
                                                                      E����������� �� ������� �� Y�����                                                                 ₁₁₅Ecología Austral 35:115-127 Abril 2025
Asociación Argentina de Ecología

Estimaciones de biomasa con diferentes ecuaciones alométricas: 
Su relación con la estructura del bosque

C������ B�����₁,*; A������� M�����₁; L���� M������₂; S����� C�������₁; J������ 
C������₁; R����� F��������₁; Y����� J������₁; O����� O������ A�����₁ �            

N. I������ G�������₁

1 Instituto de Ecología Regional (IER), Universidad Nacional de Tucumán-CONICET. 2 Facultad de Ciencias Agrarias e 
Instituto de Ecorregiones Andinas (INECOA, CONICET), Universidad Nacional de Jujuy.

R������. La biomasa aérea de los bosques se estima habitualmente mediante ecuaciones alométricas aplicadas 
a datos de parcelas forestales. Sin embargo, cuando no existen mediciones locales directas de la biomasa 
(valor de referencia), resulta difícil cuantificar el sesgo (porcentaje de sobre o subestimación). Para estos casos, 
proponemos comparar estimaciones de biomasa obtenidas con diferentes ecuaciones alométricas y analizar 
sus relaciones con los patrones de estructura del bosque en el gradiente ambiental estudiado. En las selvas 
subtropicales de montaña (i.e., Yungas), las mayores diferencias en las estimaciones de biomasa se encontraron 
entre ecuaciones que incluyen o no la altura de los árboles (i.e., en promedio, entre 94 y 113% más biomasa 
estimada por hectárea con ecuaciones que no incluyen altura). Mientras que la forma de estimar variables de 
los árboles no medidas en el campo, genera diferencias relativamente bajas (4% si se usan diferentes bases 
de datos para la densidad de madera de las especies y <1% si se estima altura de los árboles con diferentes 
modelos). En las Yungas, la distribución de la biomasa en el gradiente altitudinal resulta de la combinación de 
menor área basal con especies de alta densidad de madera en la selva pedemontana (~500 m s. n. m.) y mayor 
área basal con especies de baja densidad de madera en el bosque montano (~2000 m s. n. m.). Incluir la altura 
de los árboles permite modelar la biomasa en sentido vertical, mostrando que disminuye ligeramente con la 
altitud, en concordancia con la disminución en la altura del dosel observada por encima de los 1500 m s. n. m. 
En estas selvas de montaña, las ecuaciones utilizadas en este estudio que incluyen altura de los árboles estiman 
valores de biomasa de ~160 Mg/ha en la selva pedemontana y ~130 Mg/ha en el bosque montano.

[Palabras clave: estructura del bosque, selva de montañas, parcelas permanentes, densidad de la madera, 
altura del árbol]

A�������. Biomass estimates from the application of different allometric equations and their relationship 
with forest structure. Aboveground forest biomass is generally estimated from allometric equations applied to 
forest plot data. However, quantifying the bias (i.e., the percentage of over- or underestimation) is challenging 
when no local, direct biomass measurements (i.e., reference values) are available. In such cases, we propose 
comparing biomass estimates derived from different allometric equations and analyzing their relationships 
with forest structure pa�erns along the studied environmental gradient. In subtropical montane forests (i.e., 
Yungas), the largest differences in biomass estimates were found between equations that either include or 
exclude tree height (i.e., on average, 94% to 113% more biomass estimated per hectare with equations that do 
not include height). In contrast, differences due to the method used to estimate tree variables not measured in 
the field are relatively small (4% when using different databases for wood density by species and <1% when 
estimating tree height with different models). In the Yungas, the biomass distribution along the altitudinal 
gradient results from a combination of lower basal area with high wood density species in the foothill forest 
(~500 m a. s. l.) and higher basal area with low wood density species in the montane forest (~2000 m a. s. l.). 
Including tree height allows for modeling biomass vertically, showing a slight decrease with altitude, consistent 
with the observed canopy height reduction above 1500 m a. s. l. In these mountain forests, equations that 
include tree height used in this study estimate biomass values of ~160 Mg/ha in the foothill forest and ~130 
Mg/ha in the montane forest. 

[Keywords: forest structure, mountain forests, permanent plots, wood density, tree height]
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I�����������
Estimar las reservas y el balance de carbono 

en los bosques es una necesidad en el contexto 
actual de cambio climático. Por lo general, las 
reservas de carbono en los bosques nativos 
se estiman combinando datos de parcelas 
forestales con ecuaciones alométricas. Para 
árboles, estas se pueden ajustar de forma 
local al combinar mediciones simples 
(e.g., diámetro y altura total) con datos de 
biomasa (peso seco) medidos con métodos 
destructivos que implican ‘cosechar’, secar 
y pesar un número determinado de árboles. 
En las últimas décadas, el uso de sensores 
remotos (e.g., LiDAR terrestre) permitió 
generar modelos tridimensionales de la 
estructura de árboles individuales, lo cual 
facilita construir ecuaciones alométricas sin 
necesidad de cosechar árboles. Estos modelos 
se complementan con datos de campo y 
ecuaciones alométricas previas para validar las 
estimaciones a escala regional o para el tipo de 
bosque en estudio (Hansen et al. 2015; Lau et 
al. 2019). Tanto el método destructivo como el 
empleo de LiDAR son costosos y demandantes 
de tiempo, por lo que la biomasa forestal 
aérea se suele estimar mediante ecuaciones 
alométricas desarrolladas en otros bosques 
sobre datos de parcelas forestales. Estas 
estimaciones de la biomasa pueden producir 
resultados sesgados (i.e., sobrestimaciones o 
subestimaciones) por diferentes motivos.

