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RESUMEN

En el presente estudio, llevado a cabo en el 
Parque Nacional Natural Amacayacu, Amazonia 
colombiana, se evaluó la variación alométrica 
entre variables dendrométricas y el crecimiento en 
dap y biomasa de seis especies clasifi cadas en tres 
grupos funcionales, de acuerdo con la densidad 
de la madera (ρ). Las especies seleccionadas 
fueron: Eschweilera rufi folia, Eschweilera 
itayensis, Conceveiba guianensis, Otoba 
parvifolia, Pseudolmedia laevis y Apeiba aspera. 
El dap fue la variable estructural explicatoria más 
importante. Cuando se evaluó la relación entre 
altura total y dap, el parámetro b o coefi ciente de 
escalamiento alométrico varió entre especies, lo 
que mostró una tendencia al aumento y, por tanto, 
una reducción en la conicidad, proporcional a 
la densidad de la madera. No se encontraron 
diferencias signifi cativas en el incremento 
diamétrico ni entre especies (P=0.119, F=1.80), 
ni entre grupos funcionales (P=0.153, F=1.19). 
Asimismo, el incremento en biomasa entre 
especies o grupos funcionales tampoco mostró 
diferencias signifi cativas (P = 0.0784, F = 2.05; 
P = 0.0711, F = 2.71, respectivamente). No 
obstante, se encontró una tendencia a un mayor 
incremento diamétrico en promedio de las especies 
clasifi cadas como pioneras tempranas y una clara 
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tendencia al aumento en biomasa en las especies 
clasifi cadas como tolerantes, es decir, aquellas 
con mayor densidad de madera. En este estudio, a 
excepción de lo encontrado en Otoba parvifolia, 
el coefi ciente de forma de fuste proveniente del 
modelo H-dap propone formas de fuste más 
cilíndricas en especies de más lento crecimiento. 
Se sugiere que el bosque se recupera en biomasa 
a tasas constantes independientemente de la edad 
del parche. Este resultado resalta la importancia 
que tienen las especies pioneras y la formación de 
claros en los bosques amazónicos de tierra fi rme 
sobre la dinámica del carbono y la coexistencia 
de especies.

ABSTRACT

In this study carried out in the Amacayacu 
National Park in the Colombian Amazonia, 
we assessed the alometric relationship among 
different tree structural variables and the growth 
in diameter and biomass of six species classifi ed 
according to their wood specifi c gravity (ρ). The 
tree species chosen were Eschweilera rufi folia, 
Eschweilera itayensis, Conceveiba guianensis, 
Otoba parvifolia, Pseudolmedia laevis, and 
Apeiba aspera. 
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The dbh was the most important structural 
explanatory variable. Regarding the total height 
– dbh model, the alometric coeffi cient b changed 
between species showing a trend to increase, and 
thus a taper decrease, proportional to ρ. There 
were no signifi cant differences in diameter growth 
between species (P=0.119, F=1.80) or functional 
groups (P=0.153, F= 1.19). Likewise, biomass 
growth did not show signifi cant differences 
neither between species (P=0.0784, F=2.05) nor 
functional groups (P=0.0711, F=2.71). However, 
there was a positive trend between ρ and diameter 
growth and a negative one between ρ and biomass 
growth. The results of this study suggest that this 
forest is recovering in biomass at a constant rate 
independent of the patch age, which emphasizes 
on the importance of pioneer species and gap 
formation on the carbon dynamics and the species 
coexistence in Amazonian tierra fi rme forests. 

INTRODUCCIÓN

Las estrategias de historia de vida de los árboles 
se defi nen como el refl ejo de las respuestas 
fi siológicas, demográfi cas y fi logenéticas, a las 
limitaciones impuestas por factores bióticos y 
abióticos (Condit et al 1996, Chave 1999). Por 
tanto, conocer las relaciones entre diferentes 
componentes estructurales de los árboles es 
importante para poder entender diferencias 
adaptativas entre especies (King 1996). Este 
tipo de relaciones y cambios en las dimensiones 
entre componentes de un organismo a medida que 
crece se han estudiado mediante el escalamiento 
alométrico, que se resume por medio de la función 
de potencia Y = aXb (Thompson 1917; Huxley 
1932). En este modelo, la variable biológica “Y”, 
depende de la masa del cuerpo “X”, mediante 
el exponente alométrico “b”; la constante “a” 
puede variar con la especie y el tipo de organismo 
(Delgado et al. 2005).

