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RESUMEN 
 

La relación entre tasas de crecimiento y rasgos funcionales de 14 especies 
arbóreas fue analizada utilizando modelaje de crecimiento en diámetro y altura 
(basado en mediciones de anillos de crecimiento) y rasgos funcionales (densidad 
de la madera, tamaño y edad máximos, iluminación de copa, peso de semilla y 
regeneración natural). A partir de un análisis cluster e interpretación ecológica 
fueron discriminados seis grupos funcionales de especies: heliófitas intermedias, 
heliófitas longevas pequeñas, heliófitas longevas grandes, semiesciófitas 
intermedias, semiesciófitas longevas y esciófitas pequeñas. Las tasas de 
crecimiento variaron con la edad y la especie, discriminando tres patrones de 
crecimiento: rápido, intermedio y lento. Existe una evidente relación entre los 
patrones de crecimiento y los grupos funcionales. La ausencia de especies 
pioneras, la escasez de esciófitas y la predominancia de estrategias funcionales 
intermedias en la mayoría de especies sugieren una tendencia de comportamiento 
de hábitat más generalista que especializado. 

 
Palabras clave: anillos de crecimiento, dinámica de crecimiento, grupos 
funcionales, Sierra de Lema, tasa de crecimiento 

 
ABSTRACT 

 
The relationship between growth rates and functional traits of 14 tree species 

was analyzed using growth modeling of diameter and height (based on growth ring  
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analysis) and functional traits (wood density, maximum size and age, crown 
illumination, seed weight and natural regeneration). Through cluster analysis and 
ecological interpretation, six functional groups of species were discriminated: 
intermediate heliophyte, small and long-lived heliophyte, large and long-lived 
heliophyte, intermediate partial-shade-tolerant, long-lived and partial-shade 
tolerant and small shade-tolerant. Among species, growth rates varied with age, 
identifying three growth patterns: fast, intermediate and slow. There is an evident 
relationship between growth patterns and functional groups. The absence of 
pioneer species, the scarcity of shade-tolerant, and the predominance of 
intermediate functional strategies in most species, suggest a trend of habitat 
behavior more generalist than specialized. 
 
Key words: functional groups, growth dynamics, growth rate, growth rings, 
Sierra de Lema 
 
INTRODUCCIÓN 

 
El análisis ecológico de los bosques tropicales por su alta diversidad 

de especies, se ve facilitado a través de la agrupación de las especies en 
gremios o grupos funcionales (GF) (Swaine & Whitmore 1988; Gitay et 
al. 1996; Díaz-Perea et al. 2014). Según Gitay & Noble (1997), el 
término GF se refiere a "una clasificación no filogenética que conduce a 
una agrupación de organismos que responden de manera similar a un 
síndrome de factores ambientales". Se espera pues, que las especies 
arbóreas de un GF utilicen uno o varios recursos del medio de la misma 
manera, desempeñando comportamientos ecológicos similares en un 
ecosistema (Finegan 1992; ter Steege 2003; Díaz-Perea et al. 2014), 
compartiendo no solamente patrones de regeneración natural y 
crecimiento potencial, sino también atributos indicadores como, p.ej., 
propiedades de la madera (Finegan et al. 2004). Esto crea un equilibrio 
dinámico en el ecosistema, en donde la composición de especies puede 
cambiar pero las funciones de las especies se conservan (Walker et al. 
1999), al igual que se conserva el ciclo de nutrientes (Tilman 1999), las 
tasas de cambio, la regeneración, la capacidad de recuperación y la 
resistencia a cambios (Azócar et al. 2000). 

La historia de vida de una especie arbórea se puede observar a través de 
su dispersión, establecimiento, crecimiento y persistencia (ter Steege 2003).  
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Martínez-Ramos & Alvarez-Buylla (1998) afirman que las diversas historias 
de vida en el bosque húmedo tropical (BHT) pueden estar relacionadas con 
la dinámica de perturbaciones y la heterogeneidad del ambiente espacial y 
temporal como, p.ej., las variaciones en la disponibilidad de luz del dosel. La 
densidad de la madera, la edad máxima, el diámetro a la altura de pecho 
máximo (DAPm), el modo de dispersión, el tamaño de semilla, son algunos 
indicadores biológicos de estrategias funcionales de especies arbóreas (ter 
Steege & Hammond 2001; ter Steege 2003; Nascimento et al. 2005). La 
densidad de la madera, el peso de la semilla y la altura máxima arbórea 
fueron predictores significativos del desarrollo y la sobrevivencia en cinco 
bosques húmedos neotropicales (Poorter et al. 2008). 

La tasa de incremento diamétrico interespecífica refleja variaciones 
en las estrategias de historia de vida arbórea en el BHT y es un insumo 
fundamental para analizar la dinámica forestal, desarrollar ecuaciones 
alométricas, generar modelos de crecimiento y rendimiento (Vanclay 
1991, 1994; Bullock 1997; Pélissier & Pascal 2000; Pereira da Silva et al. 
2002) y determinar la influencia de factores climáticos (Botosso & 
Tomazello 2001). La variación de la tasa de crecimiento máximo 
(potencial) es un factor importante en la definición de GF (Baker et al. 
2003), pudiendo ser diferenciada según el GF (Budowski 1965; Grime 
1977, 1979; Lamprecht 1990). Generalmente los modelos de crecimiento 
se elaboran a partir de datos provenientes de mediciones repetitivas en 
parcelas forestales permanentes (Lieberman et al. 1985; Bakker et al. 
1996). El inconveniente de esta modalidad es que generalmente cubre 
solo cortos períodos de vida del árbol, mientras que el análisis 
dendrocronológico puede abarcar toda la vida del árbol (Schöngart et al. 
2007; Schöngart 2008). 

Modelos de crecimiento diamétrico, en altura y biomasa, partiendo 
del análisis de la estructura, conteo y mediciones de anillos de crecimiento 
han sido probados en bosques neotropicales (Brienen & Zuidema 2006a, b, 
2007; Schöngart et al. 2007; Schöngart 2008). Worbes et al. (2003) y 
Brienen (2005) estudiaron GF arbóreos en bosques tropicales, usando 
análisis de anillos. Worbes et al. (2003) identificaron diferentes estrategias 
de vida en un bosque semideciduo en Camerún en función de la altura, edad 
y densidad de la madera. Brienen (2005) cuantificó el grado de dependencia 
arbórea de los claros en el bosque húmedo de tierras bajas en Bolivia. 
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Herault et al. (2010) encontraron, en bosques de la Guayana Francesa, 
que los GF explicaron entre 19-42% de la variación de las tasas de 
crecimiento, siendo el DAPm y el tamaño de la semilla fuertes 
predictores. A partir del conocimiento de los GF se pueden generar 
modelos de la capacidad de recuperación del bosque (resiliencia) a las 
perturbaciones (Díaz-Perea et al. 2014; Díaz-Perea & Equihua 2015), así 
como también modelar impactos del cambio climático en la dinámica de 
su desarrollo (Condit et al. 1996; Baker et al. 2003). 