A menudo, las ecuaciones alométricas se 
aplican más allá de la región y de los rangos 
diamétricos para las que fueron ajustadas. 
Por ejemplo, las ecuaciones desarrolladas 
por Brown et al. (1989) y Chave et al. (2005) 
para bosques tropicales secos, húmedos 
o lluviosos permiten tener en cuenta las 
condiciones climáticas de precipitación 
y estacionalidad (Chave et al. 2005). Sin 
embargo, las estimaciones obtenidas con 
estas ecuaciones no siempre son comparables 
con la biomasa obtenida con datos empíricos 
locales (e.g., Álvarez et al. 2012; Vorster et al. 
2020; Romero et al. 2020). En bosques andinos, 
particularmente, Álvarez et al. (2012) sugieren 
que las tres categorías de bosques utilizadas 
por Brown et al. (1989) y Chave et al. (2005) 
no capturan la heterogeneidad ambiental de 
los bosques de montaña y generan sesgos en 
las estimaciones de biomasa. En los gradientes 
altitudinales, las variaciones de temperatura, 
topografía y exposición generan cambios 
en la humedad que afectan localmente la 
distribución de la biomasa (Aiba and Kitayama 
1999; Girardin et al. 2010).

Las variables medidas en los árboles 
representan una fuente adicional de 
variación en las estimaciones de biomasa. 
Cuando se establece una parcela forestal, se 
mide el diámetro de los árboles por encima 
de cierto tamaño (e.g., ≥10 cm de diámetro a 
la altura del pecho [DAP]), pero no siempre 
se mide la altura de todos los individuos de 
la parcela. Para solucionar la falta de datos 
de altura, existen modelos que relacionan 
altura y diámetro desarrollados a escala 
regional o continental (e.g., Feldpausch et al. 
2012) y ecuaciones que modelan la altura de 
los árboles con variables climáticas (Chave 
et al. 2014). Además, midiendo la altura 
de algunos árboles dentro de la parcela se 
puede ajustar un modelo altura~diámetro a 
escala local (Hunter et al. 2013; Sullivan et al. 
2018). Por otro lado, no siempre se dispone de 
mediciones de densidad de madera de cada 
especie; sobre todo, en bosques muy diversos. 
Por ello se utilizan bases de datos globales 
para obtener la densidad de la madera a 
nivel de especie, género o familia (e.g., Chave 
et al. 2006; Zanne et al. 2009). El error en la 
estimación de estas variables se propaga y 
puede aumentar el sesgo en las estimaciones 
de biomasa (Chave et al. 2004), por lo que la 
forma de estimarlas se debe seleccionar con 
cuidado (Molto et al. 2013). Elegir ecuaciones 
alométricas adecuadas para el sistema en 
estudio puede resultar tan relevante para 
estimar biomasa como la calidad de los datos 
de las parcelas forestales.

En los gradientes ambientales regionales, los 
patrones de estructura del bosque influyen en 
la distribución de la biomasa forestal. En los 
bosques de montaña, el gradiente altitudinal 
determina los patrones de estructura, 
ocurriendo un importante recambio florístico 
con la elevación (Lieberman et al. 1996; Ashton 
2003; Fahey et al. 2016). Estos patrones difieren 
entre cadenas montañosas. Por ejemplo, los 
patrones de área basal y de densidad de 
árboles por hectárea difieren a lo largo de 
los bosques andinos (Malizia et al. 2020). La 
variación altitudinal en la estructura forestal 
puede generar un aumento de la biomasa 
(Alves et al. 2010; Cuni-Sánchez et al. 2017), una 
disminución (Girardin et al. 2010; Kitayama 
and Aiba 2002; Miyamoto et al. 2018; Raich et 
al. 2006) o patrones relativamente constantes 
en diferentes bosques de montaña (Culmsee 
et al. 2010; Imani et al. 2017; Peña et al. 2018; 
Homeier and Leuschner 2012).

En las selvas subtropicales de montaña, 
o Yungas, de la Argentina, estudios que 
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utilizaron diferentes ecuaciones alométricas 
genéricas (i.e., desarrolladas en otras regiones) 
reportaron estimaciones de biomasa promedio 
que varían entre 80 y 320 t/ha (e.g., Gasparri 
and Mangui 2004; Manríquez et al. 2009; Carilla 
et al. 2011; Ontiveros et al. 2015; Blundo et al. 
2021; Jimenez et al. 2023). No obstante, en estas 
estimaciones no se puede cuantificar su sesgo 
(i.e., porcentaje de sobre o subestimación) 
porque no existen mediciones locales de la 
biomasa (i.e., determinación de biomasa por 
métodos directos). En este trabajo proponemos 
estimar la biomasa con datos de parcelas 
permanentes distribuidas en el gradiente 
altitudinal de las Yungas utilizando diferentes 
ecuaciones alométricas para 1) analizar el 
patrón altitudinal de la biomasa estimada 
con las diferentes ecuaciones y su relación 
con los patrones de estructura del bosque 
a escala de parcela (área basal, densidad de 
madera promedio y altura del dosel); 2) 
cuantificar las diferencias entre estimaciones 
obtenidas con ecuaciones que incluyen 
diferentes parámetros (con/sin densidad 
de madera, con/sin altura de los árboles) y 
desarrolladas para distinto tipo de bosques 
(bosques húmedos/bosques de montaña), y 
3) cuantificar las diferencias dadas por el uso 
de formas alternativas de estimar variables 
de los árboles no medidas en el campo (bases 
de datos global/local para la densidad de 
madera, modelo climático/local para estimar 
altura de los árboles). Discutimos las ventajas 
y desventajas de los diferentes enfoques y 
proveemos consideraciones generales para 
seleccionar ecuaciones alométricas genéricas 
para estimar biomasa en bosques donde no se 
dispone de ecuaciones locales.