Se ha propuesto que los cambios en tamaño y 
forma refl ejan adaptaciones de las especies a 
las condiciones ambientales, como respuesta a 
la presencia de factores de estrés (Niklas 1995; 
Sposito & Santos 2001). De acuerdo con el estado 

de desarrollo, las características funcionales y las 
condiciones ecológicas en las que se encuentran las 
especies, la constante alométrica puede variar. Por 
ejemplo, se ha reportado una relación directamente 
proporcional entre el incremento en la relación altura-
diámetro, a medida que aumenta la competencia 
entre individuos por luz (Niklas 1995). 

La densidad de la madera, entendida como su 
peso en gramos por unidad de volumen, ha 
mostrado estar fuertemente relacionada con la 
historia de vida de las especies (King et al 2005) 
y, por tanto, se considera un buen indicador de 
las características funcionales de estas (Muller-
Landau 2004). Estudios recientes han reportado 
que la baja densidad de la madera tiene un bajo 
costo energético, por tanto, se ha encontrado 
inversamente correlacionada con las tasas de 
crecimiento de árboles tropicales (Suzuki 1999, 
Keeling et al. 2008). En contraste, la alta densidad 
de la madera se piensa que concede ventajas de 
supervivencia, ya que puede reducir la probabilidad 
de daños físicos (Zimmerman, et ál., 1994) y 
aumentar la resistencia a plagas y de enfermedades 
(Turner 2001). En síntesis, se puede concluir 
que la densidad de la madera está positivamente 
asociada con la posición sucesional (Saldarriaga 
et al. 1988; Swaine & Whitmore 1988). 

Entender estas diferencias proporciona herra-
mientas de manejo y conservación de los 
ecosistemas forestales, ya que nos permite 
entender mejor la dinámica del crecimiento 
y la forma como la composición de especies 
puede infl uenciar el funcionamiento global de 
los ecosistemas naturales (Keeling et al. 2008). 
Por esta razón, en el presente estudio de tipo 
exploratorio llevado a cabo en el Parque Nacional 
Natural Amacayacu, Amazonia Colombiana, se 
estudió el crecimiento y la variación alométrica 
entre variables estructurales como diámetro a la 
altura del pecho (dap), altura total (H) y diámetro 
de copa (dc), de seis especies clasifi cadas en tres 
grupos funcionales, de acuerdo con la densidad 
de la madera (ρ). Las preguntas de investigación 
formuladas fueron: (1) ¿cambian las relaciones 
alométricas entre componentes estructurales en 
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especies de diferente grupo funcional, defi nidos 
de acuerdo con la densidad de la madera?; (2) 
¿existen diferencias en las tasas de crecimiento 
promedio anual en dap entre especies y grupos 
funcionales?; (3) ¿cómo son los patrones de 
crecimiento de la comunidad total en relación 
con el tamaño de los individuos?; (4) ¿cómo es 
el incremento anual de la biomasa aérea entre las 
especies de diferente grupo funcional defi nidos, 
de acuerdo con la densidad de la madera? 

De esta forma, haciendo uso del modelamiento 
alométrico y la densidad de la madera en la 
clasifi cación funcional de especies arbóreas, 
esperamos poder avanzar en el conocimiento de 
la estructura y funcionamiento de los bosques 
amazónicos colombianos. Es parte de nuestro 
propósito, además, contribuir al conocimiento del 
efecto del cambio global sobre estos ecosistemas, 
y más en particular, sobre la dinámica del carbono 
(Baker et al. 2004, Wright 2005).