Parte de la información disponible sobre rasgos funcionales de 
especies arbóreas en el bosque montano de Sierra de Lema ha sido 
producida por investigaciones sobre estructura y composición florística 
(Durán 2001; Hernández et al. 2012a, b), dendrología (Sanoja 2009), 
densidad de diásporas (Aguirre 2015) y dinámica de claros (Durán 2011; 
Durán et al. 2011, 2012). Sobre crecimiento arbóreo en el bosque 
montano alto (nublado) de Sierra de Lema existen solamente tres 
estudios: (i) un análisis dendrocronológico de cuatro especies en bosques 
del piedemonte (Ortiz et al. 2006), (ii) un estudio de remediciones de 
árboles en parcelas permanentes a lo largo de un gradiente altitudinal 
donde se encontró que los mayores incrementos diamétricos fueron 
alcanzadas por árboles emergentes y del dosel con mayor disponibilidad 
de luz, independientemente del bioclima y el sitio (Hernández & Ortiz 
2004; Hernández & Castellanos 2006), y (iii) un reciente análisis de 
anillos de crecimiento aún inédito que estimó el crecimiento radial y la 
edad de catorce especies arbóreas (Ortiz et al. en preparación); este 
último trabajo sirvió de fuente de insumo para la presente investigación. 
Hasta ahora ningún estudio había analizado la relación entre crecimiento 
diamétrico y rasgos funcionales arbóreos en la región. A partir del 
mencionado análisis de anillos y del modelaje del crecimiento en 
diámetro y altura de catorce especies arbóreas del bosque nublado en 
Sierra de Lema, se interpretan las tendencias y los patrones de desarrollo 
y su relación con las estrategias funcionales por grupos de especies. 

 
MATERIALES Y MÉTODOS 

 
Área de estudio 
La Sierra de Lema, con altitudes entre 200 y 1650 m snm, forma parte 
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de las tierras intermedias de la Guayana venezolana (Huber 1995). El área 
específica de muestreo del presente trabajo, localizada a 1416 m snm en el 
tramo La Escalera de la Troncal 10 de la carretera El Dorado-Santa Elena 
de Uairén (Fig. 1), abarca una superficie aproximada de 25 ha colindante 
con la carretera, y se ubica en un bosque nublado, muy húmedo 
premontano y siempreverde (Ewel et al. 1976; Vareschi 1992; Berry et al. 
1995) el cual muestra una extensa cobertura continua y un elevado nivel 
de endemismo, que alcanzan 13,7% en las especies arbóreas (Sanoja 
2009). La única estación pluviométrica en Sierra de Lema está ubicada a 
unos 12 km del área de muestreo, a una altitud de 1334 m snm. Entre 1989 
y 2012, se registró un promedio de precipitación anual de 4599 mm y una 
temperatura de 18,5°C (Fig. 1a). Los suelos predominantes son entisoles, 
inceptisoles y ultisoles (CVG-TECMIN 1987). A partir de los 800 m snm 
los suelos son fuertemente ácidos, lixiviados, con bajo intercambio 
catiónico y altos contenidos de materia orgánica, principalmente en el 
mantillo orgánico (Durán 2001; Dezzeo et al. 2004), lo que propicia un 
enraizamiento superficial en el suelo (Fölster et al. 2001). 

En el área de muestreo del presente estudio fue realizado, 
previamente, un inventario arbóreo (DAP > 10 cm) de 2 ha en un bosque 
poco perturbado (L. Aguirre, C. González & E. Sanoja, datos inéditos 
compilados en el repositorio de datos de la red RAINFOR, Malhi et al. 2002; 
López-González et al. 2009, 2011). En este inventario se determinaron 
niveles de densidad de 680-747 árboles/ha, área basal de 41-46 m2/ha, 
DAPm de 168 cm, altura máxima de 45 m y una riqueza de 64-69 especies 
arbóreas/ha, donde las especies más importantes en términos de abundancia 
y dominancia fueron Dimorphandra macrostachya, Sextonia rubra, 
Dictyocaryum ptarianum, Elaeagia maguirei, Parkia nitida, Tachigali sp., 
Richeria grandis, Dacryodes roraimensis y Emmotum fulvum. Mientras un 
sector del bosque en el área de muestreo fue solo parcialmente perturbado 
por la apertura de senderos hacia el tendido eléctrico y por actividades de 
extracción de madera para uso de las comunidades indígenas locales hace 
aproximadamente 10 años, otro sector ubicado al borde de la carretera es 
un bosque secundario tardío de aproximadamente 0,6 ha fuertemente 
perturbado por actividades del asfaltado de la carretera hace unas tres décadas 
y que está conformado principalmente por árboles de los géneros Piper, 
Miconia, Tachigali, Ocotea, Vismia, Byrsonima, Thyrsodium y Cecropia. 
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Fig. 1. Área de estudio (indicada con un círculo), ubicada en el Km 755 de la 

Troncal 10, parte alta de la Escalera (área del rectángulo) en Sierra de 
Lema. Fuente: Ortiz et al. (2016). a. Climadiagrama de la estación Sierra 
de Lema, para el período 1989-2012 (24 años de registro). 

 
 
Especies estudiadas  
La información para la selección de especies proviene de estudios 

previos realizados en Sierra de Lema (Heyn & Georg 1999; Durán 2001; 
Ortiz et al. 2006, 2016; Sanoja 2008; Hernández et al. 2012a, b). Las 
variables DAP, altura total, dimensiones e iluminación de copa fueron 
medidas para cada árbol. Los parámetros de iluminación de copa, densidad 
de madera y DAPm, como indicadores de requerimientos de luz y 
características silvigenéticas de las especies (ter Steege 2003; Poorter et al. 
2006), fueron usados como criterios para seleccionar una muestra de 63 
árboles de 14 especies (Tabla 1), con una replicación de al menos tres 
árboles por especie. En esta muestra se seleccionaron árboles entre los 
individuos con fustes más rectos sin vestigios de daños ni enfermedades 
(Interián 2009), de mayor tamaño por especie con el fin de captar el tamaño  

 

a 

1
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Tabla 1. Lista de especies estudiadas. 
 

