja tomar fracciones de la variacién radial en especies de las que se
desconoce la forma de su variacién radial (Wiemann & Williamson, 2012b). Estudios recientes
sugieren que los patrones de variacién no lineal son muy comunes en especies arboreas tropicales,
por ejemplo, cuando la densidad de la madera disminuye al principio para luego aumentar

(Osazuwa-Peters et al., 2014; Lehnebach et al., 2019).

71



Figura 13. Formas de segmentacion de muestras para estudiar la variacion radial de la densidad de
la madera. (A) Seccionamiento de un disco en cufias o tiras que abarquen la variacion radial. (B)
Obtencidn de nucleos de incremento o ‘tiras’ que abarquen el radio del 6rgano.

Un gran obstaculo en la obtencion de muestras de madera que capturen adecuadamente la variacion
radial de la densidad de la madera es la presencia de madera de reaccion; esto puede obstruir la
investigacion de las relaciones de la densidad de la madera o impedir la cuantificacion de la
variacion radial, ya que la reaccion del cambium al estrés geotropico se convierte en el factor
dominante en la densidad de la madera (Micko et al., 1982; Stahl, 1998; Barnett & Jeronimidis,
2003; Christensen-Dalsgaard et al., 2007; Leblon et al., 2013; Donaldson & Singh, 2016; Rosner,
2017; Viherd-Aarnio & Velling, 2017). Si se obtuvo un disco del individuo muestreado, en el
laboratorio se pueden hacer los anélisis o las observaciones correspondientes para identificar qué
seccion corresponde a madera de reaccion, y asi utilizar la madera normal presente en el disco para
hacer las mediciones (Helama et al., 2010; Dadzie et al., 2018). En caso de que la técnica elegida
sea el taladro de incremento, se recomienda evitar arboles que estén inclinados, que presenten
crecimiento excéntrico o que estén creciendo en pendientes (Williamson & Wiemann, 2010; Tene

et al., 2011; Pérez-Harguindeguy et al., 2013; Schimleck et al., 2019; Martinez-Sancho et al.,
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2020). Sin embargo, con frecuencia no es posible hallar individuos que no estén creciendo en
pendientes inclinadas o que tengan crecimiento concentrico. En el primero de estos casos, se
recomienda tomar la muestra de forma perpendicular a la direcciéon en la que el 6rgano esta
inclinado o el eje mas largo del 6rgano, ya que de esta manera se pueden evitar los radios
correspondientes a la madera de tension y la madera opuesta (Figura 14) (Todoroki et al., 2021).
En el segundo caso, hay que recordar que el crecimiento concéntrico es raro en la naturaleza, por
lo que es normal hallar érganos con distintos grados de excentricidad, aunque no presenten madera
de reaccion. Cuando es posible identificar la excentricidad de los 6rganos, se recomienda tomar
muestras correspondientes a los radios mas largo y mas corto en los discos, y en caso de la
obtencidn de nucleos de incremento, si la excentricidad es muy pronunciada, la recomendacion es

tomar muestras de madera que abarquen el didmetro mas largo, para después promediar los valores

de ambas muestras radiales (Wiemann & Williamson, 2012b; da Pascoa et al., 2020)

Figura 14. Ejemplo de la forma correcta para obtener una muestra que abarque el radio de un
organo con madera de reaccion. La toma de muestras se hace perpendicular al diametro mas largo
(i.e., radio mas largo y corto) del 6rgano excentrico, evitando abarcar la madera de tension. MO,
Madera opuesta; MT, madera de tension.
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Una sugerencia atendida con mucha frecuencia en el &mbito forestal es la de tomar nucleos de
incremento desde una misma direccion con base en los puntos cardinales (i.e. norte-sur o este-
oeste), como parte de los esfuerzos para estandarizar la toma de muestras en una poblacion o una
comunidad. Al respecto, Raymond y Muneri (2001) reportaron que para el muestreo de Eucalyptus
globulus y E. nitens la direccion norte-sur o este-oeste no tuvo un efecto significativo en los valores
de densidad de la madera registrados en las poblaciones estudiadas. Esto implica que puede
seguirse un mismo eje de muestreo con respecto a los puntos cardinales, pero esto no es
imprescindible en los casos en los que se requiera adoptar la estrategia de muestreo para érganos

inclinados.

Para el muestreo de ramas, es indispensable considerar la presencia de madera de reaccion, puesto
que se espera que haya una concentracion importante de este tipo de madera, con frecuencia
superior a la de tallos (Dadzie et al., 2016). Algunos autores sugieren tomar las muestras alejadas
de las inserciones al tallo y los “collares” (en inglés, collar branch) o verticilios de ramas (Zhao et
al., 2020). Si se ignora la presencia de madera de reaccion se pueden distorsionar las relaciones
entre la densidad de la madera y la fisiologia del individuo, o las relaciones entre la densidad de la

madera de tallos y ramas (Spicer & Gartner, 1998; Rosner, 2017; Sergent et al., 2020).

4.2.1.2. Variacién longitudinal

Recordando los conceptos revisados en el apartado 3, la variacion longitudinal de la densidad de
la madera en los tallos de los arboles se puede interpretar como la variacion radial en distintos
puntos longitudinales; por lo cual la variacion longitudinal es de carécter tridimensional
(Williamson & Wiemann, 2010; Wassenberg et al., 2015). Histéricamente, la variacion radial de
la densidad de la madera se ha estudiado a la altura del pecho (1.3 m sobre el suelo), tanto en

ecologia como en ciencia forestal, debido a la practicidad de tomar muestras en esta posicion
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(Williamson & Wiemann, 2010; Pérez-Harguindeguy et al., 2013). Sin embargo, varios estudios
han sugerido otras alturas a las que se puede obtener muestras que representen mejor la variacion
en el &rbol, considerando particularmente la necesidad de no derribar el arbol y ahorrar tiempo y
recursos en el procesamiento de muestras. Estas alturas muchas veces son relativas a la altura total
del arbol y varian de acuerdo con la especie y su tipo de variacién longitudinal (Wassenberg et al.,

2015).

Wassenberg et al. (2015) propusieron que la media de la densidad de la madera de tallos de &rboles
que presentan una variacion longitudinal lineal se puede aproximar dependiendo de su forma
tridimensional. Si el tallo se asemeja a un paraboloide, el mejor punto para aproximarse a la
densidad media de la madera del arbol en el eje longitudinal es tomando una muestra radial a 1/,
de su altura. En caso de que el arbol tenga una forma mas bien coénica, el punto 6ptimo para
aproximarse a la densidad media del arbol se encuentra entre 1/, y 1/, de la altura del arbol. Para
poner a prueba la validez de estas propuestas, dichos autores usaron métodos destructivos para
estudiar la variacion de la densidad de la madera de Castanopsis hystrix, Erythrophleum fordii,
Mytilaria laosensis, Pinus massoniana, Quercus petraea y Toona sinensis. Aungue algunas
especies no presentaban una variacion longitudinal lineal, los resultados indicaron que tomar una
muestra radial a 1/, de la altura total de un individuo ofrecia una muy buena aproximacion a la
media de la densidad de la madera del tallo correspondiente (con un valor maximo de 1% de
desviacién relativa promedio con respecto a esta) de entre las posiciones estudiadas. Sin embargo,
como parte de los resultados, la toma de un ndcleo a la altura del pecho también fue muy precisa,
con una desviacion relativa promedio de 2% con respecto a la densidad de la madera media del

arbol.
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Entre los trabajos revisados, el valor radial de densidad de la madera obtenido a la altura del pecho
tiende a ser muy cercano, o incluso ser el punto 6ptimo de muestreo, para aproximarse a la media
de la densidad de la madera en el arbol. En un estudio con clones de Salix spp., Villegas y Marlats
(2005) encontraron que de entre 18 posiciones longitudinales de muestreo, una muestra radial a la
altura del pecho (1.3 m) era la mas apropiada predecir la media de la densidad de la madera de
tallos de S. babylonica var. sacramenta (R? = 80.3%). En un estudio semejante de la variacion
longitudinal de esta propiedad en individuos de Pinus sylvestris, Picea abies, Betula pendula y B.
pubescens, Repola (2006) hallé que, si se consideraba el valor radial estimado a la altura del pecho
como indicador de la densidad media de la madera del arbol, el error de prediccion variaba entre

0.022y 0.001 g cm.

Por mucho tiempo, la informacién de la variacion longitudinal de la densidad de la madera estuvo
sesgada hacia especies que habitan en zonas templadas y que se aprovechan econémicamente,
mientras que la informacidon sobre especies tropicales era sumamente escasa (Wiemann &
Williamson, 2014). El trabajo de da Péascoa et al. (2020) representa el primer gran acercamiento al
estudio de puntos de muestreo dptimo y variacién longitudinal de la densidad de la madera en zonas
tropicales, al estudiar mediante un muestreo destructivo la relacién entre los valores de densidad
de la madera obtenidos a 0, 25, 50, 75 y 100% de la altura total del arbol en 1671 individuos
correspondientes a 348 especies de cinco tipos de vegetacion de Minais Gerais en Brasil. Mediante
modelos y simulaciones con los valores obtenidos, estos autores hallaron que los tres mejores
puntos de muestreo en el eje longitudinal de un arbol, considerando la disyuntiva costo-precision
eran los siguientes, en orden descendente: 25y 50% de la altura total del arbol, 25% de la altura
total del arbol, y 0% de la altura total (nivel del suelo), en caso de que se estén estudiando arboles

de gran altura.
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Todos estos resultados sugieren que en situaciones donde se desconozca la variacion longitudinal
de un tallo, tomar una muestra radial entre 1/, y 1/, de la altura del arbol, o a la altura del pecho en
caso de arboles de gran altura, es una aproximacion adecuada al valor medio de densidad de la
madera del tallo. Hay que tener en cuenta que solo en casos en los que se estén analizando los
valores de densidad de la madera de especies dominantes para estimaciones de biomasa
(Wassenberg et al., 2015; da Pascoa et al., 2020), o para la calibracion de tecnologias LIDAR
(Hackenberg et al., 2015; Demol et al., 2021), la variacion longitudinal en varios puntos a lo largo

del tallo puede ser fundamental y justificable.