M��������� � M������

Área de estudio
Las selvas subtropicales de montaña se 

distribuyen sobre la ladera oriental de las 
Sierras Subandinas a lo largo de 550 km 
desde la frontera con Bolivia hasta el norte 
de la provincia de Catamarca (22-27° S), en 
un gradiente altitudinal comprendido entre 
400 y 2300 m s. n. m. El clima es subtropical 
con estación seca, las precipitaciones anuales 
oscilan entre 800 y 2000 mm y la temperatura 
media anual decrece con la altitud, con valores 
entre 14 y 22 °C (Bianchi et al. 2008). A lo 
largo del gradiente altitudinal se reconocen 
tres pisos de vegetación con características 
fisionómicas y florísticas diferenciables: la 
selva pedemontana (entre 400 y 900 m s. n. 

m.), la selva montana (entre 900 y 1500 m 
s. n. m.) y el bosque montano (entre 1500 y 
2300 m s. n. m.) (Cabrera and Willink 1980; 
Brown et al. 2001). En la selva pedemontana 
predominan especies de árboles caducifolios. 
Entre las especies más abundantes se destacan 
Anadenanthera colubrina (Vell.) Brenan, Phyl-
lostylon rhamnoides (J. Poiss.) Taub. y Calyco-
phyllum multiflorum Griseb. La selva montana 
recibe un aporte adicional de humedad por 
la neblina, que puede alcanzar hasta un 
100% adicional a la precipitación vertical 
(Hunzinger 1997). Presenta una diversidad 
mayor de especies, y por su abundancia se 
destacan Ocotea porphyria (Griseb.) van der 
Werff, Blepharocalyx salicifolius (Kunth) O. 
Berg, Allophylus edulis (A. St.-Hil., A. Juss. and 
Cambess.) Hieron. ex Niederl. y Parapiptadenia 
excelsa (Griseb.) Burkart. Por último, el bosque 
montano registra las temperaturas más bajas, 
que se traducen en una menor diversidad de 
especies de árboles. Por su abundancia se 
destacan Podocarpus parlatorei Pilg., Juglans 
australis Griseb., Alnus acuminata Kunth y 
Viburnum seemenii Graebn. (Malizia et al. 2012; 
Blundo et al. 2012).

Recolección de datos: Red Subtropical de parcelas 
permanentes

La Red Subtropical de Parcelas Permanentes 
(RedSPP) es un sistema con 87 parcelas 
permanentes establecidas en las Yungas 
de la Argentina, en las provincias de Jujuy, 
Salta y Tucumán (h�ps://ier.conicet.gov.ar/red-
subtropical-de-parcelas-permanentes-redspp/). 
Es una iniciativa que estudia a mediano y 
largo plazo la dinámica de estos bosques de 
montaña en un contexto de cambio global. Para 
este trabajo, analizamos datos de 47 parcelas 
permanentes de la RedSPP establecidas en el 
sector norte de Yungas, en las provincias de 
Jujuy y Salta (22-24° S), y distribuidas a lo largo 
de todo el gradiente altitudinal (396-2304 m s. 
n. m.) (Material suplementario-Figura S1). De 
las 47 parcelas, 20 están establecidas en selva 
pedemontana, 13 parcelas en selva montana y 
14 parcelas en bosque montano. Las parcelas 
permanentes están establecidas en áreas de 
bosques con buen estado de conservación 
(i.e., poco o nulo disturbio antrópico en los 
últimos 30 años, según información aportada 
por propietarios y habitantes locales). Todas 
las parcelas analizadas son de una hectárea 
(20x500 m) y fueron establecidas entre 2003 
y 2005. En total, incluyen 24292 árboles ≥10 
cm de DAP (i.e., diámetro a la altura del 
pecho medido a 1.30 m del suelo), marcados 
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y medidos, de los cuales 98% está identificado 
a nivel de especie. Sin embargo, la altura de los 
árboles medida con hipsómetro corresponde 
a menos del 4% de los árboles.

Ecuaciones para estimar biomasa y altura de los 
árboles

Para estimar biomasa forestal aérea (i.e., 
biomasa por encima del suelo) utilizamos cinco 
ecuaciones alométricas genéricas que fueron 
desarrolladas en bosques de otras regiones 
que presentan condiciones ambientales de 
precipitación y temperatura comparables a los 
bosques de Yungas. Asimismo, las ecuaciones 
alométricas utilizadas se diferencian en el 
número de variables incluidas y el tipo de 
bosque para el que fueron desarrolladas (Tabla 
1). La complejidad va aumentando desde la 
ecuación de Brown et al. (1989) —que solo 
considera el DAP—, la ecuación de Chave et al. 
(2005) —que considera el DAP y la densidad 
de madera (DM)— y la ecuación de Chave 
et al. (2014) —que además de estas variables 
considera la altura de los árboles (A)—. Las dos 
primeras ecuaciones fueron generadas para 
bosques tropicales húmedos, y la última es una 
ecuación pantropical (i.e., aplicable en bosques 
tropicales y subtropicales). Además, usamos 
las ecuaciones con y sin altura de Álvarez et 
al. (2012), desarrolladas para bosques andinos 
de Colombia (1000-1500 m s. n. m.).

Las estimaciones de biomasa que incluyen 
DM se llevaron a cabo utilizando dos fuentes 
de datos: locales, obtenidos de Easdale et al. 
(2007) e INTI-CITEMA (2003), y globales, 
obtenidos de Chave et al. (2006). En ambos 
casos, si no estaba disponible el dato a nivel 
de especie, utilizamos la DM reportada para el 

género o, eventualmente, para familia (13% y 
28% de las especies en las bases de datos global 
y local, respectivamente). Para los árboles no 
identificados taxonómicamente (2%), usamos 
el valor promedio de DM a nivel de parcela.

La altura de los árboles requerida en las 
ecuaciones alométricas que incluyen esta 
variable (Chave-A y Álvarez-A en la Tabla 1) se 
estimó de dos formas. Por un lado, utilizamos 
el modelo climático propuesto por Chave et al. 
(2014), que incluye el DAP y un factor ambiental 
(E) que se calcula con variables climáticas a 
escala de parcela. Las variables climáticas 
necesarias para calcular E se obtuvieron del 
modelo climático CHELSA (Karger et al. 2017). 
Por otro lado, con los árboles de las parcelas 
que tienen altura medida con hipsómetro 
(820 individuos), ajustamos modelos locales 
evaluando diferentes funciones que responden 
al modelo A~DAP; los modelos se ajustaron 
para cada piso altitudinal de vegetación. El 
modelo local seleccionado se construyó con 
la función Michaelis-Menten que mostró 
mejor estimación de los parámetros de la 
función y menor error residual en los tres 
pisos altitudinales, en comparación con otras 
funciones (Material suplementario-Tabla S1).