MATERIALES Y MÉTODOS

ÁREA DE ESTUDIO

El presente estudio se llevó a cabo dentro de 
la parcela permanente ubicada en el Parque 
Nacional Natural (PNN) Amacayacu, localizado 
en el departamento del Amazonas, extremo sur 
de la Amazonia colombiana (Figura 1). El PNN 
Amacayacu hace parte del trapecio amazónico y se 
encuentra localizado entre 3º 02’ y 3º 47’ de latitud 
sur y 69º 54’ y los 70º 25’ longitud Oeste, con una 
extensión de 2930 km2 y elevaciones entre 80 y 
100 m (Rudas 1996).

El área del parque reúne sistemas selváticos en 
ambientes boscosos de planicie aluvial inundable, 
bosque de tierra fi rme y algunas zonas pantanosas. 
En general, en los suelos del área predominan 
las estructuras que oscilan desde arcillosas, 
franco-arcillosas hasta franco-arcilloso-limoso 
y en ocasiones francas, principalmente, en las 

Figura 1. Área de estudio en la Amazonia colombiana
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superfi cies de denudación de origen sedimentario y 
en los planos aluviales del río Amazonas (Chamorro 
1989). La parcela permanente está ubicada en el 
plano sedimentario terciario, sobre suelos derivados 
de la formación Pebas (Hoorn 1994), los cuales se 
caracterizan por poseer una marcada pobreza en 
bases intercambiables como resultado del proceso 
de lavado al que han sido constantemente sometidos. 
No obstante, estos suelos de origen andino son, 
generalmente, más fértiles que los encontrados en 
superfi cies de denudación terciaria, originados a 
partir del escudo Guyanés (Duivenvoorden & Lips 
1995). 

De acuerdo con la información disponible en el 
periodo de 1968-1990, en los registros de la estación 
climática del aeropuerto Vásquez Cobo de Leticia, la 
temperatura media anual es de 25,8 ºC, la humedad 
relativa promedio anual de 86% y la precipitación 
promedio anual de 3215,9 mm (Prieto, 1994). La 
precipitación es del tipo unimodal-biestacional, con 
un periodo de concentración de lluvias entre octubre 
y mayo; el mayor valor de precipitación se registra 
en enero, con un promedio de 352,8 mm y el menor 
está entre junio y septiembre, con un valor de 158,3 
mm.

TOMA DE DATOS

Dentro de las primeras 5 ha de la parcela permanente 
en el PNN Amacayacu, las cuales fueron establecidas 
en julio del año 2005 y recensadas en mayo del 
2007, se mapeó, marcó y midió el diámetro a 1,3 m 
de altura (DAP) a todos los árboles con 10 cm o más 
de este. El punto de medición del dap fue marcado 
con pintura permanente. En estas primeras 5 ha, 
que poseían identifi cación botánica de todos los 
individuos, se seleccionaron seis especies que fueran 
lo sufi cientemente abundantes y que representaran 
los grupos funcionales esperados dentro de toda 
la comunidad. Las especies seleccionadas fueron: 
Eschweilera rufi folia, Eschweilera itayensis, 
Conceveiba guianensis, Otoba parvifolia, Pseudol-
media laevis y Apeiba aspera. A cada árbol se 
le tomó información a las siguientes variables 
dendrométricas: altura total (H), diámetro a la altura 
pecho (DAP), diámetro de copa (DC) y la densidad 

(ρ) de la madera, la cual se obtuvo mediante 
revisión bibliográfi ca de estudios realizados en la 
cuenca Amazónica, dándole prelación a los sitios 
circundantes al área de estudio.