4.2.2. Muestreo en arbustos

La densidad de la madera en especies arbustivas ha sido menos estudiada que la densidad de la
madera de arboles, y esto se ha hecho principalmente en estudios ecoldgicos que usan a la densidad
de la madera como una aproximacion a las funciones fisioldgicas y las estrategias ecoldgicas de
los individuos (Martinez-Cabrera et al., 2011; Morales et al., 2015; Fajardo, 2022; Kutchartt et al.,
2022), aunque algunos estudios también han incluido esta informacion como un pardmetro en
modelos alométricos para la estimacion de biomasa (e.g., Conti et al., 2013; Paul et al., 2016;
Randriamalala et al., 2022). Hasta ahora, estos estudios han mostrado que la densidad de la madera
de los arbustos suele ser en promedio mayor que la de los arboles presentes en el mismo tipo de
vegetacion (Kanawijia et al., 2013; Fajardo, 2022). En su conocido protocolo para la medicion de
rasgos funcionales de plantas, Pérez-Harguindeguy et al. (2013) sugieren obtener las muestras en
arbustos, dependiendo de las dimensiones del tallo, a una altura de 10-40 cm sobre el suelo en caso
de tallos de didmetros < 6 cm, y a 1.3 m sobre el suelo para los tallos con un diametro > 6 cm. En
la mayoria de los trabajos revisados en los que se enfocaron en ramas y tuvieron un enfoque

ecologico se siguio esta recomendacion, aunque en algunos casos se opté por tomar las muestras

77



en una posicion méas baja o un poco més alta (e.g., Ackerly, 2004; McCulloh et al., 2015;
Goldenberg et al., 2020; Kutchartt et al., 2022). La conveniencia de estas posiciones bajas de
muestreo radica en que permite obtener el mayor volumen posible de madera en drganos que son
relativamente pequefios en comparacion con los de los arboles. También hubo un par de estudios
en los que se muestrearon ramas y la densidad de la madera obtenida en ellos fue utilizada como
una medida de la densidad media del tallo, aunque la relacién entre uno y otro se desconocia 0 no

fue explorada (Russo et al., 2010; Zieminska et al., 2015).

Los tamafios relativamente reducidos de los 6rganos de los arbustos parecen ser la razén por la cual
la variacion radial y longitudinal de la densidad de la madera no se analiza en este tipo de plantas
(en ninguno de los 38 estudios encontrados en la basqueda correspondiente a arbustos se analizd
la variacion en estos dos ejes), quiza bajo el supuesto de que la variacion no es significativa en ellas
(Lachenbruch et al., 2011). Sin embargo, este puede ser un supuesto falso puesto que, como ya se
comentd antes, la densidad de la madera varia principalmente con la edad, aunque la distancia
radial con respecto a la médula esté estrechamente correlacionada con la edad (Williamson &
Wiemann, 2011). Por lo tanto, hace falta més investigacion sobre la variacion de la densidad de la
madera en 6rganos de arbustos, tanto en el eje radial como en el longitudinal, para determinar los
puntos 6ptimos de muestreo en sus respectivos érganos. Por otra parte, aunque existe la posibilidad
de que haya un porcentaje significativo de madera de reaccion en arbustos, solo cuatro estudios
consideraron su posible presencia en el muestreo y la medicion de esta variable (Zieminska et al.,
2013, 2015; Fajardo, 2022), uno de los cuales buscaba especificamente identificar la relacion entre

la talla de los individuos y la formacion de madera de reaccion (Aiso et al., 2017).
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4.2.3. Muestreo en lianas

El estudio de la densidad de la madera en lianas y sus implicaciones también ha recibido mucho
menos atencion que las especies arboreas (Roeder et al., 2019; Kacamak et al., 2022). Los datos
disponibles indican que la densidad de la madera en lianas suele ser en promedio menor a la de
arboles (Zhu & Cao, 2009; Chen et al., 2016; Buckton et al., 2019; Arildo Souza Dias et al., 2020;
De Guzman et al., 2021), o similar (Zhu et al., 2017; Fajardo, 2022). Llama la atencién que en
ninguno de los estudios ecologicos revisados que analizaron la densidad de la madera en lianas (en
esta busqueda ningun registro pertenecid a otra categoria de enfoque de estudio) se siguieron las
recomendaciones de Pérez-Harguindeguy et al. (2013), pero un par de los estudios utilizaron la
misma ubicacién de muestreo propuesto por Gerwing et al. (2006) para el censo general de lianas
(1.3 m sobre el punto de enraizamiento; van der Sande et al., 2013; Kagamak et al., 2022). En la
mayoria de los estudios enfocados a esta forma de crecimiento, las muestras de madera se tomaron
en ramas (Zhu & Cao, 2009; Dias et al., 2019; De Guzman et al., 2021; Zhang et al., 2022) o en

un punto ubicado lo més cerca posible del suelo (Kusumoto et al., 2013; Villagra et al., 2021).

Como en el caso de los estudios enfocados en especies arbustivas, ningn método considero la
variacion radial y longitudinal de la densidad de la madera de las lianas. Sin duda, este es un topico
que requiere mas investigacion, a fin de poder determinar la magnitud de la variacion de densidad
de la madera y los puntos dptimos de muestreo. Ademas, al igual que en caso de los arbustos,
ningun estudio considerd la presencia de madera de reaccion, pero en este caso dicha decision es
justificable: la incidencia de madera de reaccién en lianas es muy rara debido a que se apoyan de

otras plantas para su soporte (Gallenmdiller et al., 2001).
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4.2.4. Muestreo en cactaceas

Entre las distintas categorias de plantas lefiosas incluidas en la presente revision, la familia
Cactaceae destaca por contar con la menor cantidad de informacion sobre la densidad de su madera,
y por un amplio margen. Los cuatro registros considerados como relevantes e incluidos en esta
revision reportaron los valores de densidad de la madera correspondientes a ocho especies del
género Pereskia (P. guamacho, P. aureiflora, P. zinniflora, P. portulacifolia, P. marcanoi, P.
quisqueyana, P. bleo y P. lychnidiflora), las cuales destacan entre las cactaceas por no tener tallos
suculentos, y a Cereus jamacaru, Pilosocereus collinsii, Pachycereus pecten-aboriginum
(Sampaio & Silva, 2005; Edwards, 2006; Romero et al., 2020) y Pachycereus pringlei (Niklas et
al., 1999), en este ultimo caso habiendo sido estudiada esta variable como densidad aparente del
tallo. Esto significa que solo existen valores para densidad de la madera para 12 de las 800-1860

especies pertenecientes a esta familia (Breslin et al., 2021).

Sampaio y Silva (2005) midieron la densidad de la madera de individuos de Cereus jamacaru, un
cacto columnar. Los valores de la densidad de la madera (variable reportada con este término, el
cual es inexacto porque se mantuvo explicitamente la corteza en las muestras), reportada en el
estudio fue de 0.45 g cm®. Por otro lado, Edwards (2006) report6 valores promedio de densidad de
la madera para las especies de Pereskia de entre 0.57 y 0.70 g cm, con un promedio general de
0.63 g cm* para todas las especies analizadas, obtenido a partir del muestreo de madera de sus
ramas distales. En un estudio realizado por Niklas et al. (1999) con Pachycereus pringlei en el que
no calcularon la densidad béasica de su madera, estos autores construyeron un modelo geométrico
para determinar el area transversal que ocupan las costillas de los tallos (conformadas por
peridermis y madera) en individuos adultos de esta especie, considerandolos como la unién de n

triangulos; este modelo puede servir de base para una investigacion profunda del papel de la
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densidad de la madera en la biomecanica de los tallo y la biomasa de individuos con formas
similares. Finalmente, Romero et al. (2020) reportan valores promedio de densidad de la madera
para individuos adultos de Pilosocereus collinsii y Pachycereus pecten-aboriginum de 0.39 y 0.40
g cm, respectivamente, a partir de muestras tomadas a 0.3 m sobre el suelo. El estudio de la
densidad de la madera en cactéceas es indispensable para las mejorar las estimaciones de biomasa
de la vegetacion donde su presencia es importante, como parte del estudio de la biomecénica de
sus 6rganos 0 como una aproximacion a las propiedades hidraulicas del tejido (Romero et al.,
2020). Por estas razon, esta claro que se necesita mas informacion antes de proceder a discutir una
metodologia Optima y precisa para la medicion de la densidad de la madera en cactéceas; a pesar
de esto, se ha sugerido tomar muestras cercanas a la base del tallo y distinguir entre condiciones de
la madera de acuerdo con su estado de lignificacion, usualmente dependiente de la edad y la
posicion con respecto al eje longitudinal y radial del tallo (Reyes-Rivera et al., 2015; Vazquez-

Sanchez et al., 2017).

4.3. Muestreo para la medicién de la densidad de la madera en poblaciones y
comunidades

Una vez establecido el muestreo para capturar la variacion de la densidad de la madera en 6rganos
e individuos, el siguiente paso tiene que ver con la forma adecuada de capturar la variacion de la
densidad de la madera en poblaciones y comunidades. En este aspecto, escoger un tamario de

muestra suficiente u 6ptimo se vuelve fundamental.