Especie Abrev. Familia 
Anaxagorea petiolata R.E.Fr. Anax Annonaceae 
Annona symphyocarpa Sandwith Anno Annonaceae 
Byrsonima stipulacea (Cav.) DC. * Byrs Malpighiaceae 
Catostemma lemense Sanoja Cato Bombacaceae 
Chrysophyllum sanguinolentum T.D.Penn. Chry Sapotaceae 
Dimorphandra macrostachya Benth. Dimo Caesalpiniaceae 
Emmotum fulvum R.H. Howard Emmo Icacinaceae 
Licania intrapetiolaris Spruce ex Hook. f. Lica Chrysobalanaceae 
Ocotea guianensis Aubl. * Ocot Lauraceae 
Parkia nitida Miq. Park Mimosaceae 
Richeria grandis Vahl Rich Euphorbiaceae 
Sextonia rubra (Mez) van der Werff Sext Lauraceae 
Thyrsodium spruceanum Benth. Thyr Anacardiaceae 
Vismia guianensis (Aubl.) Choisy * Vism Clusiaceae 

 
* Especies presentes en el bosque secundario tardío 

 
máximo potencial de cada especie. De esta manera, las especies 
seleccionadas representan GF con diferentes grados de tolerancia a la 
sombra o estatus sucesional. La iluminación de la copa fue diferenciada 
en: emergente, dosel, subdosel y sotobosque (modificado sensu Synnott 
1979). Los árboles estudiados fueron identificados basándose en la lista de 
Sanoja (2009). Las muestras botánicas recolectadas, en su mayoría 
estériles, fueron depositadas en el herbario de referencia de la Universidad 
Nacional Experiemental de Guayana (UNEG) en Upata, estado Bolívar. 

 
Modelaje de crecimiento 
Las edades de los árboles fueron estimadas mediante el conteo directo 

de los anillos de crecimiento del fuste, considerando el número máximo 
estimado de anillos marcados para cada una de las 14 especies estudiadas 
(Schöngart et al. 2007, 2008). Las mediciones del ancho de anillos de las 
62 muestras de madera (tipo disco) fueron realizadas utilizando una 
estación de medición digital LINTAB 5 (Frank Rinn) con precisión de 
0,01 mm y el programa Time Series Analysis and Presentation (TSAPWin)  
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(Frank Rinn 2003) (Ortiz et al. en preparación). Los modelos de 
crecimiento (diámetro y altura) concebidos para el presente estudio tienen 
como base las relaciones entre los parámetros DAP, edad y altura. Estos 
modelos buscan mejorar la comprensión de la historia de vida arbórea, de 
los procesos dinámicos del bosque y pronosticar su desarrollo (Vanclay 
1994). 

Para el modelaje diamétrico se cumplieron los siguientes pasos: a 
partir de los datos de la medición del ancho (mm) de los anillos por árbol, 
se calcularon las tasas de incremento radial acumulado (IRA mm). El 
IRA fue ajustado en función del DAP de cada árbol, desde la médula a la 
corteza (Stahle et al. 1999; Schöngart et al. 2007). A partir de IRA 
ajustado se calcularon las tasas de incremento diamétrico anual (IDA cm) 
a través del Programa Microsoft Office Excel 2010. Las tasas del IDA 
fueron acumuladas para configurar curvas individuales que representan 
las trayectorias de crecimiento diamétrico durante toda la vida de un 
árbol. Estas curvas describen la relación entre el DAP y la edad de cada 
individuo. Las curvas fueron elaboradas con el apoyo del programa X-
Act (SciLab) por árbol y por especie, luego la curva promedio de 
crecimiento diamétrico del conjunto de individuos por especie fue 
calculada y ajustada aplicando un modelo de regresión no lineal del tipo 
Sigmoideo, el cual generó la ecuación (1) para el modelaje del 
crecimiento diamétrico (Schöngart 2008). 

 
DAP = a/(1+(b/Edad)c)                     (1) 

 
donde a, b y c son párametros particulares para cada especie. La tasa de 
crecimiento diamétrico se puede expresar como una función del 
incremento en edad, aproximándose a una curva sigmoidea debido a que 
los árboles tienen largos tiempos de vida (Fritts 1976). 

El modelaje de la altura (m) se realizó con base en los datos de DAP 
y altura de todos los árboles registrados en el inventario de 360 árboles en 
el área de muestreo, y de su relación descrita aplicando un modelo de 
regresión no lineal del tipo Michaelis-Menten, generando la ecuación (2) 
para dicho modelaje (Schöngart 2008), usando el programa X-Act (SciLab). 

 
ALTURA = (DAP*d)/(DAP+e)      (2) 
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donde los párametros d y e son particulares para cada especie y el DAP 
corresponde a los diámetros calculados en el modelo de crecimiento 
diamétrico. Entonces, el modelo de crecimiento en altura proviene de la 
combinación del modelo de crecimiento diamétrico (ecuación 1) y de la 
relación DAP-Altura (ecuación 2), en donde a cada uno de los valores 
etarios de una especie le fue asignado el valor correspondiente de 
diámetro y altura (Schöngart et al. 2007, 2008). A partir de los modelos 
en diámetro y altura fueron calculados el incremento medio anual (IMA) 
y el incremento corriente anual (ICA) (Schöngart et al. 2007), haciendo 
uso del programa Microsoft Office Excel 2010:  

 
IMA = CAt / t                  (4) 

ICA = CAt+1 - CAt                    (5) 
 

donde CA es el crecimiento acumulado en diferentes años (t). 
 

Rasgos funcionales 
Los rasgos funcionales seleccionados fueron de tipo dinámico, 

morfológico y regenerativo. Los rasgos dinámicos de edad y tasa de 
crecimiento fueron descritos en la sección anterior. Los rasgos 
morfológicos seleccionados fueron iluminación de copa (estrato máximo 
alcanzado por la copa), DAPm, altura máxima, distribución de las 
especies en los estratos verticales y densidad de la madera. Los cuatro 
primeros fueron estimados a partir del inventario de 360 árboles en el 
área de muestreo e inventarios de comunidades del bosque nublado 
(Durán 2001; Hernández et al. 2012a, b; L. Aguirre, C. González & E. 
Sanoja, datos inéditos compilados en el repositorio de datos de la red 
RAINFOR). La densidad de la madera (peso seco al horno dividido por 
volumen verde) de cada especie fue estimada por Ortiz et al. (en 
preparación), considerándose entre 18 y 56 muestras por especie, en 
función del número de árboles y muestras por árbol. Se consideraron dos 
categorías, baja o liviana (0,2 y 0,49 g/cm3) y media o intermedia (0,5-
0,79 g/cm3) (modificado a partir de Verburg & van Eijk-Bos 2003). 