Análisis de datos
Describimos los patrones de estructura del 

bosque en el gradiente altitudinal calculando 
para cada parcela el área basal (AB), la 
densidad de madera promedio (DM-parcela) 
y la altura media de los árboles (A-parcela). 
Para ello, calculamos el área transversal de 
los fustes con el DAP; el AB es la sumatoria 
del área transversal de todos los fustes en 
la hectárea que cubre cada parcela. La DM-

Tabla 1. Ecuaciones alométricas utilizadas para estimar biomasa a nivel de árbol individual. Biomasa=B (kg); 
diámetro=DAP (m); densidad de madera específica=DM (kg/m3); altura del árbol=A (m).
Table 1. Generic allometric equations used to estimate biomass. Biomass=B (kg); diameter=DAP (m); wood density=DM 
(kg/m3); tree height=A (m).

Autores Denominación Parámetros Ecuación alométrica Rango de 
diámetros

Tipo de 
bosque

Brown et 
al. (1989)

Brown DAP B=38.491 – 11.788*DAP + 
1.193*DAP2

5-130 Bosques 
húmedos

Chave et 
al. (2005)

Chave-DAP DAP, DM B=DM*EXP(–1.499 + 
2.148*ln(DAP) + 0.207*(ln(DAP))2 
– 0.0281(ln(DAP))3)

5-156 Bosques 
húmedos

Álvarez et 
al. (2012)

Álvarez-DAP DAP, DM B=1.960 – 1.098*ln(DAP) + 
1.169*(ln(DAP))2 – 0.122*(ln(DAP))3 
+ 1.061*ln(DM)

10-199 Bosques 
montanos

Chave et 
al. (2014)

Chave-A DAP, DM, 
A

B=0.0673*(DM*DAP2*A)0.976 5-212 Pantropical

Álvarez et 
al. (2012)

Álvarez-A DAP, DM, 
A

B=-2.221 + 2.081*ln(DAP) + 
0.587*ln(A) + 1.089*ln(DM)

10-199 Bosques 
montanos
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parcela es el promedio de la DM de las especies 
de la parcela ponderado por el área basal que 
representa cada especie. La A-parcela es el 
promedio de A de los árboles de una parcela 
ponderada por el área basal de cada árbol (i.e., 
altura de Lorey) (Lorey 1878). Los cálculos 
de DM-parcela y A-parcela se realizaron 
utilizando diferentes bases de datos para la 
DM de las especies (i.e., datos globales y datos 
locales) y diferentes modelos para estimar A 
de los árboles (i.e., modelo climático y modelo 
local). Estas variables de estructura del bosque 
se analizaron en el gradiente altitudinal 
mediante modelos de regresión.

Luego de obtener las 13 estimaciones de 
biomasa (i.e., Brown, Chave-DAP, Álvarez-
DAP, Chave-A y Álvarez-A, con DM global 
y local y con A estimada con el modelo 
climático y local), calculamos las diferencias 
absolutas y relativas entre pares (e.g., [Brown-

Chave-DAP] y [Brown-Chave-DAP]/Chave-
DAP*100, respectivamente). Analizamos 
la significancia de la diferencia entre dos 
estimaciones alternativas con la prueba de 
Wilcoxon (Gibbon 1971). Las diferencias 
absolutas entre pares de estimaciones se 
correlacionaron con la altitud. Los análisis se 
realizaron en R (R Core Team 2023) utilizando 
el paquete BIOMASS para obtener el factor 
ambiental E de las parcelas permanentes y los 
ajustes de los modelos locales para estimar A 
(Réjou-Méchain et al. 2017). 

R���������

Patrones altitudinales de la estructura del bosque
La estructura del bosque en las Yungas 

varió a lo largo del gradiente altitudinal. El 
AB aumentó con la altitud (R2=0.50, P<0.001), 
mostrando que las parcelas establecidas 

Figura 1. Estructura del bosque a nivel de parcela para (a) área basal (AB); (b) densidad de madera promedio (DM-
parcela); (c) altura del dosel (A-parcela), y (d-h) estimaciones de biomasa con las diferentes ecuaciones alométricas, 
usando diferentes bases de datos de densidad de madera (e y g) y modelos alternativos para estimar altura ([f y h]; se 
muestran estimaciones con DM local).
Figure 1. Plot-level forest structure for (a) basal area (AB); (b) average wood density by plot (DM-parcela); (c) canopy 
height by plot (A-parcela), and (d-h) biomass estimates with the different allometric equations, using different 
wood density databases (e and g) and alternative models to estimate height ([f and h]; estimates with local DM are 
shown).
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alrededor de 2000 m de altitud pueden tener 
alrededor de 35% más AB por hectárea que las 
parcelas establecidas cerca de 500 m (Figura 
1a). Más allá de la base de datos utilizada, la 
DM promedio por parcela (i.e., DM-parcela) 
disminuyó con la altitud (DM local: R2=0.75, 
P<0.001; DM global: R2=0.70, P<0.001). 
La DM-parcela tiende a ser mayor en las 
parcelas establecidas alrededor de los 500 m 
cuando se calcula con datos locales (0.78±0.07 
g/cm3 y 0.70±0.06 g/cm3 para DM-parcela con 
datos locales y globales, respectivamente) 
(Figura 1b). La A promedio por parcela (i.e., 
A-parcela) disminuyó ~1 m cada 500 m de 
altitud cuando se estimó con el modelo local 
(R2=0.54, P<0.001), pero fue relativamente 
constante cuando se estimó con el modelo 
climático (Figura 1c). Por encima de 1500 m, 
la A-parcela tiende a ser inferior cuando se 
calcula con el modelo local (11.4±1 m y 13.4±2 
m, A-parcela con el modelo local y climático, 
respectivamente) (Material suplementario-
Tabla S2). A nivel de cada árbol, la altura 
máxima estimada con el modelo climático es 
mayor (32.5±1.3 m) que las alturas máximas 
que estiman los modelos locales en cada piso 
altitudinal (24±3.6 m en selva pedemontana; 
21.1±3.3 m en selva montana, y 15.2±2.5 m en 
bosque montano) (Material suplementario-
Tabla S2).