En árboles con alturas mayores de 15 m, la altura 
total se midió con un Vertex Md05; en árboles 
con alturas por debajo de los 15 m, se empleó 
una Vara Extensible de igual longitud. En cuanto 
al dap, inicialmente, se realizó la medición de la 
circunferencia a la altura del pecho (CAP) a una 
altura de 1.30 m sobre el nivel del suelo (Condit, 
1998) con una cinta métrica, para el posterior cálculo 
del dap. El diámetro de copa se calculó como el 
promedio de la proyección vertical sobre el suelo del 
perímetro de la copa en direcciones perpendiculares. 
Aquellos individuos que se remidieron exactamente 
en el mismo punto a la altura del DAP se les estimó 
el crecimiento diamétrico.

Dentro del proceso de estimación de las tasas de 
crecimiento en dap, se consideraron tres posibles 
fuentes importantes de error: 1) discrepancias en 
la remedición de algunos tallos por su complejidad 
debido a bifurcaciones, raíces fúlcreas o bambas; 2) 
errores de campo en la lectura o posición de la cinta al 
momento de hacer la medición del dap; 3) errores de 
digitación de los datos. Debido a esto, se adoptaron 
los criterios propuestos por Condit et al. (2004) para 
la exclusión de datos que pudieran estar asociados 
con las fuentes de error mencionadas. Estos son: 
valores mayores a 5 mm*año-1 de crecimiento en 
dap y valores menores a 2 mm*año-1 en crecimiento 
negativo. Si se consideran las tres posibles fuentes 
de error, de los 150 individuos tomados, solo 105 de 
ellos fueron incluidos en el proceso de análisis del 
crecimiento diamétrico y crecimiento en biomasa.

ANÁLISIS DE DATOS

Inicialmente, se hizo una diferenciación de grupos 
funcionales, de acuerdo con la densidad de la madera 
(ρ), así: especies pioneras tempranas aquellas con 
densidades entre 0.3 - 0.5 gr/cm3, pioneras tardías 
entre 0.51- 0.7 g/cm3 y tolerantes, mayores de 0.71 
g/cm3. De acuerdo con la clasifi cación funcional se 
plantearon algunos supuestos esperados para cada 
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especie, principalmente en cuanto a las tasas de 
crecimiento en diámetro (Tabla 1).

Luego, se corrieron modelos alométricos Y = aXb 
para establecer las relaciones entre las distintas 
variables estructurales consideradas para cada 
individuo y especies. Para la obtención de los 
parámetros, se ajustó la forma linealizada de 
la ecuación alométrica. Se evaluaron modelos 
alométricos para la H y dc en función de dap 
con base en los datos brutos, asumiendo una 
signifi cancia del 95% (α = 0.05), a fi n de comparar 
y buscar las mejores relaciones entre los diferentes 
componentes estructurales de los árboles en las 
diferentes especies. Las diferencias de los modelos 
alométricos entre los componentes estructurales de 
las especies con diferente grupo funcional fueron 
abordadas mediante un análisis descriptivo, con el 
objetivo de evaluar, de acuerdo con el coefi ciente 

alométrico, la posible variación en la forma de 
crecimiento de cada individuo.

El cálculo del crecimiento fue defi nido como el 
cambio en el dap, dividido por el tiempo en años 
(Condit et al 2004), expresado por la siguiente 
ecuación:

Cto (mm*años-1) = (dap1 – dap0)/años 
Donde Años = # días / 365

Se llevó a cabo un análisis de varianza de una vía 
(ANAVA), a fi n de evaluar si existían diferencias 
signifi cativas en las tasas de crecimiento promedio 
anual en dap entre especies y grupos funcionales. 
De igual manera, en la comunidad (las seis especies 
juntas), se evaluó mediante un ANAVA la existencia 
de diferencias estadísticamente signifi cativas 
entre clases de diámetro. Las clases diamétricas 

Tabla 1. Información de las especies que son análisis del estudio y parámetros estadísticos que representan los datos 
de valor promedio y desviación estándar. N = número de individuos por especie. Referencia (ρ): fuentes consultadas 
para la toma de los valores de densidad de la madera. Otras denominaciones según el texto

Familia
Especie N DAP (cm) H (m)

Inc. 
biomasa 
(Kg peso 

seco)

Inc. cre-
cimiento 

(mm/año)