Los rasgos regenerativos seleccionados fueron el peso de semillas y la 
presencia de plántulas y brinzales (o juveniles) de las especies. El peso de 
semilla fue usado como indicador de la localización de especies a lo largo 
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del continuum de estrategias de regeneración (ter Steege 2003). Para la 
clasificación del peso de las semillas (ps) se adoptaron las categorías 
propuestas por Hammond et al. (1996): 1) ps > 100 g, 2) 10 < ps < 100, 3) 
1 < ps < 10, 4) 0,1 < ps < 1. La información sobre presencia de plántulas y 
brinzales en las fases silvigenéticas de dosel cerrado, reconstrucción y 
claro (Whitmore 1978) fue obtenida de investigaciones realizadas en 
bosques nublados de Sierra de Lema y Gran Sabana (Rettenmaier & 
Fölster 1999; Ávila & Ochoa 2007; Dezzeo et al. 2008; Durán et al. 2012; 
J. Ayala, com. pers.; L. Salazar, com.pers.) y de revisión documental 
(Kew Royal Botanical Garden 2016). Este rasgo es indicador indirecto de 
los requerimientos de luz para la regeneración de las especies arbóreas 
(Swaine & Whitmore 1988). Las plántulas fueron definidas como plantas 
leñosas menores que 1 m de altura, y los brinzales las mayores a 1 m y 
menores que 5 cm de DAP. 
 

Clasificación de especies 
Con el fin de clasificar las especies estudiadas en GF fue 

instrumentado un análisis cluster, aplicando el método Ward (suma de 
cuadrados), de tipo aglomerativo y jerárquico, que maximiza la 
homogeneidad dentro de los grupos, usando la distancia euclideana como 
medida de similitud entre las especies. Los resultados, representados a 
través de un dendrograma, jerarquizan los agrupamientos según la 
distancia de cada par o grupo, es decir, genera grupos jerárquicos de 
acuerdo a las similitudes de los rasgos funcionales seleccionados. Para la 
interpretación ecológica, el valor 24 de la distancia euclideana fue usado 
como umbral para dividir el dendrograma en grupos de especies por su 
similitud (Spatz & Siegmund 1973). El análisis fue realizado utilizando el 
programa Statistica 10 (Stat Soft, Inc., USA), tomando como base los 
rasgos funcionales de: incremento radial anual promedio (IRAp en mm), 
DAPm (cm), altura máxima (m), densidad de madera (gr/cm3), edad 
promedio (años) y área de copa (m2), los cuales son variables de tipo 
cuantitativo y continuo. 

Los GF discriminados por el análisis de agrupamiento fueron 
interpretados ecológicamente, siguiendo un esquema conceptual frecuente 
en estudios de dinámica forestal (Gourlet-Fleury et al. 2005; Poorter et al. 
2006). Para complementar la interpretación fue incorporada información  
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sobre los rasgos funcionales de peso de semilla, iluminación de copa y la 
presencia de plántulas y brinzales. La edad máxima estimada fue asumida 
como el período de vida potencial de cada especie. Para la agrupación de 
las 14 especies arbóreas en GF se tuvo como referencia inicial no solo la 
dicotomía clásica entre pionera y no pionera (Swaine & Whitmore 1988; 
Whitmore 1989), sino también la posibilidad de entender y clasificar ese 
grupo de especies en categorías intermedias (Whitmore 1974; Lamprecht 
1990; Poorter et al. 2005, 2006). 
 
RESULTADOS 
 

Patrones de crecimiento durante el período de vida arbóreo 
Los modelos de crecimiento acumulado de diámetro y altura del 

conjunto de individuos por especie se presentan en las Fig. 2 y 3, 
respectivamente. Todas las especies presentaron correlaciones 
significativas entre la edad y el crecimiento diamétrico (p < 0,001). Las 
especies presentaron una correlación significativa entre edad y crecimiento 
en altura (p < 0,001), con las excepciones de V. guianensis y R. grandis (p 
< 0,05) y A. petiolata (p = 0,100). 

Tal como se esperaba, las tasas de crecimiento de diámetro y altura 
por especie (Fig. 2, 3, 4, 5) varían con la edad. Las trayectorias de la 
relación edad-tamaño tanto en altura como en diámetro muestran una 
variación apreciable en las diferentes fases de la vida arbórea. En las 
curvas de crecimiento modelado de diámetro para el conjunto de especies 
estudiadas (Fig. 6), se pueden observar cuatro patrones de crecimiento 
diamétrico. El patrón 1, representado por P. nitida, Ocotea guianensis, 
Thyrsodium spruceanum, Annona symphyocarpa, D. macrostachya, 
Byrsonima stipulacea y Catostemma lemense, corresponde a especies de 
relativo rápido crecimiento que alcanzan diámetros de 20 cm durante el 
período etario inicial de 50 a 60 años (Fig. 6a). Exceptúando C. lemense y 
B. stipulacea, las especies con este patrón presentaron bajos valores de 
densidad de madera. El patrón 2 se observó en S. rubra, Licania 
intrapetiolaris, R. grandis, E. fulvum y Vismia guianensis, especies con un 
crecimiento más lento que el patrón anterior, al requerir entre 70 y 90 
años para alcanzar 20 cm de DAP. Con excepción de V. guianensis, las 
especies de este patrón presentan una densidad de madera mediana. El patrón 3 
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Fig. 2. Construcción de modelos de crecimiento en diámetro por especie a partir de mediciones del ancho de anillos 

de crecimiento; línea gris, curvas acumuladas de crecimiento individual; línea negra, curva promedio de 
crecimiento diamétrico acumulada y ajustada al modelo de regresión no lineal (curva de la ecuación). n = 
número de anillos de crecimiento, R = coeficiente de correlación. Valores de significancia p < 0,05 para 
todas las especies. 
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Fig. 3. Construcción de modelos de crecimiento de la altura a partir de data de la población por especie y de la 

ecuación del modelo del diámetro; puntos grises, relación por árbol, línea negra, curva de la ecuación. n = 
número de árboles, R = coeficiente de correlación. Valores de significancia p < 0,05 para todas las especies, 
a excepción de A. petiolata (p = 0,100). 
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Fig. 4. Modelaje de crecimiento en diámetro por especie. Línea negra = modelo de crecimiento para el diámetro; 

línea gris = incremento corriente anual (ICA); línea punteada = incremento medio anual (IMA). 
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Fig. 5. Modelaje de crecimiento en altura por especie. Línea negra = modelo de crecimiento para el 

diámetro y altura respectivamente; línea gris = incremento corriente anual (ICA); línea 
punteada = incremento medio anual (IMA). 
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Fig. 6. Curvas de crecimiento modelado en diámetro y altura para el conjunto de las 14 especies 

estudiadas. A. Diámetro. B. Altura. Especies: 1. A. petiolata. 2. A. symphyocarpa. 3. B. 
stipulacea. 4. C. lemense. 5. C. sanguinolentum. 6. D. macrostachya. 7. E. fulvum. 8. L. 
intrapetiolaris. 9. O. guianensis. 10. P. nitida. 11. R. grandis. 12. S. rubra. 13. T. 
spruceanum. 14. V. guianensis. 
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presentó un crecimiento aún más lento que el de los patrones anteriores. 
Chrysophyllum sanguinolentum T.D.Penn requiere más de 100 años para 
alcanzar 20 cm de diámetro. Anaxagorea petiolata presentó la tasa del 
crecimiento más baja del presente estudio, sin haber podido alcanzar 20 
cm de diámetro después de casi un siglo. A pesar del lento crecimiento, 
esta especie mostró una categoría baja de densidad de la madera. 

