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DINAMICA DE LOS BOSQUES DE LA LLANURA
ALUVIAL INUNDABLE DE LA AMAZONIA
PERUANA: EFECTOS DE LAS PERTURBACIONES
E IMPLICANCIAS PARA SUMANEJO Y
CONSERVACION!

Gustav Nebel?, Lars Peter Kvist?, Jerome Vanclay* y Héctor Vidaurre*

RESUMEN

En el periodo 1993-1997 se estudié la dindmica del bosque en nueve parcelas perma-
nentes de muestreo de una hectdrea para individuos = 10 cm de DAP. Para ello se
instalaron tres parcelas en cada uno de los tres tipos de bosque natural de la llanura
aluvial inundable del bajo Ucayali en la Amazonia Peruana. Luego de realizar el
inventario de tres parcelas en cada uno de los tres tipos de bosque, se sometié una
primera parcela a una tala intensiva y una segunda a una tala ligera, dejando la terce-
ra parcela sin intervencion. Entre lo mds destacable de estos bosques himedos
neotropicales, estd el promedio anual de mortalidad y las tasas de repoblacién en las
parcelas no intervenidas: mortalidad de 2,20-3,16%/afio, repoblacién de 2,99-4,57 %/
afio. La mortalidad de los individuos presenté una desviacién significativa en la dis-
persién aleatoria hacia el agrupamiento. El incremento anual en 4rea basal fue de
alrededor de 1 m%ha/aiio, lo que corresponde a las tasas promedio de incremento
anual en drea basal de 3,51-3,79%/afio en las parcelas no intervenidas. No se observo
disminucién alguna en el incremento en 4rea basal inclusive en las parcelas interve-
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nidas en donde durante el primer afio se redujo hasta el 35% del area basal del rodal
original, por mortalidad. El incremento medio anual en didmetro aumenté de 4,0-4,5
mm/afio en las parcelas no intervenidas hasta 5,3-6,8 mm/afio en las parcelas interve-
nidas. El stock de especies maderables comerciales fue alto, con dreas basales de 2,6-
10,0 m*ha y volimenes de 59-240 m*ha. Asimismo, fueron considerables los co-
rrespondientes crecimientos de drea basal y el volumen de especies maderables co-
merciales, alcanzando valores de 0,1-0,3 m*/ha/afio 2-9 m*/ha/afio, respectivamente.
De igual manera, el incremento medio de DAP de las especies maderables fue de 3,9-
9,0 mm/afio, en donde los valores mds altos corresponden a las parcelas intervenidas.
Estos atributos sugirieron que el manejo forestal de estos bosques con fines de pro-
duccién de madera, puede ser flexible y proporcionar rendimientos relativamente
altos, con bases sostenibles. Se identificaron varias caracteristicas especiales tanto
bioldgicas como técnicas y se discutieron sus implicancias en el manejo y la conser-
vacion.

Palabras clave: Zonas hiimedas, mortalidad, repoblacidn, crecimiento, incremento,
sucesion forestal, silvicultura, parcelas permanentes de muestreo,
dindmica de bosque.

ABSTRACT

Forest dynamics was studied from 1993 to 1997 for individuals = 10 cm DBH in nine
one-hectare permanent sample plots. They were established in natural flood plain
forests located on the lower Ucayali river in the Peruvian Amazon. After inventores
of three plots in each of three forest types, a light and a heavy felling treatment were
applied to each of two plots, while a third plot was kept untreated. Average annual
stem mortality and recruitment rates in the untreated plots were among the highest
observed in neotropical rain forests: mortality 2,20-3,16 %/year, recruitment 2,99-
4,57 %lyear. Dead individuals significantly deviated from random dispersion towards
clumping. The average annual basal area growth was around 1 m?*ha/year,
corresponding to average annual basal area growth rates of 3,51-3,79 %/year in the
untreated plots. No decrease in basal area growth was observed even in the treated
plots where up to 35% of the original stand basal area died during the first year. The
average diameter growth increased from 4,0-4,5 mm/year in the untreated plots to
5,3-6,8 mm/year in the treated plots. The stocking of commercial timber species was
high with basal areas of 2,6-10,0 m*ha and volumes of 59-240 m?%ha. The
corresponding growth of basal area and volume of commercial timber species were
also considerable, reaching values of 0,1-0,3 rn2lha/year and 2-9 m®ha/year,
respectively. Likewise, the mean DBH increment of the timber species was 3,9-9,0
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mm/year, showing the highest figures in treated plots. These attributes suggested that
forest management for timber production in these forests can be flexible and provide
relatively high yields on a sustained basis. Several special biological and technical
features of the forests were identified, and their implications for management and
conservation were discussed.

Key words: Wetlands, mortality, recruitment, growth, forest succession, silviculture,
permanent sample plots, forest dynamics.

1. INTRODUCCION

El uso y manejo sostenible de los bosques hiimedos tropicales naturales es todavia
materia de estudio y presenta interesantes problemas relacionados con las condicio-
nes culturales, socio-econémicas y politicas (por ej. Buschbacher, 1990; Vanclay,
1993; Bruenig, 1996). Sin embargo, esta claro que el uso y manejo sostenible de los
bosques himedos tropicales requieren un mejor conocimiento del funcionamiento
de estos ecosistemas y sus respuestas a las intervenciones de manejo (por ej. Gomez-
Pompay Burley, 1991; Hubell, 1995; Whitmore, 1995), a pesar de los recientes avances
(por ej. Leigh et al., 1982; Graaf, 1986; Lamprecht, 1989, 1993; Silva, 1989; Bawa y
Hadley, 1990; Gémez-Pompa et al., 1991; McDade et al., 1994; Vanclay, 1994;
Richards, 1996).