4.3.1. Tamafo de muestra en poblaciones
El tamafio de muestra para la medicion de la densidad de la madera en poblaciones ha sido un tema
controversial desde mucho tiempo en los estudios ecologicos, debido a que muchas veces los

tamanos de muestra resultan ser insuficientes. Williamson y Wiemann (2010) hicieron una critica
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fuerte sobre este punto en su revision sobre la metodologia de la medicion de la madera en ecologia,
y sefialaron que tamafios de muestra < 5 individuos eran insuficientes para capturar la variacion.
Este tamafio minimo de muestra para poblaciones también ha sido recomendado por Pérez-
Harguindeguy et al. (2013), quienes ademas sugirieron un numero de 10 individuos como tamafo
Optimo de muestra. Otros estudios revisados relacionados con plantaciones de especies de interés
econdmico (Raymond y Muneri, 2001; Raymond, 2006; Jordan et al., 2007) sugieren usar entre 8
y 15 individuos como tamafio éptimo de muestra para una poblacion. En particular, Raymond y
Muneri (2001) ofrecen un ejemplo de cdmo cambia el tamafio de muestra Optima al estudiar a
plantaciones de Eucalyptus globulus y E. nitens: ellos encontraron que la obtencién de ocho
nacleos de incremento (un nacleo por individuo) permitia tener una precision en la estimacion de
densidad de la madera a nivel de sitio de + 0.02 g cm™, y que, para lograr reducir tal error a la
mitad, jera necesario tomar nucleos de 32 individuos! (Figura 15). Si bien el tamafio 6ptimo de
muestra puede verse afectado por la especie a la que pertenece el individuo y ademas los ambientes
heterogéneos puedan causar mayor variacion en la densidad de la madera, adoptamos aqui la
recomendacion de usar un tamafio de muestra de diez individuos en caso de requerirse una alta
precision, siempre y cuando esto sea posible. Sin embargo, un tamafio de muestra de cinco
individuos también parece ser una opcion valida. Algunos casos en los que se podria considerar
fundamental el uso de tamafios de muestra de diez 0 mas individuos seria para especies dominantes
que contribuyan de forma importante a la biomasa de la comunidad (Wassenberg al., 2015; Billard

et al., 2020).
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confianza del 95%

Mitad de laamplitud intervalo de

Numero de individuos muestreados

Figura 15. Numero de individuos de Eucalyptus globulus y Eucalyptus nitens que fueron
necesarios para estimar el valor medio de la densidad de la madera del sitio con varios niveles de
precision. La precision estd expresada como la mitad del intervalo de confianza del 95% en
unidades de densidad (kg m=), a partir del uso de un método destructivo de arboles enteros o la
toma de nucleos de incremento. Modificado de Raymond y Muneri (2001).

4.3.2. Valores promedio de la comunidad sin considerar la identidad especifica

En algunos casos es necesario contar con una aproximacion rapida a la densidad de la madera de
parcelas enteras, independientemente de la identidad especifica de los arboles presentes en ellas
(Picard et al., 2012; da Pascoa et al., 2020). En estos casos, suele seguirse la recomendacion de la
FAO (Food and Agriculture Organization) de muestrear aleatoriamente 100 individuos por parcela
(Picard et al., 2012). Sin embargo, en un estudio reciente elaborado a partir del anlisis de una base
de datos de densidad de la madera obtenidos mediante métodos destructivos y ponderando la
densidad de la madera por area transversal y volumen, da Pascoa et al. (2020) concluyeron que en
comunidades de sabana, bosque tropical caducifolio, bosque tropical subcaducifolio, bosque
tropical perennifolio y bosque tropical hUmedo en Minas Gerais, Brasil, es posible obtener la media
de densidad de la madera con un coeficiente de variacion estable con muestras tomadas de entre
30y 70 individuos. Aunque el estudio realizado por dichos autores tiene una cobertura geogréafica

reducida y ademas se ha identificado que puede haber un error significativo en la estimacion de la
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biomasa comunitaria si esta se basa en la densidad promedio del sitio sin considerar las identidades
especificas (e.g., Phillips et al., 2019), en realidad si ofrece una alternativa prometedora para
determinar la densidad promedio de la madera en comunidades donde se desconocen las

identidades especificas.

4.4. Consideraciones para el transporte y almacenamiento de muestras

Inmediatamente después de haber extraido las muestras de madera de los individuos seleccionados,
estas deben ser mantenidas en condiciones adecuadas durante el transporte y almacenamiento
previo a la medicion de las magnitudes de la densidad de la madera, evitando en lo posible la
pérdida de humedad. Como se menciond en el apartado 3, es practicamente imposible asegurar que
el contenido de humedad (CH) de las muestras no haya disminuido durante la extraccion de los
individuos y que este CH se mantenga por encima del punto de saturacion de fibras (Berry &
Roderick, 2005; Zieminska et al., 2020). A pesar de esto, es crucial evitar la pérdida de humedad
restante que estas contengan con el fin de facilitar el proceso posterior de saturacion de la madera

(Chave, 2006; Williamson & Wiemann, 2010).

Dado que la pérdida de contenido de humedad de la madera depende de la humedad relativa del
ambiente, la cual esta determinada a su vez por la temperatura del aire y su contenido de humedad,
son estas dos variables las que deben ser controladas, ya sea disminuyendo la temperatura y/o
elevando la humedad del ambiente en la que se encuentran las muestras (Glass & Zelinka, 2021).
Los estudios revisados en el trabajo describen diversos procedimientos para conseguir esto durante
el transporte de muestras, que van desde la colocacion de las muestras en bolsas resellables llenas
con papeles o toallas hiumedas (Rosner, 2017), hasta su introduccion en viales sellados y hieleras
(Ukrainetz & O’Neill, 2010). No existe un sistema predilecto y cualquier método que logre

disminuir o evitar la pérdida de contenido de humedad es aceptable.
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Por otra parte, se ha reportado que, si el contenido de humedad de una muestra de madera
disminuye a niveles muy por debajo de su punto de saturacion de las fibras, su volumen puede no
regresar a su estado original, verde o saturado, a pesar de que la muestras se vuelvan a hidratar
(Barnett y Jeronimidis, 2003). Por esta razon, Williamson y Wiemann (2010) advierten que la
rehidratacion de muestras que pasaron previamente por un proceso de secado es un error
metodologico en la medicion de la densidad de la madera. La diferencia entre el volumen saturado
original y rehidratado es de aproximadamente 1% (Barnett y Jeronimidis, 2003). Por ejemplo, en
una comparacién de la densidad de la madera de muestras con volumen verde y muestras que
fueron rehidratadas durante 14 dias tras un proceso de secado en horno, Nogueira et al. (2005)
hallaron que la densidad de estas Ultimas fue 2.5% mayor a las no rehidratadas, lo que significa
que el volumen rehidratado no volvio a su estado normal. En este ejemplo, el peso de las muestras
rehidratadas condujo a una sobreestimacion de la densidad de la madera. Por ello, conservar el
contenido de humedad lo més posible ayudara a evitar este tipo de subestimacion de volumeny la

subsecuente sobreestimacion de la densidad de la madera.

Otro aspecto importante para el transporte y almacenamiento de las muestras es evitar la
propagacién de hongos. La infestacion por hongos puede suceder si las muestras se mantienen en
condiciones himedas y temperaturas templadas durante mucho tiempo, y esto puede provocar la
pudricion de la madera, proceso que es mas comun en estudios ecoldgicos de lo que se piensa (e.g.,
Henry et al., 2010), principalmente en maderas muy ligeras. Una posibilidad para para evitarlo es

dejar las muestras expuestas al aire en lugares secos 0 mantenerlas a temperaturas muy bajas.
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5. MEDICION DE LA DENSIDAD DE LA MADERA EN LABORATORIO

Si la medicidn de la densidad de la madera no se lleva a cabo in situ mediante una técnica indirecta
no destructiva, entonces se requiere un procesamiento en laboratorio, ya sea para medir el volumen
y la masa anhidra para después calcular con esos valores la densidad de la madera de las muestras,
o con el fin de utilizar una técnica indirecta para estimarlas. EI primer método es conocido como
el método gravimétrico y volumétrico para la medicion de la densidad de la madera, puesto que su
medicion requiere de determinar el valor de masa anhidra (analisis gravimétrico) y el volumen
saturado por separado. En este apartado se revisan las cuestiones mas relevantes relacionadas con
la medicion de la densidad de la madera en el laboratorio. Asimismo, se describen brevemente
distintos métodos indirectos para la estimacion de esta variable, aunque para estos Gltimos no se
profundizard en su contexto tedrico y los aspectos técnicos, sino que su revision se limita a

mencionar sus ventajas y desventajas, asi como su posible utilidad en estudios ecoldgicos.

5.1. Métodos directos para la medicion de la densidad de la madera

Los métodos directos para la medicién de la densidad de la madera son los que requieren gue se
hagan mediciones gravimétricas y volumétricas para determinar la masa anhidra y el volumen
saturado de la muestra de madera. De hecho, estos son los métodos mas utilizados para determinar
la densidad de cualquier material y la madera no es la excepcion: entre los registros analizados en
la presente revision, los métodos directos fueron los mas frecuentemente analizados o utilizados,

presentes en 234 del total (327).

5.1.1. Mediciéon del volumen saturado

Como se vio en el apartado 3, el volumen saturado se define como el volumen maximo que presenta
la madera cuando su contenido de humedad esta por encima del punto de saturacion de las fibras y

las paredes celulares estdn completamente saturadas, sin importar si los limenes celulares pueden
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contener mas agua (Glass & Zelinka, 2021). Entre los métodos directos para la medicion de la
densidad de la madera, la determinacion del volumen es la parte més dificil y critica, y también la
que mas error puede introducir a los valores de densidad de la madera si no se hace correctamente
(Grundelius, 1990). Antes de medir el volumen saturado, se requiere estar seguro de que la muestra

esta saturada.

5.1.1.1. Saturacion de las muestras

Recordando el contenido del apartado 3, no es posible asegurar que el volumen de una muestra de
madera se encuentre en su estado saturado, aun cuando se hayan tomado las precauciones
necesarias para evitar la pérdida de humedad en el transporte. Esto se debe a que es muy probable
que se haya evaporado cierta cantidad de agua durante el proceso de extraccion de la madera, y
también porque no es posible asegurar que el tejido de madera estaba saturado de agua cuando se

encontraba formando parte del individuo.

Se pueden utilizar distintos métodos para conseguir la saturacién de muestras. Estas incluyen una
gama de opciones que van desde saturar las muestras utilizando cdmaras de vacio (Martinez-
Cabrera et al., 2009; Fujimoto et al., 2012; Engelund et al., 2013; Rosner et al., 2021), hasta
simplemente sumergirlas en agua destilada (Basuki et al., 2009; Kord et al., 2010;
Schachtschneider & Reinecke, 2014; Ubuy et al., 2018). Asimismo, en la literatura revisada se
reportan tiempos de saturacion que van desde 30 min (Chave & Sabatier, 2006; Ubuy et al., 2018)
hasta 20 dias (Costa et al., 2014; Wang et al., 2019; Ribeiro et al., 2020). El tiempo de saturacion
de muestras depende del contenido de humedad inicial de la muestra de madera con respecto al
punto de saturacion de las fibras, y las dimensiones de la muestra (Grundelius, 1990). En general,
se recomienda que las muestras se saturen en agua destilada entre 24 y 72 horas para asegurar que

se ha alcanzado el volumen saturado (Grundelius, 1990; Wielinga et al., 2009; Chan et al., 2010),
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aunque el periodo puede durar varios dias méas en caso de que las muestras hayan sido secadas muy

por debajo del punto de saturacién de las fibras (Nogueira et al., 2005).