Las mayores tasas de crecimiento en altura (alcanzando los 10 m 
durante los primeros 20 años), corresponden a las especies del patrón 1 
(Fig. 6b), P. nitida, O. guianensis, T. spruceanum, D. macrostachya, C. 
lemense, B. stipulacea, R. grandis y A. symphyocarpa, las cuales, con 
excepción de R. grandis, son las mismas especies del patrón 1 de 
crecimiento diamétrico. Las especies del patrón 2 de crecimiento en altura, 
E. fulvum, L. intrapetiolaris y V. guianensis requieren entre 20 y 40 años 
para alcanzar 10 m de altura. Estas tres especies forman parte también del 
grupo de especies con patrón 2 de crecimiento diamétrico. Las especies 
del patrón 3 de crecimiento en altura, S. rubra, C. sanguinolentum y A. 
petiolata requieren más de 50 años para llegar a los 10 m. 

 
Grupos funcionales de especies 
El análisis de agrupamiento (Fig.7) y la clasificación de las especies 

(Fig. 8) resultante de la interpretación de los rasgos funcionales (Tabla 2) 
permitieron establecer seis GF: heliófitas intermedias (HEI), heliófitas 
longevas pequeñas (HELp), heliófitas longevas grandes (HELg), 
semiesciófitas intermedias (SEI), semiesciófitas longevas (SEL) y 
esciófitas pequeñas (EP) o tolerantes a la sombra (Fig. 7, 8). El 
dendrograma del análisis cluster diferenció 4 grupos y 4 subgrupos. El 
grupo I está conformado por dos subgrupos: el subgrupo Ia representado 
por A. petiolata, la única especie esciófita (EP) encontrada en este estudio, 
y el subgrupo Ib formado por tres especies heliófitas. El subgrupo Ib de 
Heliófitas Intermedias (HEI) está conformado por A. symphyocarpa, T. 
spruceanum y O. guianensis, especies que muestran crecimiento rápido (> 
1,8 mm/a), edad intermedia (80-120 años), baja densidad de madera (< 0,4 
g/cm3), tamaño reducido (DAPm < 50 cm; altura máxima < 35 m), copas 
entre reducida (4-28 m2) e intermedia (44 m2) y semillas muy livianas (< 1 g). 

El grupo II está conformado por dos subgrupos de especies 
heliófitas, los cuales se diferencian del grupo HEI por su mayor longevidad.  
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Fig. 7. Dendrograma de las 14 especies estudiadas. I-IV. Grupos funcionales: Ia. Esciófita Pequeña (EP). 
Ib. Heliófitas Intermedias (HEI). IIa. Heliófitas Longevas pequeñas (HELp). IIb. Heliófitas 
Longevas grandes (HELg). III. Semiesciófitas Intermedias (SEI). IV. Semiesciófitas Longevas 
(SEL). Variables consideradas: IRA = incremento radial anual promedio (mm), DAPm (cm), ALT 
máxima (m), edad máxima (años), densidad de la madera promedio (gr/cm3), área de copa (m2). 
Abreviatura de la especies, ver Tabla 1. 

 
 
El subgrupo IIa de Heliófitas Longevas pequeñas (HELp), compuesto por 
B. stipulacea y V. guianensis, presenta crecimiento variable (1,2-1,5 
mm/a), edades entre intermedia y avanzada (137-195 años), valores 
intermedios de densidad de madera (≈ 0,5 g/cm3), tamaño pequeño (DAPm 
= 40-50 cm; altura máxima 23-25 m), copas grandes (90-120 m2) y 
semillas livianas o muy livianas (0,1-10 g). El subgrupo IIb de Heliófitas 
Longevas grandes (HELg), formado por D. macrostachya y P. nitida, 
presenta crecimiento rápido (> 1,8 mm/a), edades avanzadas (161-173 
años), baja densidad de madera (< 0,5 g/cm3), gran tamaño (DAPm > 80 
cm; altura máxima > 39 m), copas grandes (90-120 m2) y semillas muy 
livianas (< 1 g). 

El grupo III de Semiesciófitas Intermedias (SEI), representado por C. 
lemense, E. fulvum, L. intrapetiolaris y R. grandis, especies parcialmente 
tolerantes a la sombra que muestran crecimiento lento (< 1,6 mm/a), 
tamaños intermedios (DAPm entre 60 y 80 cm; alturas máximas entre 33 y 
37  m),  copas  reducidas  (11-32 m2),  edades  variables  (entre  148 y 226  
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Fig. 8. Clasificación de especies arbóreas basada en rasgos funcionales de tipos dinámico, 
morfológico y regenerativo. PVC = pionero de vida corta (la línea indica que no hay especies 
representativas de ese GF en el área de estudio). HEI = heliófita intermedia. HELp = heliófita 
longeva pequeña. HELg = heliófita longeva grande. SEI = semiesciófita intermedia. SEL = 
semiesciófita longeva. EP = esciófita pequeña. PP = porte pequeño (<50 cm DAPm y altura 
<35 m). PG = porte grande (>50 cm DAPm y altura >35 m). Abreviatura de las especies, ver 
Tabla 1. Fuente: Modificado de Poorter et al. (2006) y Durán (2011).  

 
años), densidad de madera mediana (> 0,5 g/cm3) y un peso de semillas 
que varía desde la semilla más pesada (C. lemense) hasta semillas livianas 
(R. grandis).  
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Tabla 2. Síntesis de rasgos y grupos funcionales de las especies estudiadas.  
 