ρ
(g/cm3) Referencia (ρ) Grupo 

funcional
Características

Esperadas

Tiliaceae
Aa - Apeiba aspera 11 22,9+16,23 18,95 + 

5,36 3,1 + 6,9 1,1+1,6 0.33
(Muller-Landau 2004)

(IBDF, 1981)
(Aróstegui 1982)

Pionera 
temprana
(0.3- 0.5g/

cm3)

Altas tasas de 
crecimiento

Myristicaceae
Op - Otoba parvifolia 15 26,2 +12,61 20.70 + 

6.10 12,9 +13,5 2,01+1,6 0.42

(Lorenzi 1992)
(Detienne & Jacquet 

1983)
(Muller-Landau 2004)

Pionera 
temprana
(0.3-0.5 g/

cm3)

Altas tasas de 
crecimiento

Euphorbiaceae
Cg - Conceveiba 

guianensis
19 16,8+3,87 16,67+ 

2,48 1,89 + 3,1 0,54+0,9 0.51
(Detienne & Jacquet 

1983)
(Woodcock 2000)

Pionera 
tardía

(0.51-0.7 g/
cm3)

Tasas intermedias 
de crecimiento

Moraceae
Pl - Pseudolmedia 

laevis
26 17,8 +7,46 16,59 + 

3,87 6,55 + 8,75 1,2+1,3 0.65

(Aróstegui 1982)
(Muller-Landau 2004)

(Woodcock 2000)
(Nogueira et al. 2005)

Pionera 
tardía

(0.51-0.7 g/
cm3)

Tasas intermedias 
de crecimiento

Lecythidaceae
Er - Eschweilera 

rufi folia
13 21,1+10,9 19,71 + 

6,1 10,8 + 21,8 1,28 + 1,5 0.83 (Torres, 2006)
Tolerante
(>7.1 g/

cm3)

Bajas tasas de 
crecimiento

Lecythidaceae
Ei - Eschweilera 

itayensis
21 22,2+9,01 21,2 + 

4,81 13,3 + 24,6 1,25+1,9 0.83 (Torres 2006)
Tolerante
(>7.1 g/

cm3)

Bajas tasas de 
crecimiento
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defi nidas fueron: 10-15, 15,1-20, 20,1-25, 25,1-30, 
30,1-35, 35,1- 40 y ≥ 40,1. Dado que se aplicó una 
transformación logarítmica sobre los datos brutos, 
para grafi car los resultados se le sumó una constante 
(+ 2) con el objetivo de evitar los valores negativos.

Para el cálculo de la ganancia en biomasa, se 
estimaron las alturas en t0, con los modelos defi nidos 
para cada una de las especies (H vs dap), de manera 
que se tuviera disponible un intervalo de tiempo de 
2 años. El incremento en biomasa (kg en peso seco) 
de los árboles de las diferentes especies, de acuerdo 
con el grupo funcional, fue calculado usando una 
ecuación alométrica que relaciona el dap (cm), 
ρ (g*cm-3) y H (m), desarrollada por Chave et ál. 
(2005) para bosques húmedos, como sigue:

(ABG)Stand = ρ*EXP (-1.239 + 1.980* Ln (dap)

+0.207*(Ln (dap)) ^2-0.0281*(Ln (dap)) ^3)

Del mismo modo que en el incremento diamétrico, 
para grafi carlo, se le sumó una constante (+400) a 

cada valor de incremento en biomasa con el objeto 
de evitar los valores negativos provenientes de la 
transformación logarítmica. Mediante un análisis 
de varianza de una vía (ANAVA) se evaluaron 
las diferencias signifi cativas existentes entre el 
incremento en biomasa de los diferentes grupos 
funcionales, defi nido de acuerdo con la densidad 
de la madera. Todo el análisis estadístico fue 
desarrollado en el paquete STATGRAPHICS 
Centurion XVII.