5.1.1.2. Métodos volumétricos

Mientras que el método gravimétrico se mantiene constante (i.e., es practicamente el mismo) en
los métodos directos, los métodos volumétricos encontrados en la revision fueron mas variados.
Ordenados de mayor a menor frecuencia de uso, los métodos volumétricos registrados fueron los
siguientes: (1) desplazamiento de liquido, (2) método geométrico, (3) método picnémetro, y (4)
volumendmetro de Breuil. EI picnémetro y el volumendmetro de Breuil no seran analizados a

detalle en este apartado debido a la falta de registros para comparar y evaluar su precision.

5.1.1.2.1. Desplazamiento de liquido

El método de desplazamiento de liquido se basa en el Principio de Arquimedes; consiste en
sumergir completamente la muestra de madera en un liquido, pero asegurandose de no tocar el
fondo del recipiente donde este se encuentra. El desplazamiento de este volumen, medido ya sea
por medio del peso del liquido desplazado o por la graduacién del recipiente, corresponde al
volumen de la muestra de madera (Hughes, 2005; Chave, 2006). Aunque se han utilizado
recipientes graduados y diferentes liquidos incluyendo mercurio y alcohol, la version mas utilizada
y precisa de este método es la que usa agua como el liquido, ya que el peso desplazado de agua
registrado equivale al volumen de la muestra de madera (1 g de agua desplazada = 1 cm? de madera,
siempre y cuando el agua esté a ~4 °C). El método de desplazamiento de agua es ampliamente
usado en ecologia por varias razones: (1) su gran precision (Hughes, 2005; ASTM, 2014); (2) la
facilidad de su implementacion, siendo la Unica preocupacion la correcta inmersion de la muestra
en el agua; y (3) la posibilidad de medir el volumen de muestras con forma irregular (ASTM, 2014).

Este ultimo punto es muy relevante para el estudio de nucleos de incremento, debido a que, por la
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friccion de la perforacion, es comun que el taladro comprima las muestras o que estas se deformen
(Gough & Barnes, 1984). Cuando se utiliza este método, es muy importante eliminar el exceso de
agua en la muestra dejado por el proceso de saturacién, porque el agua que quede en la superficie
de esta puede afectar la medicion del volumen. Para este fin se pueden usar una centrifugadora,
pero en realidad el uso de un pedazo de tela para remover cuidadosamente el exceso de agua se

considera adecuado (Grundelius, 1990).

Una desventaja de medir el volumen utilizando este método es que para las muestras con
volimenes < 1 cm?® la medicion puede presentar un error considerable debido a las burbujas de aire
que se forman en la superficie (ASTM, 2014). Para un protocolo detallado de medicion de volumen
saturado mediante el desplazamiento de agua se recomienda la seccion “8. Test Method B—Volume
by Water Immersion” de la Norma D2395 — 14, elaborada por la ASTM International (ASTM,

2014).

5.1.1.2.2. Método geométrico

El segundo método volumétrico utilizado con mas frecuencia entre los trabajos revisados fue el
método geométrico. Para su aplicacidn se debe medir, usualmente con un vernier, las dimensiones
de la muestra, y a partir de estas se calcula el volumen de la muestra de acuerdo con la figura
tridimensional que esta tenga. Este método es particularmente preciso si las muestras tienen
dimensiones regulares, lo cual se puede conseguir cortandolas cuidadosamente con herramientas
de carpinteria. Este método también ha sido recomendado para determinar el volumen de los
nucleos de incremento, pues se espera que estos tengan dimensiones muy parecidas a un cilindro
perfecto, aunque, como ya se menciond, es posible que este supuesto no se cumpla si los nucleos
de incremento se comprimieron y deformaron durante la perforacion; en estos casos, puede ser

impreciso considerar al diametro del taladro como diametro del nicleo (Gough & Barnes, 1984).
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Sin embargo, si a pesar de esta posibilidad se decide utilizar este método, entonces es mejor usar
para el cdlculo del volumen el promedio del didmetro medido varias veces a la mitad de la longitud
del ndcleo, en lugar del didmetro del taladro de incremento con el que se extrajo la muestra
(Maeglin, 1979), y hacer las mediciones correspondientes después de un proceso de saturacion

(Gough & Barnes, 1984).

Para un protocolo detallado de medicion de volumen saturado mediante el método geométrico se
recomienda la seccion “7. Test Method A—Volume by Measurement 7.1 de la Norma D2395 — 14

elaborada por la ASTM International (ASTM, 2014).

5.1.2. Medicion de la masa anhidra

La medicion de la masa anhidra es mucho més directa y sencilla en comparacion con la medicion
del volumen saturado. Posterior a la medicién del volumen saturado, la muestra se debe poner a
secar a una temperatura de entre 100 y 105 °C, ya que a estas temperaturas se puede estar seguro
de que se elimina toda el agua contenida en las células, hasta que se cumple el principio de masa
constante, i.e., que no haya cambios significativos en la masa de la muestra después de un intervalo

de tiempo (ASTM, 2007).

Es sorprendente que, a pesar de estas recomendaciones tan precisas, entre los trabajos revisados la
temperatura de secado varid entre 45y 110 °C, con los tiempos de secado también muy variables,
desde 4 horas hasta 7 dias; de hecho, en algunos trabajos se usaron distintas temperaturas a lo largo
del periodo de secado. A pesar de que Williamson y Wiemann (2010) sefialaron en su critica a la
metodologia de medicion de la densidad de la madera que un error metodoldgico grave es el uso
de una temperatura baja durante el proceso de secado para eliminar el contenido de agua, el uso de
temperaturas inferiores de secado sigue siendo frecuente en los estudios ecologicos analizados, a

pesar de que en ellos se uso el término “masa anhidra” o “densidad basica de la madera” para
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describir las mediciones de esta magnitud (e.g., Lusk et al., 2016; Kora et al., 2019; Rodriguez-
Alarcon et al., 2020; Baer et al., 2021; Galvéo et al., 2021; Villagra et al., 2021; Xiao et al., 2021).
Esta tendencia puede deberse a que los investigadores piensan que temperaturas < 100 °C pueden
ser igual de efectivas para eliminar el contenido de agua, a la creencia de que la madera puede
secarse a las mismas temperaturas que otros tejidos vegetales (como las hojas), o a un deseo de
evitar los defectos caracteristicos por el secado de la madera a altas temperaturas (Oltean et al.,
2007). De hecho, si bien algunos autores reportaron el uso de temperaturas de secado bajas para
evitar este Ultimo efecto indeseado, en la mayoria de los estudios las razones de optar por
temperaturas inferiores a 100 °C no son explicitas. Si la aparicidn de defectos es una preocupacion
en el estudio, se pueden seguir distintos procesos de secado, por ejemplo, comenzando con una
temperatura relativamente baja para irla aumentando gradualmente, de forma que la intensidad y

la frecuencia de los defectos sean menores (Oltean et al., 2007; Kagamak et al., 2022)

Cabe aclarar que las temperaturas < 100 °C pueden secar las muestras de madera de forma similar,
aunque solo si el secado se lleva a cabo durante més tiempo. Jagodzinski et al. (2020) reportaron
que el peso seco de muestras de madera obtenido a una temperatura de 75 °C era en promedio
0.96% + 0.01% mayor con respecto al peso de muestras de madera secadas a 105 °C en Abies alba,
Alnus gelatinosa, Betula pendula, Fagus sylvatica, Larix decidua, Picea abies, Pinus sylvestris y
Quercus robur. Asimismo, en un estudio de la densidad de la madera de especies de arboles de la
Amazonia Central, Nogueira et al. (2005) hallaron que un secado a 80 °C produjo valores de peso
seco 1.1% mayores que los valores obtenidos después de un secado a 103 °C. Esta claro que las
temperaturas inferiores a 100 °C no eliminaran del todo al agua ligada al tejido, lo que resulta en
una sobreestimacion en los valores de densidad de la madera. También hay que resaltar que en ese

caso se estaria usando incorrectamente los términos “densidad basica de la madera” (masa anhidra
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entre volumen saturado) y “masa anhidra” (Williamson & Wiemann, 2010). Aunque las
sobreestimaciones de la densidad de la madera causadas por este error pueden ser bajas, se apoya
la recomendacion de realizar el secado usando temperaturas entre 100 y 105 °C. Para revisar un
protocolo detallado sobre el secado de muestras de madera, calibracion de hornos y los parametros
para reportar precision de las mediciones, se recomienda la Norma de la ASTM International D

4442 — 92 (ASTM, 2007).

5.2. Segmentaciéon y ponderacion de las muestras de madera

Cuando las muestras de madera abarquen la variacion radial y longitudinal deben ser segmentadas
con respecto a la distancia radial (i.e., se deben dividir las muestras en submuestras con respecto a
la distancia) y ponderadas con respecto al area transversal y el volumen que representan en el
6rgano, de acuerdo con la pregunta de investigacion (Taras & Wahlgren, 1963). Estos dos
procedimientos permiten estudiar de forma dptima la densidad de la madera en ambos ejes no solo
utilizando el método gravimétrico-volumétrico, sino también mediante la estimacion de la densidad

de la madera mediante los métodos indirectos.

5.2.1. Remocio6n de la cortezay la médula

Uno de los errores que ha influido méas fuertemente en la medicién de la densidad de la madera
desde que comenz6 a incluirse en los estudios ecoldgicos consiste en la incorporacién
indiscriminada en las mediciones de otros tejidos que no son madera. Especificamente, estos tejidos
son la corteza y la médula, y ambos suelen estar presentes cuando se toman muestras que abarcan

el eje radial (Williamson & Wiemann, 2010).