Especie GF   Semilla Regeneración Natural  Adulto  Grupo crecimiento 
  Peso (g) Plántula Brinzal DAPm

(cm) 
ALTm

(m) 
IRAp* 

(mm/año) 
EDADm* 

(años) 
ACp 
(m2) 

DM* 
(g/cm3) 

CAT* 
DM 

POSm Porte DAP ALT 

Anax EP 4 a-d  D 6 D 7 14 16 0,76 86 4 0,416 Baja Subdo P Lento Lento 

Sext SEL 3 b-h R-C 7 D-R-C 1 168 40 1,24 350 57 0,508 Media Emerg G Medio Lento 

Chry  3 b-h R-C 2-7 D-R-C 1 84 38 1,47 296 70 0,571 Media Dosel G Lento Lento 

Emmo SEI 3 a-g   D-R-C 1 D-R-C 1 83 36 1,31 173 28 0,739 Media Dosel G Medio Medio 

Lica  2 b D-C 1-2-3 D-R-C 1 62 33 1,37 189 24 0,584 Media Dosel G Medio Medio 

Cato  1 c D-C 1-2 D-R-C 1 64 34 1,61 149 11 0,579 Media Dosel G Rápido Rápido 

Rich  4 k-l D-R-C 7 D-R-C 1 61 37 1,46 226 32 0,504 Media Dosel G Medio Rápido 

Dimo HELg 4 b-j D-R C 2 C-R 3-8 83 39 1,85 173 92 0,475 Baja Emerg G Rápido Rápido 

Park  4 b R-C 7 D-R 7 117 40 2,48 161 119 0,323 Baja Emerg G Rápido Rápido 

Byrs HELp 4 e R-C 7 R 3-7 50 25 1,54 195 118 0,535 Media Dosel P Rápido Rápido 

Vism  3 f C 1 R-C 1-3 41 23 1,29 137 93 0,446 Baja Dosel P Medio Medio 

Anno HEI 4 i  D-C 1 D-R-C 1 49 31 2,07 109 12 0,248 Baja Dosel P Rápido Rápido 

Thyr  4 b R-C 7 D-R 1 48 35 1,84 118 28 0,350 Baja Dosel P Rápido Rápido 

Ocot  4 b D-R-C 1-2 D-R-C 1 46 34 1,81 83 44 0,379 Baja Dosel P Rápido Rápido 
 

GF = grupo funcional. HEI = heliófita intermedia, HELp = heliófita longeva pequeña, HELg = heliófita longeva grande, SEI = semiesciófita intermedia, SEL = semiesciófita longeva, EP = 
esciófita pequeña. D = dosel cerrado, R = reconstrucción, C = claro. DAPm = DAP máximo (cm). ALTm = altura total máxima (m). IRAp = incremento radial anual promedio (mm). EDADm 
= edad máxima (años). ACPp = área de copa promedio (m

2
). DM = densidad de la madera (g/cm

3
). CAT DM = categoría de la densidad de madera, Baja o liviana (0,2 y 0,49 g/cm

3
), Media o 

intermedia (0,5-0,79 g/cm3). POSm = posición de copa máximo, E = emergente, D = dosel, SD = subdosel. P = porte pequeño (<50 cm DAP, ALT <35 m), G = porte grande (>50 cm DAP, 
ALT >35 m). Grupo de crecimiento, patrones de crecimiento en DAP y ALT = rápido (patrón 1), medio (patrón 2) y lento (patrón 3). Fuente peso de la semilla: a. van Roosmalen 1985; b. 
Hammond et al. 1996: c. Sanoja 2004; d. Gottsberger 2016; e. Kew Royal Botanical Garden 2016; f. Mourão & Beltrati 2001; g. Duno & Fernández-Concha 2011; h. Baraloto & Forget 2007; 
i. Guimarães et al. 2008; j. Gómez y Toro 2007; k. Secco 2005; l. Flores 1992. Fuente regeneración natural: 1. J. Ayala, com. pers.; 2. Durán et al. 2012; 3. Dezzeo et al. 2008; 4. Durán 2011; 
5. Kew Royal Botanical Garden 2016; 6. Ávila & Ochoa 2007; 7. L. Salazar (com. pers.); 8. Hernández (1999). Abreviatura de la especies, ver Tabla 1. * Fuente: Ortiz et al. (en preparación). 

.
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El grupo IV de Semiesciófitas Longevas (SEL), formado por C. 
sanguinolentum y S. rubra), ostenta crecimiento lento (< 1,5 mm/a), gran 
tamaño (DAPm entre 80 y 170 cm; altura máxima entre 38 y 40 m), longevidad 
 (290-350 años), densidad de madera mediana (> 0,5 g/cm3), copa 
intermedia (57-70 m2) y semillas livianas. 

La variación de rasgos funcionales y la localización de las especies y 
GF se ilustra conceptualmente (Fig. 6), mediante un eje de coordenadas, 
donde el eje horizontal representa los requerimientos de luz y el estatus 
sucesional (indicados por la densidad de madera, tasa de crecimiento y 
rasgos regenerativos) y el eje vertical expresa el tamaño y edad del árbol 
(indicados por la edad máxima, DAPm, altura máxima y estratos 
máximos de copa). 
 
DISCUSIÓN 
 

Relación entre crecimiento y grupos funcionales  
Los resultados del presente trabajo evidencian la relación entre los 

patrones de crecimiento de diámetro y altura a lo largo del período de vida 
arbórea y los grupos funcionales de las especies analizadas. Mientras P. 
nitida y D. macrostachya alcanzan su máximo diámetro a los 150 años, S. 
rubra y C. sanguinolentum requieren entre 280 y 300 años. P. nitida 
requiere apertura de dosel para regenerarse con éxito, D. macrostachya 
puede regenerarse incluso bajo dosel cerrado. Se presenta una clara 
tendencia de crecimiento rápido en las especies heliófitas y de crecimiento 
muy lento en la especie esciófita con una gradación de crecimientos 
intermedios entre ambos extremos. Por una parte, se constata parcialmente 
la dicotomía extrema de pioneras con crecimiento rápido y no pioneras 
con crecimiento lento (Swaine & Whitmore 1988), pero por otra parte la 
presencia de especies con tasas intermedias de crecimiento sugiere más 
bien un gradiente continuo de variación del crecimiento entre las especies. 
Estos resultados concuerdan con el postulado que las tasas de crecimiento 
de los árboles en los bosques tropicales reflejan variaciones en las 
estrategias de historia de vida (Baker et al. 2003) recordando, por 
supuesto, que las tasas de crecimiento son afectadas por diversos factores 
bióticos y abióticos, tales como p.ej. condiciones de sitio (microclima y 
suelo)  y  perturbaciones  del  dosel  según  la  fase  sucesional  (Whitmore 
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1974; Hartshorn 1978; Herault et al. 2010). Existe una amplia variación 
de las estrategias de regeneración entre especies arbóreas bajo fases de claro, 
reconstrucción y dosel cerrado tanto en los bosques en Sierra de Lema 
(Durán et al. 2012) como en otras zonas tropicales (Whitmore 1974; 
Canham 1989).  