RESULTADOS

En general, los patrones alométricos entre 
componentes estructurales de las especies 
presentaron modelos con buenos ajustes, siendo el 
dap la variable predictora más importante (Tabla 2). 
Los modelos ajustados para H en función del dap 
fueron los más signifi cativos estadísticamente. En 
las especie Conceveiba guianensis y Pseudolmedia 
laevis, categorizadas como especies pionera tardías, 

Especie. Modelo general (R2 /Pvalue)

Aa - Apeiba aspera
H = 4.4593*dap0.4576 96.81 / *
dc = 0.7739*dap0.5963 77.06/ *
dc = 0.1297*H1.2359 65.79 / **

Op - Otoba parvifolia
H = 2.6693*dap0.6428 94.16 / *
dc= 1.2002*dap0.5617 42.71/ **
dc = 0.2565*H1.0959 53.53 / **

Cg - Conceveiba guianensis
H = 6.544*dap0.3276 33.32 / ***
dc = 7.5060*dap-0.6038 0.371/ NS
dc = 14.397*H-0.2921 3.366/ NS

Pl - Pseudolmedia laevis
H = 4.3820*dap0.4714 73.72 / *
dc = 2.2191*dap0.3152 11.41/ NS
dc = 1.4479*H0.4716 10.74 / NS

Er - Eschweilera rufi folia
H = 2.96*dap0.6284 82.11 / *
dc = 0.72*dap0.71699 76.28 / *
dc = 0.5887*H0.7996 46.59 / ***

Ei - Eschweilera itayensis
H = 4.5349*dap0.4999 73.12 / *
dc = 2.496*dap0.3772 41.59 / **
dc= 1.2577*H0.5953 25.92 / ***

Tabla 2. Modelos ajustados con base en el modelo general alométrico Y = cXb, en función de diferentes variables para 
cada una las seis especies; su signifi cancia estadística está indicada por el coefi ciente de determinación y como: * p ≤ 
0.001, ** si 0.001< p ≤ 0.01, *** si 0.01< p < 0.05 y NS ≥ 0.05, con un 95% de nivel de confi anza (α = 0.05).
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los modelos alométricos ajustados únicamente 
fueron signifi cativos, cuando la H estuvo en función 
del dap; los modelos en función de dc fueron 
marginalmente o no signifi cativos (Tabla 2, Figura 
2). El parámetro b o coefi ciente de escalamiento 
alométrico varió entre especies, mostrando una 
tendencia al aumento, y por tanto una reducción 
en la conicidad, proporcional a la densidad de la 
madera. La especie Otoba parvifolia (b = 0.6428), 
no obstante, presentó un patrón contrastante (Tabla 
2, Figura 2). 

No se encontraron diferencias signifi cativas en el 
incremento diamétrico ni entre especies (P = 0.119, 
F = 1.80), ni entre grupos funcionales (P = 0.153, 
F = 1.19). No obstante, es clara la tendencia a un 
mayor incremento diamétrico en promedio de las 
especies clasifi cadas como pioneras tempranas 
(Figura 3). En la comunidad, tampoco se 
detectaron diferencias en crecimiento diamétrico 
con respecto al tamaño (P = 0.343, F = 1.14); no 
obstante, y similar al anterior, se evidenció una 
clara tendencia a un aumento en el crecimiento en 
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Figura 2. La columna A muestra los mejores modelos. La columna B muestra presenta los modelos de menor ajuste  
desde el punto de vista estadístico
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embargo, se evidenció de nuevo una tendencia al 
aumento en biomasa en las especies clasifi cadas 
como tolerantes, es decir, aquellas con mayor 
densidad de madera (Figura 5). 