Este articulo aporta informacion acerca de la dindmica de los bosques de la llanura
aluvial inundable de la Amazonia Peruana, tanto al estado natural como con inter-
vencion. Estos bosques se encuentran entre los mds intensivamente aprovechados
del drea y suministran un amplio rango de productos con fines tanto comerciales
como de subsistencia (por ej. Kvist et al., 1995, 1999a, 1999b; Kvist y Nebel, 1999),
lo cual resalta la necesidad de comprender mejor su funcionamiento y respuesta a las
intervenciones. No obstante esto, hasta ahora son pocos los reportes del crecimiento
y la dindmica de los bosques de la llanura inundable amazdénica obtenidos a través de
mediciones de parcelas permanentes de muestreo (Gentry y Terbourgh, 1990; Korning
y Balslev, 1994a). Se estudiaron, por un periodo de cuatro afios subsiguientes a las
intervenciones de tala, los procesos de la dindmica forestal relacionados con la es-
tructura del bosque para individuos = 10 cm de didmetro a la altura del pecho (DAP),
en algunas de las nueve parcelas permanentes de muestreo de una hectdrea. Se anali-
zaron la mortalidad, la repoblacién y el crecimiento, los cuales fueron comparados
con otros estudios, ademds se describieron los patrones de sucesion forestal. Final-
mente, se discuten las implicancias para el manejo y conservacién de los bosques.
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2. EL AREA DE ESTUDIO

Los estudios se llevaron a cabo en tres tipos de bosque de la llanura aluvial inundable
amazoénica: restinga alta, restinga baja y tahuampa, aproximadamente a 10 km al
suroeste de Jenaro Herrera (4°55’S, 73°44’0O) en el departamento de Loreto del Peru.
Los aspectos generales de los bosques de la llanura aluvial inundable peruana fueron
descritos por Kvist y Nebel (1999). La ubicacion, las condiciones de crecimiento, la
composicion floristica y estructura de los estratos superiores (individuos = 10 cm
DAP) dentro de los bosques en estudio, fueron descritos por Nebel et al. (1999a).
Similarmente, la composicion floristica y estructura del sotobosque (arboles de hasta
1,5 m de altura y 10 cm DAP) de los bosques de restinga fueron descritos y compa-
rados con el estrato superior por Nebel et al. (1999b).

3. METODOS

En el periodo de julio a noviembre de 1993 se establecieron nueve parcelas perma-
nentes de muestreo de una hectdrea con tres parcelas ubicadas en cada uno de los tres
tipos de bosque: parcelas 1-3 en restinga alta, parcelas 4-6 en restinga baja y parcelas
7-9 en tahuampa. Se registraron todos los individuos = 8,5 cm DAP (Nebel et al.,
1999a), de modo que se pudiera disponer con datos de crecimiento de los individuos
210 cm DAP y también de aquéllos que crecen dentro de los tamafios de clase. Con
el fin de investigar la respuesta de los bosques a las intervenciones, se efectud la tala
direccional de arboles seleccionados. La tala en las restingas alta y baja se realiz6 al
final de diciembre de 1993 y al comienzo de enero de 1994, respectivamente. Los
bosques de tahuampa no fueron intervenidos hasta después de agosto de 1994. En
cada tipo de bosque se dejé una parcela sin intervenir (parcelas 3, 6 y 9), las otras dos
parcelas fueron moderadamente taladas (parcelas 2, 5 y 8) e intensamente taladas
(parcelas 1, 4 y 7), respectivamente. Los arboles a talar estuvieron dispersos por
todas las parcelas y luego de talados fueron dejados en el mismo sitio hasta deterio-
rarse. Se estableci6 una zona de 20 m alrededor de todas las parcelas intervenidas, la
que fue sometida a las mismas intensidades de tala que dentro de las parcelas. En las
parcelas que fueron intensamente intervenidas se talaron 25/29 fustes/ha (18-26%
del 4rea basal), mientras que en las moderadamente intervenidas se talaron 13-15
fustes/ha (6-11% del area basal, Cuadro 1).

Las parcelas se volvieron a medir en los periodos de agosto-setiembre de 1994, se-
tiembre-noviembre de 1995 y agosto-octubre de 1997. Las nuevas mediciones inclu-
yeron el registro de individuos muertos y la evaluacion de la posicién y la forma de la
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copa segun la clasificacion de Dawkins (Alder y Synnott, 1992). En 1994 se midié el
DAP de todos los arboles, a excepcion de los mas grandes, en los puntos de medicién
marcados. Debido a que en 1994 se perdieron algunas mediciones, estos datos no se
utilizaron para el andlisis. En 1995 y 1997 se midi6 el DAP de todos los drboles
previamente marcados, en los puntos de medicién sefialados, y se registré el creci-
miento de los nuevos individuos que sobrepasaron los 8,5 cm DAP de acuerdo a los
métodos usados durante el establecimiento de la parcela (Nebel ez al., 1999a). Usan-
do un modelo para el crecimiento exponencial en tiempo continuo, se calcularon las
tasas de mortalidad, de repoblacién y de crecimiento de drea basal (por ej. Begon et
al., 1996; Hastings, 1996; Kimmins, 1997). Las tasas anuales de mortalidad se calcu-
laron usando un modelo para crecimiento exponencial en tiempo continuo segtn la
férmula siguiente (por ej. Lieberman et al., 1985a; Phillips ez al., 1994; Condit et al.,
1995):

In(Ny) ~In(N, =N, )

V, =

At
Las tasas anuales de repoblacién segin Phillips et al., 1994 son:

In(N, N, +N,) ~ In(N, -N,)
At

7

y las tasas anuales de crecimiento de drea basal son:

In(N,-N,+AN ) —In(N, -N,,)

rg:

At

donde N es el nimero de fustes o del drea basal al comienzo del periodo At; N,y
N_son los individuos o el drea basal que muri6 o fueron repoblados durante el perio-
do At, respectivamente; AN es el incremento en drea basal de los individuos que
sobrevivieron al periodo At. La vida media del rodal y el doble del tiempo del rodal
(T) de la poblacién inicial fueron calculados a partir de las tasas anuales de mortali-
dad de los fustes y de la repoblacion de los fustes (r), respectivamente:
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)

r

Los patrones de dispersion de los individuos muertos = 10 cm DAP en las parcelas
no intervenidas se calcularon usando el indice de dispersién de Morisita (IB) calcula-
do para tamafios cuadrados de parcelas no confiables (longitud de lado 5, 10 y 20 m,
respectivamente):

zq nl'.(nl' - 1)
i=1
N.(N-1)

donde n,,....n son los ndmeros de individuos observados en cada uno de los cuadran-
tes q y N es el nimero total de individuos observados. La desviacién de la
aleatorizacion fue (Is= 1,0), se probdé mediante la prueba de F (Greig-Smith, 1983).