Las especies con densidad de madera baja, con excepción de V. 
guianensis, alcanzan las mayores tasas de crecimiento y las que presentan 
densidad de madera mediana muestran las menores tasas. El incremento 
radial y la densidad de madera del total de especies analizadas presentaron 
una correlación negativa pero no significativa (R = -0,11, p = 0,383, Ortiz 
et al. en preparación). Varios estudios indican que tal relación es más 
fuerte en otras regiones tropicales. En bosques de Borneo (Verburg & van 
Eijk-Bos 2003) así como en varios bosques neotropicales (Poorter et al. 
2008) fue detectada también una correlación negativa pero significativa 
entre crecimiento y densidad de la madera. Sin embargo, en un estudio en 
bosques del Amazonas Central fue constatado que la correlación negativa 
entre crecimiento y densidad de la madera deja de ser significativa cuando 
las especies pioneras son excluidas (Nascimento et al. 2005). 

 
Gradación y divergencia de rasgos funcionales y grupos de especies  
La variabilidad de los rasgos funcionales de los GF, indica un 

variado conjunto de estrategias ecológicas (nichos) de las especies 
analizadas que están relacionadas con el nicho de regeneración, la 
tolerancia ambiental y la historia de vida. Esta diferenciación de nichos 
facilita la coexistencia de especies en el bosque (Kraft et al. 2008). 

El orden de agrupamiento de las especies en el dendrograma y la 
representación conceptual siguen un gradiente que va desde las especies 
esciófitas, pasando por las semiesciófitas hasta llegar a las heliófitas; en 
donde se aprecia la variación de rasgos funcionales como, p.ej., la 
disminución de la densidad de madera y el incremento de las tasas de 
crecimiento. Esta secuencia de variación refleja, nuevamente, más un 
continuum entre especies con grados variables de tolerancia a la sombra 
que categorías discretas (Nascimento et al. 2005), derivadas de la 
dicotomía clásica (Budowski 1965; Swaine & Whitmore 1988). 

Asimismo, las diferencias de tasas de crecimiento y rasgos funcionales 
observados  entre  los  GF  sugieren  una  variación  de  las  estrategias  de   
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captación y asignación de recursos (nutrientes, luz) con una compensación 
entre la inversión en rápido crecimiento diamétrico (heliófitas) y la inversión 
en una mayor densidad de madera (esciófitas) (Keeling et al. 2008). Sin 
embargo, cabe acotar que este balance compensatorio no se observa en 
algunas de las especies analizadas en este estudio que muestran rasgos 
divergentes (o posibles clasificaciones falsas), estos son valores de rasgos 
funcionales que desde el punto de vista ecológico no corresponden al 
rango de valores característico del GF correspondiente. 

Comparando los resultados obtenidos con otros estudios se encontró 
que la clasificación de Durán (2011) de C. lemense, E. fulvum, L. 
intrapetiolaris, R. grandis, C. sanginolentum y S. rubra como especies 
parcialmente tolerantes a la sombra y de T. spruceanum y O. guianensis 
como especies pioneras grandes en un bosque nublado de Sierra de Lema 
coincide con la clasificación realizada en el presente estudio del primer 
grupo de especies como especies semiesciófitas y del último grupo como 
especies heliófitas intermedias. Los rasgos de madera liviana y semillas 
pequeñas de las heliófitas A. symphyocarpa y P. nitida son los mismos 
descritos para Annona sp. y Parkia multijuga en bosques amazónicos 
(Michalski et al. 2007). El valor relativamente alto de densidad de madera 
de L. intrapetiolaris, la segunda más pesada de este estudio, es equivalente 
a la categoría de madera pesada asignada a Licania macrophylla en 
bosques amazónicos (Michalski et al. 2007). La heliófita O. guianensis 
fue calificada como especie pionera de porte pequeño (DAP < 50 cm) en 
la Gran Sabana (Hernández 1999). D. macrostachya y O. guianensis son 
frecuentes en comunidades de vegetación boscosa secundaria en la Gran 
Sabana (Hernández & Fölster 1994; Hernández 1999); O. guianensis está 
incluso presente en comunidades boscosas secundarias tardías de Sierra de 
Lema (este estudio) y Brasil (Laurance et al. 2004; Kew Royal Botanical 
Garden 2016). 

Catostemma lemense, V. guianensis, A. petiolata y B. stipulacea 
fueron identificadas como posibles clasificaciones falsas en los patrones 
de crecimiento y en el dendrograma por presentar rasgos divergentes. Esto 
es propiciado posiblemente por tres factores: 1) limitaciones de muestreo, 
dado que el número mínimo recolectado de tres individuos por especie es 
reducido; 2) la ausencia de datos demográficos de mortalidad y 
reclutamiento  arbóreo  del  bosque  constituye  una  limitación  para  la   
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caracterización adecuada de los rasgos funcionales dinámicos de las 
especies analizadas (Gourlet-Fleury et al. 2005), y 3) algunos de los valores 
divergentes podrían haber sido ocasionados por errores de medición en el 
análisis de anillos de crecimiento como, p.ej., la posible sobrestimación de 
las tasas de crecimiento de C. lemense y A. petiolata, y por el contrario la 
subestimación de las tasas de crecimiento en  V. guianensis resultante de 
la poca nitidez de sus anillos de crecimiento, lo cual conduce a una 
sobrestimación de las edades de esas especies (Ortiz et al. en preparación).  

Otro elemento que pudo haber generado divergencias se relaciona 
con la imposibilidad de relocalización y reagrupamiento del procedimiento 
en el análisis cluster (Everitt 1980). El caso más evidente fue A. petiolata, 
la cual presenta una de las menores edades, bajo valor de densidad de 
madera y semillas livianas, rasgos que contradicen su carácter esciófito 
(posicición de sotobosque o subdosel, con copa reducida y una 
regeneración que solo puede establecerse y sobrevivir bajo la sombra). 
Combinar atributos típicos como crecimiento lento con atributos atípicos 
de especies esciófitas como baja densidad de madera, es una ambigüedad 
que parece ser común en el género Anaxagorea. Michalski et al. (2007) 
caracterizaron a Anaxagorea brevipes como una especie de madera 
liviana, pero con semillas grandes en bosques en el sur del Amazonas. 