DISCUSIÓN

COEFICIENTES ALOMÉTRICOS COMO 
INDICADORES DE GRUPOS FUNCIONALES

El uso de ecuaciones alométricas en los bosques 
tropicales enfrenta algunas complicaciones, en gran 
parte, debido a la alta heterogeneidad arquitectural 
de las especies (Niklas 1994, West et al. 1997). En 
general, patrones de bifurcación, ramaje y formas 
de copas irregulares y relativamente complejas 
difi cultan el ajuste de modelos correlativos entre 
componentes, incluso, en una misma especie. Ese 

Figura 3. Diferencias en las tasas de crecimiento promedio anual en dap, según el ANAVA entre las diferentes especies 
y grupos funcionales de acuerdo con la densidad de la madera. A – Anava por especie en orden de izquierda a derecha 
según el grupo funcional (Tabla 1). B – ANAVA según el grupo funcional: a = Pionera temprana, b = Pionera tardía, 
c = Tolerante

Figura 4. Crecimiento en diámetro con transformación 
logarítmica para cada clase diamétrica. Los valores en el 
intervalo indican el número de individuos por cada clase

Figura 5. ANAVA para el incremento de la biomasa (en kg peso seco) de especies y grupos funcionales (a = pionera 
temprana, b = pionera tardía, c = tolerante). La tabla 1 contiene los signifi cados de las abreviaturas en el eje X de la 
primera fi gura

diámetro directamente proporcional al tamaño de 
los individuos (Figura 4). El incremento en biomasa 
entre especies o grupos funcionales tampoco 
mostró diferencias signifi cativas (P = 0.0784, F = 
2.05; P = 0.0711, F = 2.71, respectivamente). Sin 
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fue el caso particular observado con la especie 
Conceveiba guianensis, la cual presentó bajos o no 
signifi cativos ajustes en los modelos alométricos, 
especialmente, cuando se consideró la copa. Sin 
embargo, y tal como se corrobora en otros estudios 
realizados en un amplio rango de bosques tropicales 
(Ogawa et al. 1965, Brown et al. 1989, Chave et al. 
2005), el Dap fue la variable predictora que presentó 
mejor ajuste en todos los modelos. Esta condición 
justifi ca en buena medida el uso generalizado de 
la relación alométrica H-dap como herramienta en 
el estudio de la dinámica del crecimiento de los 
bosques (Saldarriaga et al. 1998), de forma similar 
a como se hizo en este estudio.

Los resultados referentes a los exponentes 
alométricos para cada especie muestran una leve 
tendencia al cambio de la constante alométrica 
según las características funcionales (Enquist 
et al. 1998; West et al. 1997). En este estudio, a 
excepción de lo encontrado en Otoba parvifolia, 
el coefi ciente de forma de fuste proveniente del 
modelo H-dap para todas las especies mostró una 
tendencia al incremento de pioneras a tolerantes, 
lo que propone formas de fuste más cilíndricas 
en especies de más lento crecimiento. En bosques 
tropicales de Venezuela, fueron reportadas 
tendencias más claras, en cuanto a la caracterización 
alométrica por el grupo funcional (Delgado et al. 
2005); no obstante, este último estudio empleó un 
modelo diferente al alométrico, lo cual difi culta las 
comparaciones. Adicionalmente, las diferencias en 
las características ambientales y la escala espacial 
podrían promover diferencias en la respuesta local 
de las especies (Patiño et al. 2008).

GRUPOS FUNCIONALES EN RELACIÓN 
CON EL CRECIMIENTO DIAMÉTRICO 
Y EL CRECIMIENTO EN BIOMASA 

A pesar de que la densidad de la madera ha sido 
reconocida como determinante de las diferencias 
en biomasa aérea a lo largo de gradientes 
sucesionales (Ketterings et al.2001, Nebel et 
al.2001), los resultados de este estudio no reportan 
diferencias en los patrones de crecimeinto en dap 
o biomasa entre grupos funcionales en este bosque 