Las estimaciones de biomasa en las 47 
parcelas oscilaron entre 65 y 588 Mg/ha 
dependiendo de la altitud, la ecuación 
alométrica, las bases de datos de DM (global 
vs. local) y el modelo empleado para estimar 
A (climático vs. local). La ecuación de Brown 

(que incluye solo el DAP) estimó, en promedio, 
306±15 Mg/ha y mostró un patrón de aumento 
en la biomasa con la altitud (246±13 Mg/ha 
en parcelas establecidas alrededor de los 500 
m y 397±27 Mg/ha en parcela establecidas 
alrededor de los 2000 m) (Figura 1d; Material 
suplementario-Tabla S3). Con las ecuaciones 
de Chave-DAP y Álvarez-DAP (DAP y DM), la 
biomasa promedio fue 333±13 Mg/ha y 274±11 
Mg/ha, respectivamente (con datos de DM 
local), con un patrón relativamente uniforme 
en el gradiente altitudinal (Figura 1e,g). Por 
último, las ecuaciones con altura estimaron 
una biomasa promedio de 158±6 Mg/ha con 
Chave-A y 142±6 Mg/ha con Álvarez-A, con 
una ligera tendencia de disminución con la 
altitud cuando A se estimó con el modelo 
local (Figura 1f,h; Material suplementario-
Tabla S3).

Diferencias en la biomasa dadas por el uso de 
ecuaciones alternativas

Las diferencias en la biomasa estimada entre 
ecuaciones que incluyen o no DM fueron 
negativas entre Brown y Chave-DAP (Brown 
estimó en promedio 7% menor biomasa 
que Chave-DAP) y positivas entre Brown y 
Álvarez-DAP (Brown estimó en promedio 
13% mayor biomasa que Álvarez-DAP) 
(Tabla 2). Estas diferencias se correlacionaron 
positivamente con la altitud (r~0.90), siendo 
negativas en parcelas establecidas alrededor 
de los 500 m (Brown estimó hasta 25% menos 
biomasa que Chave-DAP y 12% menos 
que Álvarez-DAP) y positivas en parcelas 
establecidas alrededor de los 2000 m (Brown 

Tabla 2. Promedio de las diferencias entre estimaciones absolutas (columna-fila; Mg/ha) y relativas ([columna-fila]/
fila*100; % entre paréntesis) para todas las ecuaciones de biomasa, usando diferentes estimaciones de altura (modelo 
local=AL, modelo climático=AE) y densidad de madera obtenida de diferentes bases de datos (local=DM local, global=DM 
global). Se muestra la significancia obtenida por las pruebas de Wilcoxon (H0: diferencia=0). Nivel de significancia: no 
significativo (NS); <0.05 (*); <0.01 (**); <0.001 (***).
Table 2. Mean of the differences between absolute (column-row; Mg/ha) and relative ([column-row]/row*100; % in 
parentheses) estimates for all biomass equations, using different height estimates (local model=AL , climate model=AE) 
and wood density obtained from different databases (local=local DM, global=global DM). The significance obtained 
by the Wilcoxon tests is shown (H0: difference=0). Significance level: not significant (NS); <0.05 (*); <0.01 (**); <0.001 
(***).

DM local
Brown Chave-DAP Álvarez-DAP Chave-AL Álvarez-AL

DM local Chave-DAP -26.7 (-7)*
Álvarez-DAP 31.8 (13)* 58.5 (21)***
Chave-AL 175.1 (113)***
Álvarez-AL 132.7 (94)*** 16.1 (11)***
Chave-AE -1.5 (-0.4) NS
Álvarez-AE -0.6 (-0.3) NS

DM global Chave-DAP 10.6 (3.9)**
Álvarez-DAP 9.8 (4.2)**
Chave-AL 5.7 (3.7)**
Álvarez-AL 5.6 (4.2)**
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estimó hasta 19% más biomasa que Chave-
DAP y 46% más que Álvarez-DAP) (Figura 
2a). Por otro lado, las ecuaciones con y sin 
A mostraron las mayores diferencias entre 
estimaciones porque las ecuaciones sin A 
estimaron, en promedio, entre 94% y 113% 
más biomasa que las ecuaciones con A 
(Tabla 2), mostrando correlaciones positivas 
y relativamente bajas con la altitud (r~0.30) 
(Figura 2b). Por último, las ecuaciones de 
Álvarez et al. (2012) desarrolladas para 
bosques de montaña (Álvarez-DAP y Álvarez-
A) estimaron menor biomasa que la ecuación 
Chave-DAP para bosques húmedos y la 
ecuación pantropical Chave-A, en promedio, 
21% menos biomasa por hectárea en la 
ecuación sin A (Chave-DAP - Álvarez-DAP) 
y 11% menos biomasa en la ecuación con A 
(Chave-A-Álvarez-A), independientemente 
del modelo para estimar A (Figura 2c, Tabla 
2). Las diferencias entre las ecuaciones con 
A disminuyeron con la altitud (r=-0.66), con 
menos de 7% de diferencia en las parcelas por 
encima de 1500 m s. n. m.

Diferencias en biomasa dadas por la forma de 
estimar variables de los árboles no medidas en el 

campo

Las diferencias en biomasa estimada debidas 
al uso de datos globales o locales para DM 
fueron significativas, representando ~4% 
de la biomasa promedio por hectárea, más 
allá de la ecuación alométrica utilizada 
(Tabla 2, panel inferior). Estas diferencias 
se correlacionaron con la altitud (r=-0.78), 
siendo positivas en las parcelas establecidas 
alrededor de los 500 m (hasta 12% más 
biomasa con DM local) y negativas en las 
parcelas establecidas alrededor de los 2000 
m (hasta 3% menos biomasa con DM local) 
(Figura 2d). Por otro lado, las diferencias en 
biomasa debidas al uso de diferentes modelos 
para estimar A no fueron significativas y 
representan <1% de la biomasa promedio por 
hectárea (Tabla 2). Estas diferencias también 
se correlacionaron con la altitud (r=-0.77), 
siendo mayores en términos absolutos con la 
ecuación de Chave-A, positivas en las parcelas 

Figura 2. Diferencias absolutas (Mg/ha) entre la biomasa estimada a lo largo del gradiente altitudinal. (a-c) contrastando 
ecuaciones que incluyen distintos parámetros, y (d-e) contrastando diferentes aproximaciones para estimar los 
parámetros densidad de madera y altura de los árboles.
Figure 2. Absolute differences (Mg/ha) between estimated biomass along the altitudinal gradient. (a-c) contrasting 
equations that include different parameters, and (d-e) contrasting different approaches to estimate the parameters of 
wood density and tree height.
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establecidas alrededor de los 500 m (hasta 9% y 
5% más biomasa con Chave-AL y Álvarez-AL, 
respectivamente) y negativas en las parcelas 
establecidas alrededor de los 2000 m (hasta 
13% y 8% menos biomasa con Chave-AL y 
Álvarez-AL, respectivamente) (Figura 2e). 