Para las especies comerciales se evaluaron varios pardmetros del rodal y de creci-
miento. Se incluyeron en el andlisis todas las especies clasificadas, al entrevistar a
los pobladores de la zona, como comercialmente valiosas (Kvist e al., 1999a). Para
el célculo de los volumenes se utilizé en todas las especies un factor de forma de 0,6
(por ej. Cannell, 1984). La relacién DAP-altura para cada una de las especies presen-
tes con mas de 20 individuos se determiné usando una funcidén logaritmica, mientras
que para el célculo se agruparon los individuos de las especies menos valiosas:

h=a+b.In(d)

donde h es la altura y d es el DAP.
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Cuadro 1. Descripcion de las intervenciones de tala realizadas en las parcelas per-
manentes de muestreo ubicadas en bosques de la llanura aluvial inundable
de Braga-Supay y Lobillo.

Parcelas

1 2 3 4 5 6

Tipo de bosque Restinga Restinga  Restinga Restinga ~ Tahuampa Tahuampa
Alta Alta Baja Baja

Tratamiento Intensivo  Moderado Intensivo =~ Moderado  Intensivo  Moderado
Fustes talados 25 13 29 15 25 13
(% del total) (5,3) 2,9) (5,5) (2,5) 4,8) (2,6)
Area basal talada 6,40 2,69 3,66 1,50 5,51 2,94
(% del total) (25.,5) (10,8) (18,4) 6,3) (20,3) (10,2)

4. RESULTADOS

Las intervenciones con tala causaron graves dafios a los rodales remanentes y en la
primera evaluacion, en 1994, la tasa anual de mortalidad reflejada en 4rea basal fue
de 24-41% en la tala intensiva y de 11-15% en la tala moderada (Cuadro 2, Figura 1).
En los afios subsiguientes a la tala, las parcelas intervenidas de la restinga baja y de la
tahuampa mostraron una tasa anual de mortalidad mds alta que la de las parcelas no
intervenidas (Figura 1). Las tasas anuales de mortalidad de las parcelas no interveni-
das, en términos de fuste y drea basal, fueron relativamente altas (1,6-5,2 %/afio y
0,9-4.,4 %/aio, respectivamente; Cuadro 2, Figura 1). En los afos subsiguientes a las
intervenciones las tasas anuales de crecimiento también variaron considerablemente
con respecto a las tasas mds altas en las parcelas intervenidas (Cuadro 2).

Para los tres tipos de bosque, el promedio de las tasas anuales de mortalidad en
términos de fuste fue relativamente constante en todas las clases diamétricas. Sin
embargo, los individuos mds desarrollados de la restinga alta tuvieron elevadas tasas
de mortalidad anual y los drboles de mediano tamafio de la tahuampa tuvieron bajas
tasas anuales de mortalidad (Figura 2).

Los individuos muertos durante el periodo 1993-1997 tendieron a agruparse en las
parcelas no intervenidas 3, 6 y 9 de los tres tipos de bosque (Figura 3). El indice de
dispersién de Morisita (I5) revel, para todas la parcelas y tamaiios de cuadrantes
(Figura 3), una diferencia significativa (P < 0,001) del rango de dispersién en rela-
cion al agrupamiento (I > 1).
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El crecimiento anual del 4rea basal fue de 0,71-1,16 m*afio, con una tendencia a las
mas altas tasas de crecimiento absoluta y relativa en la restinga baja (Cuadro 2, Figu-
ra4). No se observé ninguna disminucién del crecimiento en area basal de las parce-
las intervenidas.

El incremento medio anual en didmetro varié de 4,0 a 6,8 mm/afio calculado por
parcelas en los dos periodos de medicidn, con limites de confianza al 95% de + 0,3-
0,8 mm/afo (Cuadro 2). Se encontrdé una pronunciada tendencia a un elevado creci-
miento en didmetro, en relacion a las crecientes intensidades de tala (Figura 5). Mas
aun, en la mayorfa de las parcelas, el incremento en didmetro fue el mas alto del
periodo 1995-1997 (Figura 5). La notable diferencia entre los incrementos en didme-
tro en la parcela siete entre los dos periodos de mediciones puede deberse, en parte,
a la tardia intervencidn de tala en el bosque de tahuampa (agosto-octubre 1994).

En las parcelas no intervenidas (3, 6 y 9) se observé que los promedios de las tasas
anuales de mortalidad del fuste y del drea basal en la restinga alta fueron los més
altos (parcela 3, Cuadro 3). La restinga baja y la tahuampa (parcelas 6 y 9) tuvieron
casi los mismos promedios de tasas anuales de mortalidad, sin embargo, el promedio
de la tasa anual de mortalidad del 4rea basal en la restinga baja fue considerablemen-
te més bajo que el de la tahuampa (Cuadro 3). Los promedios de las tasas anuales de
repoblacién y del drea basal en la restinga alta fueron los mds altos (Cuadro 3). La
vida media del rodal y el tiempo doble en la restinga alta son los més bajos (22 'y 16
afios, respectivamente) y comparado con otros bosques himedos neotropicales, los
valores para este bosque estdn dentro del rango mds dindmico (Cuadro 3). En los tres
tipos de bosque la sumatoria de los promedios de las tasas anuales de crecimiento de
drea basal y de repoblacién sobrepasaron el promedio de las tasas anuales de morta-
lidad, lo cual indica que estos tipos de bosque se encuentran en la fase de crecimien-
to, lo cual se hace mds notorio en el bosque de restinga baja (Cuadro 3).