En realidad, en pocos estudios se ha intentado evaluar cuantitativamente como influye la inclusion
de estos tejidos en los valores estimados de densidad de la madera, aunque se espera que haya

errores en los valores medidos de esta variable. Entre los trabajos revisados, el unico estudio
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intensivo sobre este punto fue el de Fajardo (2022), en el que se identificé que la inclusion de
corteza y médula subestima en promedio 6.17% la densidad de la madera de muestras transversales
de tallos de 153 plantas lefiosas; en estos casos, la médula tuvo un efecto mayor (subestimacion
promedio de la densidad de la madera de 4.38%) que la corteza (subestimacién promedio de
2.23%). El autor sugiere que estas diferencias no afectan significativamente los valores estimados
de densidad de la madera (los valores promedio + sus errores estdndar de esta variable reportados
fueron: Gnicamente madera 0.584 + 0.006 g cm3; sin corteza 0.571 + 0.006 g cm3; sin médula
0.559 + 0.006 g cm™; y densidad del tallo entero, 0.548 + 0.006 g cm™); sin embargo, es posible
que el efecto sea distinto dependiendo de la especie, de acuerdo con las diferencias en las
densidades y proporciones de los distintos tejidos, las cuales pueden ser muy variables (Eberhardt
et al., 2017; Billard et al., 2020). Ademas, en dicho estudio se pudo haber sobreestimado el efecto
de la médula y subestimado el efecto de la corteza en el célculo de la densidad de la madera, ya
qgue no se hizo ninguna ponderacion de los tejidos de acuerdo con el &rea transversal que
representan en el tallo (véase Seccion 5.2.3. Ponderacion de las muestras de madera). Si fuera
verdad que el efecto de la presencia de la médula en la determinacién de la densidad de la madera
no es significativo, esto tendria gran relevancia porgue en en el eje radial de 6rganos pequefios
puede ser muy dificil remover la médula. Aungue es evidente que se necesita mas investigacion al
respecto, se mantiene la recomendacion de realizar la remocion de la corteza y la médula, y en caso
de que sea necesario, medir la densidad de estos tejidos por separado (Williamson & Wiemann,

2010).
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5.2.2. Segmentacion de las muestras de madera

Las muestras de madera deben segmentarse de acuerdo con la distancia en el eje radial del érgano.
Ya sea que se trate de nucleos obtenidos por un nucleo de incremento, o de franjas de madera
obtenidas a partir de discos o cufias, es imprescindible segmentar estas muestras, pues solo de esta
manera es posible estudiar de forma déptima la variacion radial de la densidad de la madera. Por
ejemplo, si se estudia un nucleo que abarque la variacion de la densidad de la madera en un radio
de 20 cm sin separarlo, obviamente no se tendra ninguna idea de cdmo cambian los valores de esta
variable con la distancia respecto a la médula. Por el contrario, al segmentar el nlcleo esto si es
posible, lo cual es importante considerando que cada seccidn representa un intervalo distinto de
produccion de madera (Figura 16). El criterio para definir en cuantos segmentos debe separarse
una muestra radial difiere entre autores y estudios, pero se tiene la nocién de que entre mas
segmentos sean, es mejor. En especies que presentan anillos de crecimiento, es comin que la
separacion se haga de acuerdo cada cierto nimero de anillos respecto a la médula (Bergstedt &
Olesen, 2000; Kelley et al., 2004; Raymond, 2006; Garcia-Hidalgo et al., 2021). Por el contrario,
en el caso de las especies que no suelen presentar anillos de crecimiento, se recomienda dividir a
las muestras de forma equitativa de acuerdo con la distancia con respecto a la médula. Algunos
autores han propuesto utilizar segmentos de alrededor de 1 cm, porque estos permiten una gran
definicién en la variacién radial de la densidad de la madera (Wiemann & Williamson, 2012b;
Wiemann & Williamson, 2013; Wassenberg et al., 2015). De hecho, algunos patrones de variacion
en la densidad de la madera previamente desconocidos han sido identificados al dividir las muestras

utilizando esta medida en la segmentacion (Williamson et al., 2012; Osazuwa-Peters et al., 2014).
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Figura 16. Diagrama de un nacleo de incremento a la derecha de un corte transversal del tallo del
que se obtuvo. Las gréaficas corresponden a la captura de los perfiles de variacion de la densidad de
lamaderaa lo largo del eje radial si se utilizan (1) segmentos discretos, y (2-4) diferentes segmentos
continuos a lo largo del nacleo. N6tese como se puede capturar mejor la variacion de la densidad
de la madera cuando se usa un mayor numero de segmentos y como el patron puede pasar
desapercibido si la muestra se divide en pocos segmentos. Modificado de Raymond (2006).

5.2.3. Ponderacién de los valores de densidad de la madera

Otro procedimiento que ha permitido avanzar considerablemente en el estudio de la variacion radial
y longitudinal de la densidad de la madera es la ponderacion de los valores de esta variable medidos
en los segmentos estudiados, de acuerdo con el area transversal y el volumen que representan en el
organo. Esta ponderacion permite obtener valores que representan de mejor manera la densidad de

la madera en el 6rgano.

5.2.3.1. Ponderacién por area transversal

Si se promedia la densidad de la madera de los segmentos obtenidos de forma radial sin ponderar
de acuerdo con el area transversal que estos representan dentro del 6rgano, se producira una

sobrerrepresentacion de la densidad de la madera mas cercana a la médula (Williamson &
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Wiemann, 2010). Para entender mejor este problema, se debe recordar que un 6rgano lefioso tiene
crecimiento concéntrico, de modo que al segmentar una muestra que corresponde al radio del
organo, los valores de densidad de la madera de cada segmento corresponderan a bandas
concéntricas de madera producida durante un cierto tiempo, y cada banda interior ocupa un area
transversal menor que cualquier banda més externa (Figura 17). Por esta razon, la ponderacion
realizada de acuerdo con el &rea transversal permite obtener un valor que estd mejor relacionado
con el promedio del érgano (Wiemann & Williamson, 2012b; Phillips et al., 2019; Giroud et al.,

2021).

La ponderacion por area transversal se basa en el calculo de una corona circular, estando la corona
circular en este caso delimitada por la circunferencia de un segmento externo y la circunferencia
del segmento interno méas inmediato (Figura 17), siendo los pesos de cada segmento de una muestra
radial obtenidos mediante la férmula:

-1y

W:
i LT2

donde W; representa el peso del segmento i, L; la distancia desde la médula hasta el exterior del
segmento i, L;_, la distancia desde la médula hasta el exterior del segmento interior al segmento i,
y Ly la distancia total de la muestra desde la médula hasta el segmento mas exterior (Walker &
Dodd, 1988). El valor de densidad de la madera ponderado por &rea transversal de una muestra

radial se calcula entonces con la formula;

n
DMP == ZWL XDMi

i=1
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donde DM, representa la densidad de la madera media ponderada por el &rea transversal para una
muestra radial, W; el peso del segmento i y DM; el valor de densidad de la madera del segmento i
(Walker & Dodd, 1988). En caso de que se hayan tomado dos muestras radiales debido al
crecimiento excéntrico del érgano, se puede hacer la ponderacion para cada radio y despueés
promediar ambos valores obtenidos, ya que se espera que la densidad de la madera cambie de forma
equivalente en ambos radios cuando no hay madera de reaccion presente (Williamson & Wiemann,

2011; Wiemann & Williamson, 2012b).

(A)

v

(B)

d b C

Figura 17. Ponderacién de la densidad de la madera por area transversal. (A) Representacion
grafica de como distintos intervalos equivalentes (a-c) del radio (r) contribuyen de forma
diferencial al area transversal (AT) de un 6rgano: a contribuye con 11% del AT, b contribuye con
33%, y ¢ contribuye con 56% del AT. (B) Suponiendo que un nucleo de incremento se segmente
de acuerdo con los intervalos de radio a-c y que estos tengan densidades de madera promedio de
0.2 gcm? 0.3 gcm3y 0.4 g cm? respectivamente, el promedio de densidad de la madera
calculado con estos valores sin ponderar por el area transversal que representan en el tallo seria de
0.3 g cm; en contraste, si se hace la ponderacion por area transversal, el valor promedio del niicleo
serfa de 0.345 g cm™.
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5.2.3.2. Ponderacién por volumen

La ponderacion por volumen de la densidad de la madera se vuelve especialmente importante al
estudiar la variacion longitudinal de la densidad de la madera en 6rganos lefiosos con intencién de
estimar adecuadamente su biomasa (Billard et al., 2020; da Pascoa et al., 2020; Momo et al., 2020).
Esto se debe a que los compartimentos en los que se divide al drgano de forma longitudinal pueden
contribuir de forma diferente al volumen total; de hecho, es comun que los compartimentos de los
tallos mas cercanos al suelo tengan una contribucion proporcional al volumen del tallo mucho
mayor que los compartimientos ubicados a mayores alturas. Para poder hacer una ponderacién por
volumen, es necesario realizar un muestreo conjunto de la densidad de la madera a lo largo de los

ejes radial y longitudinal (Figura 18).

(A)

Figura 18. Ejemplo de un muestreo radial y longitudinal para la medicion de la densidad de la
madera mediante discos. (A) En este ejemplo se toman cinco discos correspondientes a 0, 25, 50,
75y 100% de la altura comercial (AC) de un tallo. (B) muestras radiales segmentadas a partir de
los cinco discos correspondientes, siguiendo un didmetro opuesto correspondiente al radio mas
largo y corto en el 6rgano con respecto a la médula. Modificado de da Pascoa et al. (2020).
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El valor de densidad de la madera de un érgano es calculado mediante la ponderacion de los valores
de densidad de la madera correspondientes a un nimero determinado de componentes (que vario
entre 4 y 15 discos en los estudios revisados) en los que se dividié al érgano. Los valores de
densidad de la madera de cada compartimento son a su vez resultado de la ponderacién por area
transversal de muestras radiales. El trabajo de da Pascoa et al. (2020) ofrece un ejemplo claro de
la ponderacion volumétrica de la densidad de la madera, donde se utiliza la siguiente formula para

obtener la densidad de la madera ponderada por volumen del tallo de un arbol (DM;):

(Do .;[)25) + (D25 ;—D50) n (D50 —5 D75) n (D75 ‘;Dmo) XV,

V,+Vy + Vs 4V,

DMi =

donde Dy, D,s, Dsy, D;5 Y Dygo cOrresponden a la densidad basica obtenida de dos muestras
radiales opuestas en las distintas alturas relativas de un arbol (0-25, 25-50, 50-75 y 75-100% de la
altura total), y V4, V5, V5, y V, son los volimenes de los compartimentos de los tallos a los que
corresponden las muestras radiales en las que se determind la densidad de la madera (en el estudio

correspondiente eran discos).

Otros ejemplos de obtencion de densidad de la madera ponderada por volumen en arboles son los

trabajos de Wassenberg et al. (2015), Sagang et al. (2018) y Billard et al. (2020).