D��������
Nuestros resultados muestran que las 

estimaciones de biomasa varían según las 
ecuaciones alométricas utilizadas. En las 
selvas de montaña, es importante que la 
ecuación alométrica que se utilice para 
estimar biomasa incluya la altura de los 
árboles (A), porque las mayores diferencias 
entre estimaciones de biomasa ocurren al 
comparar ecuaciones que incluyen o no la 
altura de los árboles. Por otro lado, la forma 
de estimar variables de los árboles no medidas 
en el campo (e.g., densidad de madera de 
las especies, altura de los árboles) genera 
diferencias en las estimaciones relativamente 
bajas (entre 1 y 4%), aunque estas diferencias 
están correlacionadas con la altitud. Comparar 
estimaciones de biomasa obtenidas a partir de 
diferentes ecuaciones alométricas y analizar 
sus relaciones con los patrones de estructura 
del bosque en el gradiente regional estudiado 
contribuye a predecir el patrón emergente de 
biomasa cuando no se dispone de mediciones 
directas y ecuaciones de biomasa desarrolladas 
localmente.

Relaciones entre la estructura del bosque y las 
diferentes estimaciones de biomasa 

La biomasa de un árbol se relaciona con el 
tamaño del individuo (e.g., DAP y A) y con 
características funcionales de la especie (e.g., 
DM). Cuando se estima la biomasa a nivel 
de bosques, los patrones de estructura (e.g., 
densidad de árboles, volumen, área basal) y la 
variación en la composición de especies tienen 
influencia directa en las reservas de biomasa 
(Baker et al. 2004; Lewis et al. 2013; Jiménez et 
al. 2023). En el caso de los bosques de montaña, 
el gradiente altitudinal tiene una influencia 
marcada en la determinación de la estructura 
del bosque y la variación florística, sobre 
todo en respuesta a las variaciones climáticas 
y topográficas (Girardin et al. 2014; Clark et 
al. 2015). Por lo tanto, las reservas de biomasa 
en bosques de montaña se correlaciona, por 
ejemplo, con el área basal (Culmsee et al. 2010; 
Cuni-Sanchez et al. 2017) y con la altura del 
dosel (Girardin et al. 2014).

En las Yungas, la densidad de árboles por 
hectárea, la densidad de árboles grandes (i.e., 
>50 cm de DAP) y el área basal aumentan con 
la altitud (Carilla et al. 2011; Blundo et al. 
2021). Si en la ecuación para estimar biomasa 
solo se considera el diámetro de los árboles, 
la biomasa estimada es mayor en el bosque 
montano (>1500 m), porque es donde hay 
mayor densidad de árboles (en promedio, 
470 árboles por hectárea entre 400-900 m y 
577 árboles por hectárea por encima de 1500 
m) y con mayor densidad de árboles grandes 
(en promedio, 6 árboles por hectárea entre 400-
900 m y 14 árboles por hectárea por encima de 
1500 m). Las diferencias entre la ecuación de 
Brown y las ecuaciones que incluyen densidad 
de madera son mayores en los extremos del 
gradiente altitudinal, negativas en la selva 
pedemontana (400-900 m) y positivas en el 
bosque montano (1500-2300 m). Esto se debe a 
que mientras las reservas de biomasa estimada 
con Brown aumentan con la altitud del mismo 
modo que aumenta el AB, las reservas de 
biomasa estimadas con las ecuaciones con 
diámetro y densidad de madera (Chave-
DAP y Álvarez-DAP) son relativamente 
uniformes en el gradiente altitudinal, porque 
resultan de la combinación del aumento en 
AB y la disminución en DM-parcela a lo 
largo del gradiente altitudinal. En términos 
de estructura forestal, las parcelas de la selva 
pedemontana tienen menor AB (respecto al 
bosque montano), pero la DM-parcela es 
mayor, porque predominan las especies con 
alta densidad de madera. Mientras que las 
parcelas del bosque montano tienen mayor AB 
representada por especies con baja densidad 
de madera (Figura 1).

La densidad de madera es una característica 
funcional de las especies leñosas que explica 
en gran medida la variación en las tasas 
de crecimiento de los árboles (Enquist et 
al. 1999) y las reservas de carbono a escala 
regional en bosques tropicales (Baker et al. 
2004; Mitchard et al. 2014). En las Yungas 
existe un recambio florístico marcado a 
medida que se asciende por el gradiente 
altitudinal (Morales et al. 1995; Brown et al. 
2001; Blundo et al. 2012), con abundancia 
de especies con alta densidad de madera en 
la selva pedemontana (e.g., Anadenanthera 
colubrina, Phyllostylon rhamnoides), y baja 
densidad de madera en el bosque montano 
(e.g., Alnus acuminata, Podocarpus parlatorei). 
Los patrones biogeográficos y taxonómicos 
de las especies explican el patrón altitudinal 
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de disminución en la densidad de madera 
(Brown et al. 2001; Werneck et al. 2011). 
Por un lado, en la selva pedemontana 
predominan especies de las familias Fabaceae 
y Sapindaceae (DM promedio: 0.74 y 0.72 
g/cm3, respectivamente); por lo general, 
compartidas con otros bosques estacionales 
secos como Chaco y Caatinga. Mientras tanto, 
en el bosque montano predominan especies de 
las familias Viburnaceae y Podocarpaceae (DM 
promedio: 0.48 y 0.44 g/cm3, respectivamente), 
compartidas con los bosques templados 
australes. Incluir la densidad de madera de las 
especies contribuye a modelar la biomasa en 
bosques con alta diversidad de especies (Baker 
et al. 2004), de manera que no solo se considera 
la cantidad de carbono almacenado (número 
y tamaño de los árboles), sino también en 
qué forma está almacenado el carbono en la 
estructura de la madera (e.g., alta densidad 
de madera implica una mayor cantidad de 
carbono en la estructura leñosa).