Catostemma lemense presenta una densidad de madera mediana y el 
mayor peso de la semilla entre las especies analizadas, ambos caracteres 
típicos de esciófitas. A pesar de ser una especie semiesciófita, muestra un 
crecimiento relativamente rápido y una edad máxima relativamente corta. 
Tal contradicción puede provenir del patrón muy irregular de formación 
de zonas de crecimiento en la madera de esta especie, lo cual pudo haber 
conducido a una sobrestimación de la tasa de crecimiento y en 
consecuencia a una subestimación en la edad (Ortiz et al. en preparación). 
Otros casos contradictorios son V. guianensis y B. stipulacea, heliófitas 
con algunos atributos no afines a especies heliófitas. V. guianensis 
presenta crecimiento lento y B. stipulacea muestra densidad de madera 
mediana y una avanzada edad. Sin embargo, ambas especies han sido 
catalogadas como especies pioneras u oportunistas de porte pequeño (DAP 
< 50 cm), frecuentes en comunidades de vegetación boscosa secundaria en 
la Gran Sabana (Hernández & Fölster 1994; Hernández 1999; Dezzeo et 
al. 2008), Guyana y Suriname (van Roosmalen 1985), Brasil (Laurance et  
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al. 2004; Kew Royal Botanical Garden 2016), también está presente en 
comunidades boscosas secundarias tardías de Sierra de Lema (este estudio). 
No obstante, Michalski et al. (2007) caracteriza a V. guianensis como 
especie de madera pesada en bosques amazónicos  
 

¿Especies especialistas o generalistas? 
Anaxagorea petiolata parece ser la única especie analizada que no 

requiere una fase de claro para su regeneración exitosa. Esto respalda los 
postulados de la importancia de los claros para la regeneración arbórea. 
Hartshorn (1978) reportó que 75% de las especies arbóreas del dosel en La 
Selva, Costa Rica, dependen de la formación de claros para su 
regeneración exitosa. Herault et al. (2010) encontraron que 62% de las 
especies arbóreas en un bosque de Guayana Francesa respondieron 
positiva y significativamente en términos de crecimiento diamétrico a la 
apertura de claros. 

Varias especies analizadas poseen la facultad de poder ocupar varios 
estratos verticales y regenerarse bajo diferentes fases silvigenéticas, es 
decir, toleran variadas condiciones de luz desde la etapa de plántula hasta 
la fase madura (Hernández 1999; Poorter et al. 2005). Estas estrategias de 
crecimiento y reproducción probablemente corresponden a mecanismos de 
adaptación a los diferentes grados de perturbación de las fases 
silvigenéticas (Whitmore 1974). Al respecto, hay que tener en cuenta que 
las especies tolerantes a la sombra podrían reaccionar y crecer bajo 
diferentes niveles y frecuencias de perturbaciones del dosel generados por 
los claros; este comportamiento dinámico puede llegar a ser más complejo 
que la formación del claro y su colonización (Canham 1989). 

Las especies dominantes en el bosque estudiado, D. macrostachya y 
S. rubra, presentan estrategias funcionales intermedias. Según los estudios 
sobre los bosques regionales, la mayoría de las especies corresponde a GF 
arbóreos intermedios no especializados, pocas especies pertenecen a los 
GF más especializados como pioneros de vida corta y esciófita pequeña 
(Hernández 1999; Worbes 1999; Durán 2011). Ello sugiere que 
posiblemente la estrategia de vida predominante entre las especies arbóreas 
del bosque estudiado sea de carácter generalista. Tal tendencia hacia una 
reducida especialización de las especies arbóreas en los bosques 
regionales parece ser propiciado por una intensa dinámica silvigenética (o  
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régimen de perturbación silvigenético de alta intensidad) del bosque 
nublado en Sierra de Lema. 

Entre los indicios más evidentes de perturbación de alta intensidad se 
encuentran: 1) Una superficie promedio de claros en el bosque nublado de 
Sierra de Lema mayor que el promedio reportado para la mayoría de los 
bosques tropicales (Durán et al. 2011). 2) La densidad de madera del 
conjunto de árboles en el bosque nublado de Sierra de Lema es, en 
promedio, menor que en los bosques de tierra baja del Escudo de Guayana 
(ter Steege & Hammond 2001; ter Steege et al. 2006; Hernández et al. 
2012b). La densidad de madera usada como un indicador de la dinámica 
histórica de la perturbación de la comunidad, es un buen indicador del 
estado de madurez del bosque (Slik et al. 2008). En ecosistemas altamente 
perturbados (p.e., sequías, incendios, vientos huracanados), prevalecerán 
especies con madera liviana que crecen rápido y se reproducen a una edad 
temprana, mientras que en ecosistemas con niveles bajos de perturbación, 
se verán favorecidas aquellas especies con madera pesada de mayor 
longevidad y tolerancia a la sombra (ter Steege 2003). 3) Las especies 
analizadas presentan un rango relativamente estrecho de edad máxima. El 
promedio de edad máxima (175 ± 75 años) no sobrepasa el valor 
promedio de 208 años estimado para especies tropicales (Brienen et al. 
2016). Asimismo, es notorio que ninguna de las especies analizadas 
sobrepasa los 500 años. El estrecho rango de edad máxima implica una 
reducida tasa de recambio o renovación (según Hartshorn 1978), definida 
como el tiempo promedio entre la ocurrencia de claros sucesivos en un 
mismo lugar del bosque. 4) La diferenciación tradicional de especies en 
pioneras y no pioneras (Swaine & Whitmore 1988) no es aplicable a los 
bosques estudiados, ya que faltan las pioneras de vida corta y las especies 
esciófitas son escasas (Hernández 1999; Durán 2011).  

Otra evidencia de escasez de pioneras es suministrada por Durán et 
al. (2012), quienes encontraron que la riqueza y la composición florística 
de la regeneración arbórea en claros del bosque montano de Sierra de 
Lema están determinadas principalmente por el grado de la perturbación y 
la regeneración avanzada remanente (es decir, la vegetación prexistente en 
el claro). Esto denota el papel secundario de la germinación de semillas de 
especies pioneras colonizadoras en la fase de reconstrucción del claro. Por 
otra  parte,  la  baja  fertilidad  del  suelo en los bosques en Sierra de Lema  
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afecta a especies pioneras típicas, las cuales normalmente presentan 
exigencias relativamente altas de suministro de nutrientes. La oligotrofia limita 
además la principal ventaja de las pioneras, su rápido crecimiento 
(Lawrence 2003). Un crecimiento lento (Rettenmaier & Fölster 1999) 
excluye a las pioneras (Hernández 1999) y favorece especies tolerantes al 
estrés nutritivo (Leps et al. 1982). 5) La plasticidad fenotípica de varias 
especies leñosas en los bosques regionales en términos de su hábitos 
variables y adaptación a hábitats diversos (Sanoja & Hernández 2010) 
podría ser un mecanismo de adaptación de especies oportunistas a 
condiciones cambiantes de iluminación y estrés nutritivo permanente. 
Comunidades boscosas oligotróficas con formación frecuente de claros de 
dosel como los bosques en Sierra de Lema, tienen una alta probabilidad de 
cambio en las condiciones de iluminación durante la vida promedio de un 
árbol. Bajo esas circunstancias las especies tienden a un comportamiento 
flexible no especializado. Las especialistas son las más afectadas por 
cambios ambientales (Colles et al. 2009). La especialización estricta de 
hábitat como pioneras colonizadoras de claros o esciófitas en la sombra 
sería desventajosa, mientras que un comportamiento generalista como el de 
las oportunistas aumentaría las probabilidades de supervivencia. 
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