5.3. Métodos indirectos para la determinacién de la densidad de la madera

Los metodos indirectos para la determinacion de la densidad de la madera consisten en la medicion
de algunas variables que se usan después para estimar los valores de densidad de la madera. En
esta seccion se revisan el método de maximo contenido de humedad, donde se estima el volumen
a partir de la masa anhidra y la masa saturada de las muestras de madera, y los métodos indirectos

relacionados con la espectroscopia infrarroja y la radiacion X.
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5.3.1. Método de maximo contenido de humedad

El método de maximo contenido de humedad fue el cuarto método indirecto més utilizado en los
trabajos revisados para estimar la densidad de la madera. Este método fue desarrollado por Smith
(1954) y se basa en el valor de densidad maxima que la lignocelulosa puede presentar en las paredes
celulares (1.53 g cm), asi como los valores de masa anhidra y la masa saturada de la muestra en
cuestion (en este caso bajo el supuesto de que las paredes y los lumenes celulares estan

completamente llenos de agua).

La formula para estimar la densidad de la madera mediante el método de méaximo contenido de

humedad es la siguiente:

1
mg —my 1
my +t153

Densidad =

donde m, representa la masa saturada, m, la masa anhidra y 1.53 la constante de densidad maxima

que la lignocelulosa puede presentar en las paredes celulares.

A pesar de su sencillez, este método ha caido en desuso por sus imprecisiones, descritas por
Wiemann & Williamson (2012): (1) en este método es necesario remover en primer lugar el aire
presente en los lumenes celulares antes de llenarlos de agua en un proceso que requiere equipo
especializado y una manipulacion relevante; (2) la constante propuesta por Smith para la densidad
de las paredes celulares en la madera no es universal, y puede variar entre especies o ser afectado
por el contenido de los compuestos extraibles no estructurales, y (3) el agua ligada a las paredes

celulares es mas densa que el agua libre, lo cual no es considerado en la formula.
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5.3.2. Métodos indirectos de alta resolucién

En esta categoria se incluyen a los métodos indirectos que estiman la densidad de la madera con
una resolucion muy fina, la cual es imposible de obtener mediante el método gravimétrico-
volumétrico convencional previamente descrito. De los trabajos revisados para este estudio, la gran
mayoria son estudios de los anillos de crecimiento. Aunque estos métodos indirectos de alta
definicion no permiten estimar la densidad basica de la madera sino que estiman la densidad bajo
otras definiciones de esta variable (e.g., densidad secada al aire, densidad anhidra), debido a que
es logicamente imposible mantener muestras en un estado saturado y anhidro a la vez, pueden
resultar Utiles en el campo de la ecologia cuando es necesario estudiar la densidad de la madera a
la escala de los anillos de crecimiento, de la madera temprana y tardia, o a niveles microscopicos.
Asimismo, algunos de estos métodos permiten realizar estimaciones masivas y simultaneas de
muestras de madera en tiempos reducidos, logrando mapeos detallados de densidad de la madera
que serian imposibles de elaborar a partir del método directo. Otro factor que hay que tener en
cuenta es que, al desarrollar factores de conversion especificos, se pueden transformar los valores
estimados de densidad de la madera bajo otras definiciones de esta variable, a valores de densidad

basica.

5.3.2.1. Densimetria de Rayos-X

De todos los métodos indirectos reportados en la literatura revisada para este trabajo, la densimetria
de Rayos-X fue el mas utilizado. En esta categoria se agruparon a todos los métodos que utilizan

la radiacion de los Rayos-X para estimar los valores de densidad de la madera.

El estudio para la utilizacion de la energia de Rayos-X para estimar la densidad de la madera tiene
décadas de estarse desarrollando. Se han usado varios modelos tedricos y diferentes técnicas para

obtener la mejor precision (e.g., Vonnet et al., 1985; Olson & Liu, 1988). Como resultado de estos

101



estudios, algunas técnicas han comenzado a destacar (Longuetaud et al., 2009). En primer lugar, la
Tomografia Computarizada de Rayos-X se ha utilizado de muchas formas en dendrocronologia,
por ejemplo, para determinar el contenido radial de compuestos extraibles no estructurales en
muestras de madera (Helama et al., 2010), llevar a cabo el mapeo de la densidad de la madera en
los ejes radial y longitudinal de los arboles (Knapic et al., 2011), o identificar las respuestas de los
anillos de crecimiento a la historia climatica a la que estuvo expuesta el individuo, entre ellas los

cambios en la densidad de la madera (Xu et al., 2013).

Entre las técnicas de Tomografia Computarizada con Rayos-X, destaca el sistema SilviScan, que
combina un densitémetro y un difractometro de Rayos-X con un escaner éptico microscépico. Este
sistema permite estimar una amplia gama de propiedades mecénicas, conocer caracteristicas
anatémicas, detectar la presencia de madera de reaccion y de compuestos extraibles no estructurales
Yy, por supuesto, estimar la densidad de la madera. Las mediciones son rapidas y pueden hacerse en

grandes volumenes (Schimleck et al., 2019).

Una revision exhaustiva de la estimacion de la densidad de la madera mediante Tomografia
Computarizada con Rayos-X es el trabajo de Longuetaud et al. (2009), la cual incluye un protocolo
detallado para hacer la calibracion de un escaner de tomografia computarizada, incluyendo los
utilizados en el ambito médico. Asimismo, destaca el trabajo de Longuetaud et al. (2016), en el
que se describe una técnica que permite calcular con precision la densidad basica de la madera a
partir del andlisis de la misma muestra en sus estados de densidad anhidra y densidad saturada.
Recomendamos también el trabajo de Billard et al. (2020), el cual basa gran parte de su método en
el trabajo de Longuetaud et al. (2016), como un buen ejemplo de cdmo los mapas de densidad de
la madera obtenidos por tomografia computarizada pueden ser utilizados para obtener estimaciones

de biomasa muy precisas. De hecho, este ultimo trabajo representa una de las estimaciones de
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biomasa més rigurosas y precisas que existen hasta el momento, debido a la combinacion de un
muestreo destructivo, el clculo de las proporciones tridimensionales de los distintos componentes
que abarcan a un arbol y la alta resolucion de la densidad no solo de la madera sino también de

corteza.

Es importante mencionar que los métodos de densimetria de Rayos-X también tienen desventajas
considerables: (1) y méas importante es el costo del equipo; (2) es necesario contar con un
entrenamiento cuidadoso para familiarizarse con los conceptos y los métodos, ya que estos son mas
dificiles de aprender y ejecutar que la medicion directa de la densidad de la madera utilizando el
método gravimétrico-volumétrico; (3) es necesario procesar las muestras para que tengan
dimensiones adecuadas, y muchas veces es necesario realizar las extracciones de compuestos
extraibles no estructurales; (4) es necesario calibrar el equipo cada vez que se estudia una nueva
especie, y hace falta hacer calibraciones particulares de acuerdo con los tipos celulares de las
especies estudiadas; y (5), se tienen que desarrollar ecuaciones que permitan transformar los
valores de densidad de la madera de su definicion anhidra o secada al aire a valores de densidad

béasica de la madera (Schimleck et al., 2019).

5.3.2.2. Espectroscopia infrarroja

La espectroscopia infrarroja se basa en la medicién de la reflectancia o la transmision de los
dominios espectrales infrarrojos (700-2500 nm) y los dominios espectrales visibles (400-700 nm)
(Leblon et al., 2013). Este metodo permite determinar el contenido de compuestos extraibles no
estructurales, estimar el contenido de lignina, determinar propiedades mecanicas de la madera
(Kelley et al., 2004) y analizar el contenido de humedad y la densidad de la madera con una
resolucion de hasta 1 mm en sus versiones mas novedosas (Haartveit & Flaete, 2006; Viana et al.,

2009; Schimleck et al., 2019). Ademas, se ha utilizado como complemento a los métodos que
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involucran a los Rayos-X, como la tomografia computarizada, porque permite analizar

quimicamente la estructura tridimensional de la madera.

Las ventajas de este conjunto de técnicas es la relativa facilidad y su precio mucho mas accesible
en comparacién con los métodos que utilizan a los Rayos-X (Schimleck et al., 2019). Asimismo,
se necesita una menor o nula preparacion de las muestras antes de hacer las mediciones (Leblon et
al., 2013). Sin embargo, también tienen desventajas, siendo la mas importante que es un método
que aun requiere calibracion y se encuentra en fase de experimentacion, al ser relativamente nuevo
con respecto a los métodos de Rayos-X (Leblon et al., 2013). Ademas, si bien permite obtener una
alta resolucion en las estimaciones de densidad de la madera, no se compara con la resolucion y
precision que se pueden obtener, por ejemplo, con la Tomografia Computarizada de Rayos-X

(Schimleck et al., 2019; Giroud et al., 2021).

Leblon et al. (2013) hicieron una revision extensa sobre el método de espectroscopia infrarroja
para la estimacion del contenido de humedad y densidad de la madera. Asimismo, se recomienda
el trabajo de Giroud et al. (2021), en el que se comparan las precisiones de la estimacién de

densidad de la madera a partir del sistema SilviScan y un espectrémetro infrarrojo.

5.4. Efecto de los compuestos extraibles no estructurales en la estimacion y
determinacion de la densidad de la madera

Los compuestos extraibles no estructurales (CENES) —comunmente conocidos en inglés como
extractives— de la madera son todas las sustancias que no estan ligadas quimicamente a las paredes
celulares (Rowe & Conner, 1979). En el contexto de la ciencia de la madera, la principal
clasificacion de los CENEs se hace de acuerdo con el solvente que los puede extraer — y existe
una amplia variedad de solventes (Rowe, 1989). El contenido y la composicion de CENESs varian
entre especies, individuos y en un mismo érgano, usualmente con una mayor concentracién hacia
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el duramen de los 6rganos (Taylor et al., 2002). Los CENEs son de interés en el estudio de la
densidad de la madera porque su concentracion puede provocar la sobreestimacion de esta variable
al afectar directamente a la masa anhidra de las muestras de madera (Lee, 1986; Williamson &
Wiemann, 2010), llegando a representar hasta 20-30% de esta (Hillis, 1999; Singleton et al., 2003;
Xie et al., 2012; Hietz et al., 2013). En la ciencia de la madera atraen mucho la atencion porque
enmascaran las relaciones de las propiedades mecénicas atribuidas a los valores de la densidad de
la madera y las estimaciones de rendimiento de produccion (Lee, 1986). Los efectos de la
extraccion de los CENEs en los valores de densidad de la madera se conocen principalmente en
especies de interés econdmico. Por ejemplo, para el duramen de Pinus resinosa se reportd una
disminucion de 0.042 g cm™, y en algunos casos extremos, de hasta 0.14 g cm™ (Lee, 1986); en el
duramen de P. ponderosa la disminucion fue de entre 0.0153 y 0.0406 g cm™ (Koch & Fins, 2000);
y en el duramen de especies de Eucalyptus esta fue de entre 0.028 y 0.040 g cm™ (Ona et al., 1998).
Dentro de la dendrocronologia, los métodos indirectos de alta resolucién utilizados para estimar la
densidad de la madera en muestras, como la densimetria de Rayos-X (Bergsten et al., 2001; Helama
et al., 2010) o la espectroscopia infrarroja (Nuopponen et al., 2006), por lo general necesitan la

extraccion previa de CENEs para evitar errores de estimacion.