En las ecuaciones sin altura, la estimación 
de biomasa refleja de manera implícita la 
estructura vertical del bosque, basada en el 
diámetro de los árboles. Aunque no se incluye 
la altura como variable, la biomasa estimada es 
acorde a la altura característica de los árboles 
en el tipo de bosque donde se desarrolló la 
ecuación. De esta forma, el uso de ecuaciones 
desarrolladas para otros sitios puede llevar a 
una sobrestimación de la biomasa (Chave et al. 
2005; Rutishauser et al. 2013), particularmente 
si se aplican en bosques de montaña (Girardin 
et al. 2010; Álvarez et al. 2012). Dado el patrón 
de disminución en la altura del dosel que 
ocurre con la altitud, es necesario incluir esta 
variable para modelar la biomasa y disminuir la 
incertidumbre en las estimaciones de biomasa 
en los bosques de montaña. Las reservas de 
biomasa estimadas con las ecuaciones de 
Chave-A y Álvarez-A (utilizando altura 
estimada con el modelo local) muestran que 
la biomasa es ligeramente menor en el bosque 
montano (Material suplementario-Tabla S3), 
en concordancia con la disminución de la 
altura del dosel por encima de 1500 m. En las 
parcelas ubicadas alrededor de 2000 m, donde 
el AB por hectárea es mayor y la altura del 
dosel es menor, las ecuaciones sin altura de 
Chave-DAP y Álvarez-DAP estiman hasta un 
152% y 120% más biomasa, respectivamente, 
que las ecuaciones con altura. Por esto, es 
recomendable usar una ecuación alométrica 
que incluya altura, aunque esta no haya sido 
medida en el campo y deba ser estimada.

Por último, Chave et al. (2014), quienes 
reunieron la mayor base de datos disponible 

con mediciones directas de biomasa, a partir 
de árboles cosechados en distintos tipos de 
bosques y en varios continentes, reportan que 
a escala de parcela (0.25-1 ha), las estimaciones 
con la ecuación pantropical tienen un sesgo del 
10% respecto a las estimaciones con modelos 
locales en distintos bosques tropicales 
y subtropicales. Esta ecuación mostró 
estimaciones comparables a las obtenidas con 
mediciones directas de biomasa en distintos 
tipos de bosques (e.g., Manuri et al. 2014; 
Beirne et al. 2019); incluso, es la que muestra 
mejores correlaciones con variables derivadas 
de sensores LiDAR (Loh et al. 2020). Por otro 
lado, Álvarez et al. (2012) comparan la ecuación 
alométrica con altura que desarrollaron para 
los bosques andinos (Álvarez-A en este 
trabajo) con las determinaciones de biomasa 
que obtuvieron en los Andes de Colombia 
(157 árboles cosechados por encima de 1000 
m), y encuentran que su ecuación sobrestima 
la biomasa en un 5%. Nuestros resultados 
muestran que la diferencia en biomasa 
estimada entre la ecuación pantropical 
(Chave-A) y la ecuación para bosques 
andinos (Álvarez-A) es de ~10%, con una 
ligera disminución en las diferencias hacia el 
bosque montano (<7% en parcelas establecidas 
alrededor de 1500 m s. n. m.).

Propagación del error en la estimación de 
densidad de madera y altura de los árboles sobre 

las estimaciones de biomasa
La inclusión en la ecuación alométrica de 

cada variable dendrométrica de los árboles 
puede aumentar la incertidumbre en las 
estimaciones de biomasa (e.g., error en la 
medición del diámetro, error en la estimación 
de altura) (Burt et al. 2020). Los modelos para 
estimar la altura de los árboles se pueden 
ajustar a diferentes escalas espaciales. Si bien 
son recomendables los modelos a escala local 
(Sullivan et al. 2018), a menudo se emplean 
modelos a escalas regionales o continentales. 
En nuestro estudio, las diferencias en biomasa 
estimada con el modelo climático (AE) y el 
modelo local (AL), en promedio, no superan 
el 1% en las diferencias de biomasa estimada 
por hectárea. No obstante, estas diferencias 
varían con la altitud, siendo negativas en la 
selva pedemontana y positivas en el bosque 
montano. Al analizar el patrón altitudinal de 
la altura del dosel (i.e., A-parcela), el modelo 
climático estima mayor altura de los árboles 
que el modelo local por encima de 1500 m 
(Figura 1c). Las diferencias en las estimaciones 
de altura son mayores en los árboles de mayor 
diámetro, del mismo modo que las diferencias 
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en las estimaciones de biomasa aumentan con 
el diámetro de los árboles (Picard et al. 2015). 
Por ejemplo, cuando analizamos árboles 
mayores de 80 cm de DAP, las diferencias en 
altura estimada con ambos modelos no son 
significativas en la selva pedemontana (hasta 
27 m con AE y 24 m con AL), mientras que el 
modelo climático tiende a estimar mayor altura 
en los árboles grandes en el bosque montano 
(hasta 26 m con AE y 15 m con AL) (Material 
suplementario-Tabla S2). Como resultado, la 
biomasa estimada en una parcela de bosque 
montano es ligeramente mayor si se usa AE 
(Figura 1f,h).