Las especies maderables comercialmente valiosas tuvieron una densidad de 44-89
arboles por hectarea (9-17% del total de nimero de fustes). Estos individuos aportan
una considerable drea basal de 2,6-10,0 m*ha (10-40% del total del drea basal) y un
volumen de 59-240 m3/ha (Cuadro 4). El incremento en drea basal y en volumen de
los individuos sobrevivientes fue de 0,1-0,3m?ha/afio y de 2-9m*/ha/afio, los que
corresponden a tasas de crecimiento de 2,4-5,3%/afio (Cuadro 4). Las tasas de creci-
miento en drea basal de las especies maderables fueron mas bajas que las demas
especies en conjunto, a pesar de que éstas tuvieron incrementos medio anuales en
didmetro mas elevados (comparar Cuadro 2 y Cuadro 4).
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Cuadro 3. Mortalidad, repoblacién y crecimiento en los bosques himedos
neotropicales de selva baja. Referencias: (1) Rankin-de-Merona (1990);
(2) Phillps et al. (1994) y Phillps y Gentry (1994); (3) Korning y Balslev

No, de| Area | Min, | Periodo de tiempo | No, de
ref, DAP enume-
raciones
(ha) | (cm) (afios)

Amazonas

Brasil, Manaos, Tierra firme 1 5 10 1981-1986 (5) 1
Brasil, Manaos, Arcilla 2 2 10 1956-1971 (15) 1
Ecuador, Cuyabeno, Tierra firme, Parcela 1 3 1 10 1988-1990 (2,5) 1
Ecuador, Afiangu, Tierra firme, Parcela 2 3 1 10 1986-1990 (4,9) 1
Ecuador, Afiangu, Tierra firme, Transecto 1 3 1,1 10 1982-1990 (8,5) 1
Ecuador, Afiangu, Tierra firme, Transecto 2 3 1 10 1982-1990 (8,5) 1
Ecuador, Jatun Sacha, Selva alta 2 1 10 1987-1992 (5,0) 1
Perti, Cocha Cashu, Llano inundable 4 0,9 10 1974-1995 (10) 1
Pert, Braga-Supay, Llano inund,, Restinga alta, Parcela 3! 5 1 10 1993-1997 (4,1) 2
Perd, Braga-Supay, Llano inund,, Restinga baja, Parcela 6' 5 1 10 1993-1997 (3,8) 2
Pert, Lobillo, Llano inundable, Tahuampa, Parcela 9! 5 1 10 1993-1997 (4,1) 2
Pert, Mishana, Arenoso 21 095 10| 1983-1990 (7,58) 1
Perd, Tambopata, Pantano inundado 2 0,6 10 1993-1990 (7) 1
Perd, Tambopata, Llano inundable de altura 21 095 10| 1983-1991 (7,75) 1
Perd, Tambopata, Llano inundable antiguo 2 1 10| 1983-1991 (7,75) 1
Perd, Tambopata, Selva alta 2 1 10| 1979-1991 (11,67) 5
Perd, Tambopata, Selva alta 2 2 10| 1983-1991 (7,75) 1
Perd, Yanamono, Llano inundable antiguo 2 1 10| 1983-1993 (9,75) 4
Venezuela, San Carlos, Tierra firme' 6 1 10 1975-1985 (10) 2
América Central y El Caribe

Costa Rica, La Selva, Parcela 1 7 4.4 10 1969-1982 (13) 1
Costa Rica, La Selva, Parcela 2 7 4 10 1969-1982 (13) 1
Costa Rica, La Selva, Parcela 3 7 4 10 1969-1982 (13) 1
Panama, Isla Barro Colorado 8 1,5 2.5 1968-1978 (10) 1
Panamad, Isla Barro Colorado, Bosque joven 9 5 19 1975-1990 (5) 1
Panamd, Isla Barro Colorado, Bosque antiguo 9 19 1975-1980 (5) 1
Panamd, Isla Barro Colorado,Bosque maduro 9 50 1 1982-1985 (3) 1

1 Promedio de las tasas de mortalidad, de repoblacién y de crecimiento para mas de un periodo.
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(1994a); (4) Gentry y Terborgh (1990); (5) este estudio; (6) Uhl et al.
(1988); (7) Lieberman et al. (1985a, 1990); (8) Lang y Knight (1983);
(9) Putz y Milton (1982); (10) Hubbell y Foster (1990).

Tasade | Media Tasade | Tiempo Mortalidad de Repoblacién de Incremento medio
morta- vida repo- doble drea basal drea basal anual en drea
lidad blacién basal de los drboles
sobrevivientes
(%/afio) | (afios) (%/ano) | (afios) |(m%*ha/afio)| (%/afo) | (m*ha/afio)| (%/afio) |(m?*ha/afio) | (%/afio)
1,16 60 0,91 76 - - - - - -
1,84 38 0,81 86 - - - - - -
1,05 66 3,12 22 0,44 1,65 0,2 0,76 0,92 3,38
1,89 37 1,91 38 0,37 1,73 0,1 0,49 0,63 2,89
1,88 37 - - 0,74 2,41 - - 0,63 2,09
3,08 23 - - 1,28 4,13 - - 0,75 2,6
1,46 48 1,63 43 - - - - - -
1,79 39 0,96 73 - - - - - -
3,16 22 4,57 16 0,83 3 0,2 0,81 0,85 3,51
22 32 3,56 20 0,39 1,89 0,18 0,69 0,99 3,79
2,49 28 2,99 24 0,7 2,69 0,14 0,58 - 3,73
1,62 43 1,23 56 - - - - 0,91 -
0,7 99 0,94 74 - - - - - -
1,84 38 2,83 25 - - - - - -
2,85 24 2,37 29 - - - - - -
1,97 35 1,96 35 - - - - - -
2,69 26 2,25 31 - - - - - -
291 25 2,32 30 - - - - - -
1,18 59 1,74 40 - - - - - -
2,34 30 2,12 33 0,53 2,07 0,11 - - 1,43
2,62 26 2,71 26 0,64 2,15 0,14 0,46 - 0,83
291 24 2,99 23 0,76 3,05 0,2 - 0,36 1,12
2,21 32 0,9 77 - - - 0,53 - -
1,83 38 - - - - - - 0,23 -
1,09 64 - - - - - 0,88 - -
3,02 23 4,48 16 - - - - 0,25 -
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Cuadro 4. Stock y crecimiento de los individuos = 10 cm DAP de las especies
maderables comerciales en las parcelas permanentes de muestreo ubica-
das en los bosques de restinga alta (parcelas 1-3), restinga baja (parcela
4-6) y tahuampa (7-9) del llano inundable de Braga-Supay y Lobillo.
Las parcelas 1, 4 y 7 fueron sometidas a una tala intensiva, las parcelas 2,
5 y 8 a una tala moderada, mientras que las parcelas 3, 6 y 9 no fueron
intervenidas. Los nimeros son valores promedio y el incremento en dia-
metro muestra la media y los limites de confianza al 95%.