En los estudios ecoldgicos de la densidad de la madera, los CENES no han pasado desapercibidos.
En algunos estudios con esta orientacion se ha reportado la dificultad de conseguir una masa
constante durante el secado para la obtencion de masa anhidra, debido a que CENEs volatiles se
pierden gradualmente durante el proceso de secado (Nogueira et al., 2005; Romero et al., 2020).
También se ha planteado la posibilidad de que los patrones percibidos en la densidad de la madera
de arboles tropicales sea producto de la alta concentracion de CENEs en el duramen de los tallos,

haciendo que especies que tienen una densidad de la madera mas o menos constante a lo largo del
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tiempo aparenten una produccién de madera menos densa con el paso del tiempo, lo cual a su vez
puede afectar la interpretacion de las estrategias ecoldgicas a estas especies (por ejemplo, inferir
que en su madera aumenta la eficiencia hidraulica o la capacidad de almacenamiento de agua por
cambios en las condiciones ambientales en la sucesion; Hietz et al., 2013; Gonzélez-Melo et al.,
2022). Estas sospechas son apoyadas por el trabajo de Lehnebach et al. (2019), en el que se
aplicaron factores de correccion a los valores de densidad de la madera del duramen en un estudio
de especies de Leguminosas en un bosque tropical hiumedo de la Guayana Francesa, en el que se
registraron disminuciones de hasta 0.2 g cm™ para las muestras de algunas especies. Esta correccion
permitio discernir con mayor claridad los patrones de variacion radial en la densidad de la madera,
en donde las variaciones radiales previamente establecidas de disminucion densidad de la madera

eran causadas en realidad por la concentracion de CENEs.

Si bien en varios de los articulos que fueron revisados en el presente trabajo y que se desarrollaron
en el contexto de la ecologia se mencion6 a los CENEs, en ninguno de ellos se realizd su extraccion
antes de proceder a la medicion de la masa anhidra. Esta situacion sugiere que se requiere mas
investigacion para determinar en qué casos es necesarios reevaluar los patrones de densidad de la
madera tras una extraccion de los CENESs, considerando que es importante tomar en cuenta el efecto
de los CENEs en la biomasa (Billard et al., 2020) y reconocer que la efectividad de la densidad de
la madera como una aproximacion a las estrategias ecologicas de las especies lefiosas puede verse

afectada por la presencia de estas sustancias (Hietz et al., 2013; Lehnebach et al., 2019).

El proceso de extraccion de los CENEs, principalmente llevado a cabo mediante el método Soxhlet
(Figura 18), es tardado y requiere recursos adicionales. Todas las especies lefiosas presentan
contenidos de CENEs en menor 0 mayor medida, pero debido a que el contenido promedio de

CENEs en la madera suele ser < 2% de la masa anhidra, algunos autores han considerado que su
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efecto en la estimacion de la densidad de la madera no es significativo (e.g., Rowe & Conner, 1979;
Williamson & Wiemann, 2010). La extraccion de los CENEs o el desarrollo de factores de
correccion del contenido de CENEs para el estudio de la densidad de la madera en estudios
ecoldgicos puede ser importante en caso de que: (1) se esté estudiando la variacion radial de la
densidad de la madera en arboles adultos y haya una alta concentracion de CENEs en el duramen
(Williamson & Wiemann, 2010; Hietz et al., 2013; Lehnebach et al., 2019; Gonzalez-Melo et al.,
2022); 0 (2) se este estudiando la densidad de la madera con métodos indirectos de alta resolucion
que lo necesiten, como la densimetria de Rayos-X (Schimleck et al., 2019). En caso de que los
CENESs no sean extraidos, sigue siendo importante considerar su influencia en los valores de
densidad de la madera y como su volatilizacién puede afectar al principio de peso constante durante

el secado de la madera.

i e WAy

Figura 19. Extraccion de compuestos extraibles no estructurales (CENES). (A) Ejemplo de un
extractor Soxhlet, el instrumento mas utilizado para la extraccién de compuestos extraibles no
estructurales. (B) Ejemplo de cambios drésticos en la apariencia de la madera después de la
extraccion de CENEs: una muestra radial de Pinus taeda. Tomado de Schimleck et al. (2019).
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La influencia de los CENEs en la medicion de la densidad de la madera puede evaluarse de forma
aproximada, como fue sugerido por Lehnebach et al. (2019), por medio del desarrollo de factores
de correccion para la densidad de la madera, de acuerdo con el contenido de CENES reportado en
la literatura, aunque se espera que el desarrollo de dichos factores de correccidn esté acompariado
de una validacion mediante la medicion del contenido de CENEs. Asimismo, es importante
considerar que hay una ausencia importante de valores de contenido de CENESs para especies de
zonas tropicales, y que el contenido de CENESs puede ser muy variable entre individuos de la misma

especie (Hillis, 1999).

Para revisar un protocolo detallado sobre el método para la extraccion de compuestos extraibles no
estructurales, se recomienda la seccion “7. Method C—Distillation” de la Norma de la ASTM

International D 4442 — 92 (ASTM, 2007).
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6. REFLEXIONES FINALES

6.1. Estado actual del conocimiento de la densidad de la madera

El conocimiento de la densidad de la madera se ha venido incrementando y consolidando de forma
notable desde hace dos décadas. Al mismo tiempo se han recopilado grandes bases de datos de
informacién de densidad de la madera provenientes de numerosos campos de investigacion. Las
bases de datos Dryad (Zanne et al., 2009), GlobAllomeTree (Henry et al., 2013), CIRAD
(Vieilledent et al., 2018) y TRY (Kattge et al., 2020) son algunos ejemplos de proyectos que siguen
recabando valores de densidad de la madera de una gran variedad de fuentes, poniéndolos a la
disposicion de la comunidad cientifica. Por su parte, los ecologos no solo recopilan informacién
proveniente de otros campos, sino que aportan nueva informacion obtenida cada vez con mayor
precision, lo cual se debe en parte a la atencion que recibid la dura critica de Williamson y Wiemann
(2010) al método de medicion de densidad de la madera en ecologia y las correctas observaciones

del protocolo estandarizado de rasgos funcionales de Pérez-Harguindeguy et al. (2013).

Sin embargo, en la revision de literatura se identific que todavia persisten grandes errores en el
método que ya fueron criticados con anterioridad. Esto implica que aln es necesario ajustar estos
aspectos metodoldgicos, principalmente con relacion a la concentracion de los compuestos
extraibles no estructurales (Hietz et al., 2013; Lehnebach et al., 2019), la segmentacion y correcta
ponderacion de las muestras en las que se mide la densidad de la madera (Osazuwa-Peters et al.,
2014), el esclarecimiento de la relacién entre los valores especificos de densidad de la madera de
ramas y tallos (MacFarlane, 2020), y los tamafios de muestra, que siguen siendo reducidos en
algunos estudios. A estas limitaciones hay que afadir que aun persiste un fuerte “legado”
representado por una gran cantidad de valores de densidad de la madera que no son precisos, a

grado tal que se han vuelto obstaculos para el estudio de la densidad de la madera en el campo de

109



la ecologia al enmascarar o provocar la identificacion relaciones espurias entre la densidad de la
madera y otros rasgos y funciones. Por si esto fuera poco, la precision de las estimaciones de
biomasa también se ve afectada por estos problemas metodoldgicos. Como parte de la recopilacion
de datos de densidad de la madera en los proyectos arriba mencionados, seria Util identificar los
errores metodologicos en los estudios que obtuvieron los valores, ya que esto permitiria detectar
los casos en los que seria necesario volver a realizar mediciones o complementar las ya existentes,

asi como discernir qué valores disponibles son mejores que otros.

A pesar del aumento considerable y la consolidacion de la informacién sobre la densidad de la
madera en especies arboreas, es notable carencia de informacion entre 6rganos, tanto en una misma
especie como en especies que no crecen como arboles. Debido a que la densidad de la madera es
un rasgo de las plantas muy relevante en el marco de la ecologia funcional y fundamental para las
estimaciones de biomasa, sigue siendo importante hacer el mejor esfuerzo a fin de obtener los
valores correspondientes a estos grupos de plantas. Asimismo, sigue siendo relevante considerar
que el conocimiento sobre la densidad de la madera en plantas con formas de crecimiento que no
son arboles proviene principalmente, si no es que Unicamente, de estudios de tipo ecoldgico: 75%,
81% y 100% de los registros correspondientes a las cadenas de busqueda de cactos, arbustos y
lianas, respectivamente, se enmarcan en el campo de la ecologia. Esto se explica debido a la poca
o nula importancia econémica que tiene la madera proveniente de estas fuentes en la actualidad.
Puesto que la medicion de la densidad de la madera en estas formas de crecimiento recae en los
ecdlogos, es nuestra responsabilidad reorientar los esfuerzos para lograr la estandarizacion correcta
de las mediciones de densidad de la madera en estos casos. Para lograr esto, es necesario comenzar

a estudiar la variacion de la densidad de la madera en los ejes radial y longitudinal en arbustos,
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lianas y cactos, lo que permitird comenzar a identificar cuales son los puntos 6ptimos de muestreo

en estas formas de crecimiento.