amazónico de tierra fi rme. Un patrón de este tipo 
sugiere que el bosque se recupera en biomasa a 
tasas constantes independientemente de la edad 
del parche. Dado que especies de lento crecimiento 
como Lecythidaceaes han sido reportadas como 
las más abundantes dentro de la parcela (Barreto et 
al. en prensa), este resultado resalta la importancia 
que tienen las especies pioneras y la formación de 
claros en los bosques amazónicos de tierra fi rme 
sobre la dinámica del carbono y la coexistencia de 
especies (Laurance et al. 2004). De esta manera, y 
teniendo en cuenta que la parcela fue establecida 
inmediatamente después de la sequía del 2005, 
el hecho de que las especies tolerantes no estén 
acumulando materia viva a tasas mayores que 
las pioneras tempranas permite concluir que este 
bosque podría estar mostrando un leve incremento 
en biomasa como producto de la recuperación de 
factores de disturbio. Por lo anterior, es posible 
pensar que la parcela de Amacayacu no parece 
haber sido severamente afectada por esta sequía; 
su clima no estacional y las características de 
los suelos relativamente fértiles podrían haber 
favorecido un menor impacto con respecto a la 
mortalidad de individuos y la liberación de carbono 
que el reportado en otras regiones amazónicas 
(Phillips et al. 2009). 

Una posible explicación a la falta de signifi cancia 
en las tendencias observadas está sustentada en el 
tamaño de la muestra aún bastante pequeño, que 
promueve el incremento de las varianzas. Esta 
condición se confi rmó, por ejemplo, en el caso del 
análisis del crecimiento diamétrico que no mostró 
diferencias signifi cativas con nuestros datos (105 
árboles), pero sí cuando se incluyeron todos 
los individuos de todas las especies colectadas 
dentro de las primeras 5-ha (1291 individuos), 
incluyendo las seis especies seleccionadas para el 
presente estudio; con base en todos los individuos 
se constató un mayor crecimiento, especialmente, 
de los individuos con diámetros entre 30 y 40 cm 
(Arias et al. 2009). De igual forma, aunque las 
diferencias en crecimiento diamétrico y biomasa no 
fueron signifi cativas, los resultados de este estudio 
mostraron tendencias opuestas entre el crecimiento 
diamétrico y el incremento en biomasa, de acuerdo 
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con la densidad de la madera de cada una de las 
especies. Resultados similares fueron reportados 
en un estudio a gran escala en el que se encontró 
una débil relación entre estas tres variables, pero 
positivamente infl uenciada por la fertilidad de 
los suelos (Keeling et al. 2008). En este sentido, 
y contrario a lo reportado en este estudio, se 
esperaría que las especies pioneras tempranas 
o que demandan mucha luz asignen una gran 
proporción del carbón fi jado a los tejidos en el 
incremento diamétrico, en comparación con las 
pioneras tardías y tolerantes que deberían invertir 
más en la masa foliar (Keeling et al. 2008), 
aumentando su tasa fotosintética y producción en 
biomasa. 

CONCLUSIONES

Entender el crecimiento de los árboles, en relación 
con las características funcionales de las especies, 
es crucial para comprender mejor el impacto de 
las oscilaciones climáticas sobre la dinámica del 
carbono en los bosques tropicales (Condit et al. 
2004, Phillips et al. 2009), o el posible efecto 
de eventos de disturbio pasados (Wright, 2005). 
Los resultados aquí reportados sugieren que la 
clasifi cación de pionera tardía fue inoperante 
y que, simplemente, se comporta de manera 
similar a las especies tolerantes, cuando se usa la 
densidad de la madera como variable surrogada de 
la condición funcional. Posiblemente, mediante 
el uso de otras características, como por ejemplo 
el tamaño de los frutos y diásporas, se logre una 
mejor clasifi cación de las especies, de acuerdo 
con sus respuestas fi sológicas (Ter Steege et al. 
2006, Kraft et al. 2008). Aunque los resultados de 
este estudio aún se deben considerar prematuros y 
sobre los cuales se espera depurar con base en los 
censos y recensos futuros de la parcela de 25-ha (1 
cm dap) en todo su conjunto, estos nos permiten 
resaltar la importancia que tienen los estudios de 
monitoreo a largo plazo y los tamaños de muestra 
grandes para poder encontrar mecanismos de 
adaptación y manejo de los bosques tropicales al 
cambio global. 
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