Ntimero Tasa de Tasa de
de ) Incremento | crecimiento | Incremento | crecimiento | Incremento
Parcela | individuos| Area basal| Volumen | drea basal | dreabasal | volumen volumen DAP
(m*ha) | (m’ha) | (m*ha/afio)| (%/afio) | (m’/ha/afio) | (%/afio) (mm/afio)
1 52 6,0 146 0,3 4,3 6 43 9,0+3,0
2 64 6,2 136 0,2 2,7 4 2,7 6,2+ 1,6
3 74 10,0 240 0,3 33 8 34 6,8+ 1,9
4 47 4,4 116 0,2 4.9 6 5,3 73+23
5 73 7,0 181 0,2 2,7 5 2,5 69+19
6 75 9,1 286 0,3 33 9 3,0 6,2+138
7 44 2,6 59 0,1 3,2 2 33 55+13
8 66 4,7 105 0,1 2,4 3 2,5 4,1+109
9 89 6,1 145 0,2 3,0 4 3,1 39+1,0

S. DISCUSION

5.1. Mortalidad y repoblacion

Los promedios de las tasas anuales de mortalidad en las parcelas no intervenidas de
Braga-Supay y Lobillo (mortalidad por fuste 2,20-3,16%/afio; mortalidad por 4rea
basal 1,89-3,00%/afo) fueron relativamente altos comparados con las tasas de mor-
talidad en los bosques neotropicales de selva baja (Cuadro 3; Condit et al., 1995) y
otros bosques hiimedos tropicales de selva baja (Swaine et al., 1987a, 1987b; Phillips
y Gentry, 1994; Phillips et al., 1994). No se observaron tasas de mortalidad mas
bajas en las parcelas intervenidas donde las 4reas basales son menores (Cuadro 2,
Figura 1), aunque esto era de esperarse debido a la minima competencia en estas
parcelas. Evidentemente, la tala ha contribuido a que perdure una elevada tasa de
mortalidad varios afos después de las intervenciones. Los promedios de las tasas
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anuales de repoblacién de las parcelas no intervenidas también fueron altos (repobla-
cion del fuste 2,99-4,57%/afio; repoblacion del drea basal 0,58-0,81%/afio; Cuadro
3). Consecuentemente, la vida media de los rodales y el tiempo doble para las parce-
las no intervenidas fueron bajas, lo que indica que los tres tipos de bosque son muy
dindmicos. En realidad, estos bosques estian dentro de los més dindmicos de los bos-
ques humedos neotropicales de selva baja de los cuales se dispone informacion (Cua-
dro 3).

Phillips et al. (1994) encontré que el promedio de las tasas de mortalidad y repobla-
cién (dinamismo) explicaba mejor la riqueza en especies que aquellos factores
medioambientales primarios, relacionados al suelo y clima, de 25 bosques himedos
tropicales estudiados. Gentry (1988, 1992) identificé los tiltimos y mejores indicadores
de prediccién de la riqueza de especies en un estudio, sin incluir factores relaciona-
dos alos procesos de la dindmica forestal. Sin embargo, la relativamente baja riqueza
en especies de los bosques de la llanura aluvial inundable de Braga-Supay y Lobillo
(90-125 especies por 500 fustes; Nebel et al.,, 1999a) combinada con altas tasas de
mortalidad y repoblacién, no corresponde a la correlacion entre estos dos factores
observados por Phillips et al. (1994). Una explicacion podria ser que los bosques de
Braga-Supay y Lobillo estdn todavia en fuerte desarrollo de sucesién, mientras que
la informacién de Phillips et al. (1994) excluye lugares donde la mortalidad y el
crecimiento son temporalmente elevados. Mientras tanto, la estructura de los bos-
ques y la presencia de drboles mayores y especies caracteristicas de sucesiones tar-
dias en los bosques de Braga-Supay y Lobillo (Nebel et al., 1999a) indican que todos
estos bosques estdn bien desarrollados. Los bosques inundados, normalmente, con-
tienen menos especies que sus contrapartes no inundadas (Gentry, 1982, 1986;
Campbell et al., 1986; Balslev et al., 1987; Junk, 1989; Dumont et al., 1990; Freitas,
1996a, 1996b; Worbes, 1997; Nebel et al., 1999a). Esto podria ser una probable
explicacién de la razén por la cual los bosques de Braga-Supay y Lobillo difieren de
la correlacion entre la dindmica del bosque y la riqueza de las especies observada por
Phillips et al. (1994). Consecuentemente, nuestros resultados no estdn en desacuerdo
con la hipétesis de Phillips et al. (1994) quien propone que la alta productividad
ayuda a mantener la riqueza de las especies, mediante la promocidn de frecuentes y
espacialmente impredecibles perturbaciones a pequefia escala. Los bosques de la
llanura aluvial inundable pueden conservar minimas riquezas de especies teniendo
en cuenta que muchas de éstas no se establecen ni sobreviven en lugares inundados.
Esto también estd indicado por la relativamente baja riqueza de especies y las altas
tasas de mortalidad y repoblacién para los lugares de bosque de la llanura aluvial
inundable en Manu y Tambopata en el Perd mencionado en la serie de datos de Phillips
et al. (1994).
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El andlisis de las tasas de mortalidad y repoblacion, basado en la densidad de fustes
y de drea basal, proporcionan limitada informacién, ya que es posible obtener valo-
res numéricamente similares a partir de diferentes situaciones (Lieberman ez al., 1985a;
1990). Por un lado, las etapas iniciales de sucesion forestal pueden estar dominadas
por la mortalidad espacial y depender de la densidad de los individuos pequefios y de
mediano tamafio en pie, los cuales no causan la caida de otros arboles en el proceso
de formacién de claros. Por otro lado, las etapas tardias de sucesidon pueden estar
dominadas por la dindmica de los claros, en donde la formacién de claros domina el
escenario y los patrones de mortalidad y repoblacién tienden a estar agrupados (por
ej. Brokaw, 1982; Lieberman et al., 1985a; Korning y Balslev, 1994a; Van der Meer
y Bongers, 1995a).