6.2. Recomendaciones generales

6.2.1. Sugerencias metodoldgicas

Con base en la informacion recabada y los errores metodoldgicos identificados (Cuadro 4), se
ofrecen las siguientes recomendaciones generales relacionadas con la metodologia de medicién de
la densidad de la madera, con la intencion de lograr un balance éptimo entre costo y precision.

Estas recomendaciones excluyen los métodos indirectos revisados en el trabajo.

1. Se apoyan las sugerencias de Williamson y Wiemann (2010) y de Pérez-Harguindeguy et
al. (2013) de utilizar una muestra con un tamafio minimo de cinco individuos por poblacién,
con la consideracion de que una muestra de diez individuos contribuiria a una precision
Optima en la estimacion de la densidad de la madera. Un mayor ndmero de individuos
mejora ligeramente la precision, que en muchos casos puede necesitar un esfuerzo no

justificable por el beneficio adquirido.

2. Se desaconseja utilizar como equivalentes los valores de densidad de la madera de dos

organos sin conocer la relacién entre ellos.

3. En caso de desconocerse la variacion longitudinal del tallo, se respalda tomar una muestra
a la altura de 1.3 m sobre el suelo, y en caso de desearse una mayor precision, tomar la

muestra a 1/, 0 1/, de la altura total de arbol es adecuado.

4. Se debe intentar evitar la madera de reaccion para la toma de muestras al menos con

evaluaciones cualitativas. En caso de que una muestra contenga madera de reaccién, se
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10.

recomienda obtener muestras radiales en el eje perpendicular al eje mas largo del 6rgano

(correspondiente a la madera opuesta y la madera de reaccion).

En caso de que se desconozca la variacion radial en la densidad de la madera de un 6rgano,
se recomienda tomar una muestra orientada de la corteza a la médula. La muestra debe ser
segmentada de acuerdo con la distancia radial para permitir el estudio 6ptimo de la densidad
de la madera. Segmentar la muestra en intervalos de 1 cm proporciona una gran precision

en la estimacion de la densidad de la madera (Osazuwa-Peters et al., 2014).

Los valores de densidad de la madera de los segmentos de las muestras utilizados al estudiar
la variacion radial y longitudinal deben ponderarse por el area transversal y el volumen que

ocupen en el érgano, respectivamente.

Se debe remover la corteza y la médula de las muestras destinadas a la medicion de la

densidad de la madera, aunque en 6rganos de tamafio muy pequefio esto puede ser dificil.

Independientemente del ambiente, la temporada del afio o la hora del dia o el método de
extraccion de muestras, es necesario saturar las muestras de madera antes de proceder con
la medicion de su volumen saturado. Los intervalos de tiempo recomendados fluctdan entre

24y 72 h, dependiendo del contenido de humedad inicial y dimensiones de la muestra.

En los casos en los que los drganos tengan una concentracion importante de compuestos
extraibles no estructurales en su duramen, es necesario extraerlos. Como alternativa, se

pueden desarrollar factores de correccion, como lo sugirieron Lehnebach et al. (2019).

La masa anhidra debe medirse después de un secado suficientemente largo a no menos de
100 °C. En caso de haber preocupacion por la alteracion de la madera, la temperatura puede

incrementarse lentamente para disminuir los defectos.
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6.2.2. Reporte de elementos basicos sobre la metodologia empleada

Tan importante como la realizacion de ajustes al méetodo para la medicion de la densidad de la
madera, es reportar la informacion correspondiente al método, ya que esta practica puede ayudar a
identificar si las diferencias obtenidas entre érganos, individuos, comunidades y estudios se deben
principalmente a diferencias en el método utilizado. En varios estudios los autores sospecharon que
las diferencias de los valores de densidad de la madera se debian a errores o diferencias en el
método, pero ahora no existe posibilidad de confirmar si en efecto esto fue asi porque los estudios

citados no incluyeron la informacion necesaria.

Con base en la informacion identificada en el presente trabajo, se sugieren reportar los siguientes

ocho elementos basicos de la metodologia:

1. Edad del individuo o la altura y el didmetro a la altura del pecho estudiado. Esta
informacion permite identificar si las variaciones de valores de densidad de la madera
pueden tener alguna relacion con diferencias de edad, ya que la densidad de la madera
depende de la edad del individuo. Aunque se desconozca la edad de los individuos y la
relacién que tienen los datos dendrométricos con esta, los datos dendrométricos por si

mismos pueden servir como referencia para realizar comparaciones.

2. Posicién longitudinal y radial de la muestra en el 6rgano, asi como la longitud y
diametro(s) del mismo. Diferentes posiciones en el eje radial y longitudinal en un mismo
arbol pueden resultar en valores diferentes de densidad de la madera. El valor de esta
variable en un tallo puede ser diferente en una muestra a la altura del suelo que en una

muestra cerca del apice de este.
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Caracteristicas de la muestra en la que se determiné la densidad de la madera. Es
decir, mencionar el tipo de muestra (rodaja, disco, cufia, nucleo, astillas, etc.), sus
dimensiones, y en caso de que la muestra haya sido dividida en segmentos mas pequefios,

describir las caracteristicas de los segmentos.

Método para determinar la presencia o ausencia de madera de reaccion, o
consideraciones tomadas para intentar evitarla. Si no se siguié un procedimiento para

hacer esto, debe mencionarse explicitamente.

Definiciones de densidad de la madera y contenido de humedad. La definicién de la
densidad de la madera siempre debe reportarse explicitamente, y en caso de que se utilice
la definicidn de densidad secada al aire, es importante determinar el contenido de humedad.
En el caso de la densidad bésica o la gravedad especifica basica de la madera, se recomienda
la definicion como proporcién de la masa anhidra entre el volumen saturado, debido a la

ambigiedad de las definiciones de volumen verde y fresco.

Método de saturacion. Si las muestras no fueron saturadas, esto debe mencionarse

explicitamente.

Método de extraccion de compuestos extraibles no estructurales. Si las muestras no
fueron sometidas a un proceso de extraccion de compuestos extraibles no estructurales, se

debe mencionar explicitamente.

Meétodo de asignacidn de los valores a las muestras e individuos. Es necesario mencionar
explicitamente si hubo o no alguna ponderacion de los valores obtenidos de la densidad de
la madera, ya que la media aritmética o la media ponderada pueden arrojar valores distintos

para los 6rganos estudiados.
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De forma adicional, si se citan métodos de otros estudios y protocolos, es necesario describir los
elementos bésicos enlistados que no se describan en las referencias citadas. En el caso de que se
citen protocolos con ramificaciones metodoldgicas de pasos, como las normas de la American
Society of Testing and Materials (ASTM) International o International Organization for

Standarization (1SO), mencionar especificamente qué pasos fueron seguidos.

6.3. Limitaciones del estudio: ¢cuanta precision es suficiente?

Si bien para el presente trabajo se recopil6 una gran cantidad de informacién, existe la posibilidad
de que algunos aspectos de la metodologia para la determinacion de la densidad de la madera en
arboles hayan sido pasados por alto. Entre otras causas, esto podria deberse a que con frecuencia
los comentarios de tipo metodoldgico suelen perderse en el texto del articulo, sobre todo si no se
incluyen en el resumen, las palabras clave o el titulo de los estudios en las bases de datos. Sin
embargo, podemos asegurar con confianza que se identificaron y analizaron los aspectos mas
importantes sobre las principales fuentes de error y sus soluciones. En cuanto a las busquedas de
informacion para los métodos enfocados en los cactos, los arbustos y las lianas, se tiene una gran
seguridad de que la informacion compilada y resumida en este trabajo refleja adecuadamente el
estado actual de conocimiento sobre la metodologia especifica para estos grupos vegetales, debido
a la generalidad de las cadenas de busqueda empleadas. Asimismo, podemos afirmar que la
informacion con respecto al estudio de la densidad de la madera en ramas y raices fue deficiente,
y se reconoce la posibilidad de obtener mas informacion si se disefian cadenas de busqueda
especializadas. La identificacion de consideraciones metodoldgicas particulares para el analisis de
la densidad de la madera en los 6rganos vegetales, como, por ejemplo, como capturar de forma

optima la densidad de la madera en sus respectivos ejes, puede resultar de gran valor.
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Para concluir, cabe mencionar que si bien se detectaron numerosos errores cometidos durante el
estudio de la densidad de la madera en estudios de tipo ecoldgico. los resultados sobre la densidad
de la madera obtenidos en los distintos trabajos revisados permitieron identificar las tendencias
mas importantes en el efecto de tales errores, por lo que puede ser importante evaluar el efecto
cuantitativo de cada uno. Por ejemplo, puede haber situaciones en las que el error introducido puede
no ser significativo como para justificar el esfuerzo y gasto de recursos correspondientes para
solventarlo. En todo caso, es innegable que hace falta realizar nuevas investigaciones en las que se
evalte con mayor precision la influencia de los errores metodoldgicos en la estimacion de los
valores de densidad de la maderay, a su vez, en las relaciones estudiadas en la ecologia, incluyendo

las estimaciones de biomasa, sobre todo en el contexto del cambio climatico global.
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Cuadro 4. Sintesis de los errores metodoldgicos identificados en la revision, estableciendo su efecto en los valores de la densidad de la

madera y en qué seccion del trabajo se abordaron.

Error en el método

Magnitud afectada

Efecto sobre la densidad de la
madera

Seccion de referencia en el texto

Incluir madera de reaccion

Utilizar a la densidad de la madera de ramas

como si fuera equivalente a la densidad de la
madera de tallos sin conocer la relacion entre
unoy otro

No saturar las muestras de madera

Secar a una temperatura inferior a 100 °C
Incluir corteza y médula

No ponderar los valores de densidad por area

transversal o volumen que las muestras
representan en el érgano

No extraer a los compuestos extraibles no
estructurales del duramen

Densidad

Densidad

Volumen saturado
Masa anhidra

Masa anhidra,
Volumen saturado

Densidad

Masa anhidra

Sobreestimacién o subestimacion,
dependiendo de las caracteristicas
de la madera de reaccion

Posible sobreestimacién o
subestimacion, dependiendo de la
relacion entre la densidad de la
madera de los 6rganos

Sobreestimacion

Sobreestimacion

Subestimacion

Sobreestimacion o subestimacion,
dependiendo del valor de la
densidad de la madera més cercana
a la médula o al apice del tallo
Sobreestimacion de la densidad de

la madera correspondiente al
duramen

34.1.2

3.4.3

5111

51.2

521

523

5.4
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