Por lo tanto, una alternativa o complemento al estudiar las tasas de mortalidad y de
repoblacién, medidas en funcién de los fustes o 4reas basales, es la de investigar la
formacién y regeneracion de los claros, por ejemplo sus tasas, sus patrones y sus
procesos (por ej. Brokaw, 1982; Lieberman et al., 1985a; Korning y Balslev, 1994a;
Vander der Meer y Bongers, 1995a). Los estudios referentes a la formacién de los
claros son débiles debido a que toma mucho tiempo el registrar los datos y las estima-
ciones varian mucho con las definiciones de claro. Por ejemplo, Van der Meer y
Bongers (1995b) encontraron que las tasas anuales de formacién de claros en un
bosque himedo tropical de selva baja en la Guyana francesa van de 0,22 a 2,87 %/
afio cuando se aplican tres diferentes definiciones de claros para una misma 4rea. La
manera de cémo mueren los drboles puede proporcionar util informacién ecoldgica
acerca de los ecosistemas en estudio, por ejemplo los drboles caidos dominan en un
estadio sucesional de dindmica de claros, mientras que los drboles quebrados domi-
nan en los bosques expuestos a dafios por el viento. Las desviaciones de la tasa de
mortalidad constante, en relacién a los didmetros, pueden ser un indicador de la for-
macioén de claros si se tiene una elevada mortalidad entre los individuos més desarro-
llados. De la misma manera, la agrupacién de individuos muertos indica formacién
de claros y la ocurrencia agregada de la regeneracion sugiere que, en los claros, se
estd llevando a cabo el rejuvenecimiento. En ambos casos se debe conocer la distri-
bucién horizontal de los individuos; asimismo, el anélisis de la regeneraciéon deman-
da inventariar a los individuos de menor tamaiio.

En Braga-Supay y Lobillo, las altas tasas de mortalidad de los individuos mds desa-
rrollados, en el bosque de restinga alta no intervenido (parcela 2; Figura 2), indican
que este bosque estd en una tardia fase sucesional, pues los drboles mds desarrollados
tienen elevadas probabilidades de morir. Por el contrario, bajas tasas de mortalidad
entre los individuos desarrollados de la parcela del bosque de restinga baja no inter-
venido (Figura 2), sugieren una temprana fase sucesional. La dispersion en relacién
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al agrupamiento de los arboles muertos en los tres tipos de bosque (Figura 3), indica
que se ha alcanzado un estadio sucesional de dindmica de claros y que no hay eviden-
cia, por estos datos, de que la restinga baja sea un tipo de bosque joven.

5.2. Crecimiento

El crecimiento en 4rea basal de los bosques de Braga-Supay y Lobillo fue considera-
ble; asimismo, en las parcelas donde se llevaron a cabo intervenciones, no hubo
tendencia a un incremento medio anual basal més bajo que en aquellas parcelas no
intervenidas (Cuadro 2, Cuadro 3, Figura 4). Esto demuestra que los bosques fueron
capaces de soportar las intervenciones de tala en donde hasta el 35% del 4rea basal
original muri6 durante el primer afio sin mostrar significativas pérdidas de incremen-
to. En el dltimo periodo de medicién (1995-1997; Figura 4) existe una tendencia a un
crecimiento mds elevado en drea basal, lo cual puede reflejar condiciones més favo-
rables de crecimiento debido, probablemente, a inundaciones més breves. El incre-
mento relativo y absoluto es muy semejante a otros bosques hiimedos neotropicales
de selva baja (Cuadro 3) y tienden a ser altos al final. Sin embargo, se debe advertir
que algunos estudios utilizan largos periodos de medicién y una sola enumeracién, lo
que implica omitir el crecimiento de los drboles moribundos en este periodo.

Un mayor incremento anual en didmetro en relacién a una progresiva intensidad de
tala (Cuadro 2, Figura 4) refleja que el crecimiento en drea basal -casi constante- se
dispersa en pequefias dreas basales de los rodales remanentes. De igual forma, para la
mayoria de las parcelas, el segundo periodo de medicién (1995-1997; Figura 4) tiene
el promedio mds alto de incremento en didmetro. Los incrementos en didmetro de
4,0-6,8 mm/afio en promedio, en las parcelas intervenidas y no intervenidas, equipa-
ra los resultados de otros bosques himedos neotropicales de selva baja. Por ejemplo,
Worbes et al. (1992) analiz6 la formacién de los anillos de crecimiento anual en los
arboles del bosque de la llanura aluvial inundable de la Amazonia central. Ellos de-
terminaron el promedio de crecimiento en didmetro y la densidad de la madera en los
arboles dominantes de tres etapas de sucesion forestal: pionero (9,4 mm/afio, 0,44 g/
cm?); secundario temprano (4,3 mm/afio, 0,46 g/cm?); secundario tardio (3,0 mm/
afio, 0,56 g/cm?®) y climax (2,0 mm/afio, 0,86 g/cm?). Korning y Balslev (1994b)
midieron el crecimiento promedio en didmetro para 15 especies de cobertura media y
de cobertura en los bosques de la llanura aluvial inundable y de tierra firme de Ecua-
dor: 0,7-11,1 mm/afio, media de 3,0 mm/afio. Lieberman et al. (1985b) proyectaron
el crecimiento de 32 especies del dosel medio y dosel superior en un bosque himedo
de selva baja en América Central y determinaron tasas promedio de crecimiento: 0,6-
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13,4 mm/afio, media de 3,3 mm/afio. Clark y Clark (1992) estudiaron el desarrollo en
didametro de seis especies de arbol en un bosque de América Central y determinaron
incrementos en didmetro promedio para individuos = 10 cm DAP que van de 0,8-
12,3 mm/afio sobre las clases diamétricas. Ellos encontraron significativas variacio-
nes, aflo a afio, en el crecimiento en didmetro de las especies estudiadas y, a la vez,
una baja auto-correlacién en el crecimiento en didmetro para individuos pequefios
(hasta 10 cm DAP), asi como una alta auto-correlacién para individuos mayores
(= 10 cm DAP).

El stock y crecimiento de las especies maderables comerciales variaron mucho entre
las parcelas de una hectérea y los tipos de bosques (Cuadro 4), pero los niveles fue-
ron generalmente altos comparados con los resultados de otros bosques himedos
tropicales naturales (por ej. Lamprecht, 1989, 1993; Silva, 1989). El alto stock de
madera comercial sugiere que se puede alcanzar una considerable flexibilidad en las
operaciones de extraccion, lo cual implica que se puede prevenir la sobre explota-
cién de la poblaciones de algunas especies. Parece razonable que en los bosques de
restinga se pueda alcanzar incrementos de més de 5 m*/ha/aio, lo que indica que en
los sistemas silviculturales policiclicos se pueden mantener rendimientos sostenibles
mediante ciclos de corta relativamente cortos. No hubo indicaciones de pérdidas de
crecimiento, incluso en las intervenciones intensivas y el stock de especies comer-
ciales del rodal remanente respondi6 con elevados incrementos, tanto de DAP como
de tasas de crecimiento. La manipulacién de la composicién floristica, en relacién a
una creciente representacion de especies comerciales y a la introduccion al mercado
de especies de menor valor comercial, pueden -en el futuro- incrementar los rendi-
mientos en madera de los bosques de la llanura aluvial inundable.

5.3. Sucesion forestal

Los bosques de la llanura aluvial inundable de la Amazonia estan influenciados por
procesos fluviales dindmicos, que causan grandes perturbaciones al medio ambiente,
y por complejas condiciones medio ambientales ligadas a las inundaciones. Esta si-
tuacidn crea un escenario desigual con hébitats entremezclados y relativamente pe-
quefios, caracterizados por diferentes condiciones medioambientales y etapas de su-
cesion (por ej. Foster ef al., 1986; Salo et al., 1986; Worbes et al., 1992; Worbes,
1997; Kvist y Nebel, 1999). Los andlisis de las condiciones de crecimiento, la com-
posicidn florfstica y la estructura de los bosques de Braga-Supay y Lobillo, indicaron
que estos representan diferentes tipos, debido probablemente a los diferentes prome-
dios de los periodos de inundacién anual y los registros de establecimientos. Todos



DINAMICA DE LOS BOSQUES DE LA LLANURA ALUVIAL INUNDABLE DE LA
AMAZONIA PERUANA: EFECTOS DE LAS PERTURBACIONES E
IMPLICANCIAS PARA SU MANEJO Y CONSERVA CION 83

ellos contienen arboles desarrollados y maduros, pero la composicion de especies de
la restinga baja sugiri6 que ésta podria estar en una etapa de sucesién mds joven
(Nebel et al., 1999a). Los datos de la dindmica forestal de las parcelas no interveni-
das apoyan en parte esta opinion. Los tres tipos de bosque estdn en la etapa de creci-
miento, en la cual el crecimiento en area basal excede al area basal. Esta tendencia es
mds pronunciada en la restinga baja que en la restinga alta y la tahuampa que estan
mds cerca de una etapa homeostética (Cuadro 3). Ademds, una tasa mas baja que el
promedio de la tasa de mortalidad en la mayor clase diamétrica y en la restinga baja,
indica una etapa de sucesion joven (Figura 2), aunque la dispersion de los individuos
muertos muestra un patrén de agrupamiento (Figura 3). Hay, por lo tanto, evidencia
de que los bosques de restinga alta y de tahuampa se encuentran en una fase de
crecimiento caracterizada por una dindmica de claros, mientras que la restinga baja
es probablemente mds joven.

5.4. Implicancias para el manejo y la conservacion de los bosques

Es posible identificar algunos atributos relacionados con las caracteristicas biol6gi-
cas y técnicas de los bosques de la llanura aluvial inundable, los cuales tienen impor-
tantes implicancias en el manejo y la conservacién de los bosques (Cuadro 5).

Parece que en los bosques de la llanura aluvial inundable la productividad puede ser
alta y las intervenciones abruptas pueden llevarse a cabo dentro del rango natural de
ocurrencia de las alteraciones del medio ambiente. Sin embargo, factores tales como
la intensidad de la inundacién, los posibles impactos en otras partes de la comunidad
(por ej. poblaciones de peces) y los obsticulos en el planeamiento y la logistica,
debido a la presencia de habitats irregulares, impiden su manejo. No se sabe hasta
qué punto pueden, estas caracteristicas y sus implicancias en el manejo y la conser-
vacion, ser extrapoladas a los bosques de la llanura aluvial inundable amazénica. Las
condiciones ambientales diversas y complejas sugieren que se debe tener mucho
cuidado al basar el planeamiento del uso de la tierra en resultados generalizados.
Desde el punto de vista ecolégico, el planeamiento del uso de la tierra es prerrequisito
para clasificar, a gran escala, las llanuras aluviales inundables de acuerdo a impor-
tantes factores medio ambientales y de vegetacion, tales como periodo de inunda-
cion; origen del paisaje; edad del establecimiento, composicién y estructura de la
vegetacion. Las técnicas del sensoramiento remoto pueden ser de gran ayuda en esta
labor. Ademads, es necesario contar con conocimientos mds especificos sobre la
ecologia de algunas de las especies para la produccién de madera y de productos no
maderables mdas usados y extraidos.
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Cuadro 5. Algunos atributos relacionados a las caracteristicas bioldgicas y técnicas
de los bosques de la llanura aluvial inundable y sus implicancias en el
manejo y la conservacién.

Atributo

Caracteristicas en el medio ambiente
de la llanura aluvial inundable.

Implicancias en el manejo y la
conservacion de los bosques.

Estructura
comunitaria

Quimica del suelo y
condiciones fisicas

Inundacion

Régimen de
alteracion de la
vegetacion

Interacciones entre las poblaciones
de medio ambientes terrestres y acua-
ticos.

Suelos aluviales generalmente fértiles.
Distribucién irregular y entremezclada
de sustancias quimicas y propiedades
fisicas, debido a la variacion horizon-
tal y vertical segtn los registros de se-
dimentacién. Por ejemplo, causando
una variable fertilidad y patrones de
drenaje.

Cambios en la exposicion a la inunda-
cién segun el nivel del terreno, lo que
implica que, en diferentes lugares, la
tolerancia a la inundacién de las plan-
tas determina el éxito de su crecimien-
to, especialmente en las etapas juveni-
les. Largas inundaciones, generalmen-
te, ocasionan una disminucién en el po-
tencial de produccion vegetal. Presen-
cia de tipos de vegetacion especializa-
da para diferentes grados de inunda-
cién.

En el cinturén meandrico tienen lugar
grandes alteraciones relacionadas con
la erosion y el depésito de sedimentos;
los bosques de llano inundable, aparen-
temente, tienen un alto poder de recu-
peracion. Muchos bosques de llano
inundable estdn en etapas de sucesion
relativamente tempranas.

Se deben considerar los posibles im-
pactos debido a las intervenciones fo-
restales en el ambiente acudtico, por
ejemplo la alimentacién y la crianza
de poblaciones de peces.

Poco riesgo de disminucién de los
nutrientes del suelo al remover la
biomasa. El potencial de produccién
del suelo y la composicion y estructu-
ra del suelo cambian en forma mds
uniforme dentro de pequefias distan-
cias.

Los sistemas de manejo deben tener
en cuenta que algunos tipos de vege-
tacion son tipicos de ciertos patrones
de inundacién. Debido a que los indi-
viduos mds desarrollados son, gene-
ralmente, mds resistentes a las inun-
daciones que los pequefios, es impor-
tante ayudar a mejorar su crecimiento
en las etapas juveniles a fin de lograr
un buen establecimiento, por ejemplo
mediante el clareo de liberacién o la
plantacién de individuos de mayor
tamafio.

Las intervenciones forestales relativa-
mente abruptas pueden tener lugar
dentro del rango de las alteraciones
que regularmente ocurren. A través de
intervenciones continuas, ciertas eta-
pas de sucesion forestal pueden ser
mantenidas permanentemente al nivel
deseable.

Continua...
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... Continua

Atributo

Caracteristicas en el medio ambiente
de la llanura aluvial inundable.

Implicancias en el manejo y la
conservacion de los bosques.

Dindmica de la
vegetacion

Ubicacion

Tamaiio del habitat

Las tasas de crecimiento, de mortali-
dad y de repoblacion son, generalmen-
te, altas si se comparan con las de otros
lugares de bosque hiimedo tropical. Los
bosques responden, sin pérdida del
potencial de crecimiento, a las interven-
ciones, sin remocion, de hasta el 25%
del drea basal.

Proximidad al sistema natural de la in-
fraestructura riberefia.

A menudo, pequeiias porciones de me-
dio ambientes uniformes y etapas de su-
cesion que pueden ser ubicadas lejos

Alto potencial de produccién. Buena
respuesta a las intervenciones.

Fécil acceso y costos de extraccion
relativamente bajos, cuando se trans-
porta por flotacién o en chatas/barcos.

Los sistemas de manejo y conserva-
cion deben ser capaces de controlar y
lidiar con pequeiias y dispersas enti-

unas de otras. dades de produccion.
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Figura 2
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Fig. 2. Tasas de mortalidad promedio anual expresada en términos de fuste por cla-
se diamétrica para las parcelas-muestra-permanentes-intactas, localizadas en
los bosques de la llanura aluvial inundable de Braga-Supay y Lobillo,
Amazonia Peruana.
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Figura 4
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Fig. 4. Incremento medio anual en drea basal (m?*ha/afo) en parcelas permanentes

de crecimiento situadas en los bosques de la llanura aluvial inundable de
restinga alta (parcelas 1-3), restinga baja (parcelas 4-6) y tahuampa (parce-
las 7-9) en Braga-Supay y Lobillo, Amazonia Peruana. Las parcelas 1,4y 7
fueron sometidas a un apeo intenso; las parcelas 2, 5 'y 8 a un apeado mode-
rado, mientras que las parcelas 3, 6 y 9 permanecieron intactas.
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Fig. 5. Promedio y limites al 95% de confianza para el incremento medio anual en
didmetro (mm/afno) de lo individuos < 10 cm DAP en las parcelas perma-
nentes de crecimiento localizadas en los bosques de la llanura aluvial
inundable de restinga alta (parcelas 1-3), restinga baja (parcelas 4-6) y
tahuampa (parcelas 7-9) en Braga -Supay y Lobillo, Amazonia Peruana. Las
parcelas 1, 4 y 7 fueron sometidas a un apeo intenso; las parcelas 2,5y 8 a
un apeado moderado, mientras que las parcelas 3, 6 y 9 permanecieron in-

tactas.