Los modelos locales A~DAP que ajustamos 
para cada piso altitudinal reflejan el patrón 
de disminución de la altura del dosel típico 
de los bosques de montaña (e.g., Lieberman 
et al. 1996; Girardin et al. 2010; Álvarez et al. 
2012). Sin embargo, el error de estimación de 
estos modelos es relativamente alto (Material 
suplementario-Tabla S1). Es probable que 
no sea necesario ajustar modelos a escala 
de parcela, como en el caso del modelo 
climático de Chave et al. (2014), siempre 
que las parcelas se encuentren en el mismo 
piso altitudinal y bajo condiciones similares 
de conservación (e.g., bosques maduros 
con décadas sin intervenciones antrópicas). 
Esto se debe a que en bosques con estados 
de conservación comparables dentro de 
un mismo piso altitudinal, los factores 
ambientales tienden a ser más homogéneos; 
esto reduce la variabilidad estructural y 
funcional entre parcelas y, en consecuencia, 
la necesidad de ajustar el modelo A~DAP a 
nivel de parcela. Sin embargo, es relevante 
decidir cómo hacer el muestreo de medición 
de altura (e.g., cuántos árboles por clase 
diamétrica). Sullivan et al. (2018), comparan 
estrategias de muestreo para determinar en 
cuántos árboles habría que medir altura para 
obtener modelos A~DAP con menor error 
de estimación, y encuentran que incluyendo 
la medición de los árboles más grandes se 
reduce de forma notable el error del modelo. 
En nuestro estudio, el error de estimación en 
los modelos locales fue menor en el bosque 
montano, posiblemente porque la altura se 
midió en un mayor número de árboles de 
gran tamaño. Entre los árboles con medición 
de altura utilizados para ajustar los modelos 
locales, 13% son mayores a 80 cm de DAP en 
el bosque montano, cuyo modelo A~DAP tiene 
un error de ±2.5 m, mientras que solo 2% de 
los árboles son mayores a este tamaño en la 
selva pedemontana, donde el modelo tiene un 

error de ±3.6 m (Material suplementario-Tabla 
S1). En resumen, la altura se puede medir solo 
en algunos árboles de diferentes tamaños 
diamétricos, pero sobre todo debe incluirse 
la medición de altura de los árboles de gran 
tamaño presentes en la parcela. 

Las diferencias en las estimaciones de 
biomasa dadas por el uso de datos locales o 
globales de densidad de madera representan 
~4% de la biomasa por hectárea. Sin embargo, 
estas diferencias dependen del piso altitudinal 
considerado (positivas en la selva pedemontana 
y negativas en el bosque montano) (Figura 
2d). De las 160 especies registradas en las 47 
parcelas, 74% tienen valores de densidad de 
madera similares en ambas bases de datos 
(<0.08 g/cm3 de diferencia entre DM local y DM 
global). Las diferencias están puntualizadas en 
especies distribuidas hacia los extremos del 
gradiente altitudinal. Por un lado, 19% de las 
especies de selva pedemontana tienen mayor 
densidad de madera en la base de datos local 
(~0.2 g/cm3 de diferencia), reflejándose en el 
patrón altitudinal de densidad de madera 
promedio por parcela (DM-parcela) calculado 
con datos locales (Figura 1b). Por otro lado, el 
7% de las especies de selva y bosque montano 
(i.e., por encima de 1000 m s. n. m.) tienen 
mayor densidad de madera en la base de datos 
global (~0.2 g/cm3 de diferencia). Especies con 
mayor abundancia a nivel de parcela, como 
Allophyllus edulis y Blepharocalyx salicifolius, 
tienen 0.54 y 0.60 g/cm3 según los datos 
locales de Easdale et al. (2007), pero aparecen 
con valores de 0.76 y 0.75 g/cm3 en Chave et 
al. (2006). La base de datos de Chave et al. 
(2006) incluye valores promedio por especie 
de mediciones realizadas desde México hasta 
la Argentina, en bosques tropicales húmedos, 
secos y de montaña (incluyendo los datos 
de Easdale et al. 2007). La variabilidad en 
las características funcionales medidas en 
gradiente geográfico amplios es importante 
(Albert et al. 2012; Violle et al. 2012), entonces 
es recomendable priorizar el uso de datos de 
densidad de madera medidos localmente.

Recomendaciones finales
De este trabajo surgen algunos aspectos 

relevantes que deben tenerse en cuenta cuando 
se estima biomasa en bosques que no disponen 
de ecuaciones alométricas desarrolladas 
localmente por falta de mediciones de biomasa 
por métodos directos (e.g., cosecha de árboles 
para determinación de peso seco). En primer 
lugar, es recomendable utilizar una ecuación 
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alométrica que incluya la altura de los árboles; 
sobre todo, en bosques de montaña, donde la 
altura del dosel disminuye a lo largo del 
gradiente altitudinal. El uso de ecuaciones 
alométricas que incluyen la altura de los 
árboles se debe priorizar incluso aunque 
esta variable deba ser estimada. Respecto a 
la estimación de altura, como recomienda 
Chave et al. (2014), es mejor desarrollar 
modelos locales para estimar altura a partir 
del diámetro. Nuestros resultados muestran 
que no hay diferencias en las estimaciones 
de biomasa con altura estimada con modelos 
locales vs. el modelo climático de Chave et 
al. (2014) (AL vs. AE). No obstante, estimar 
altura con modelos locales refleja el patrón 
altitudinal de disminución en altura del 
dosel que realmente ocurre en las Yungas. 
Por lo tanto, es recomendable dedicar mayor 
esfuerzo en el trabajo de campo para obtener 
mediciones de altura (e.g., con clinómetro o 
hipsómetro) en algunos árboles dentro de 
las parcelas que permitan ajustar modelos 
locales. En el caso de las Yungas, los modelos 
A~DAP pueden ajustarse a escala de piso 
altitudinal si se comparan bosques similares 

en términos de estado de conservación. 
Respecto al origen del dato de densidad de 
madera, sugerimos priorizar el uso de datos 
obtenidos localmente, considerando datos a 
nivel de géneros o familias en ausencia de 
datos a nivel de especie. 

La comparación entre las estimaciones de 
biomasa obtenidas con distintas ecuaciones 
alométricas y el análisis de sus relaciones con 
los patrones de estructura del bosque permite 
identificar el patrón de biomasa regional. Por 
ejemplo, en las Yungas de la Argentina, la 
combinación de los patrones de área basal 
y densidad de madera de las especies se 
relacionan con los niveles de ocupación del 
sitio y las diferencias florísticas y funcionales 
de la vegetación en el gradiente altitudinal. A 
su vez, incluir la altura de los árboles permite 
modelar la biomasa en sentido vertical. Las 
ecuaciones que incluyen altura de los árboles 
estiman valores de biomasa entre 130 y 160 
Mg/ha (entre 62 y 81 Mg de C/ha, según la 
fracción de carbono recomendada por IPCC 
[2003]), mostrando un patrón de ligera 
disminución en las reservas de carbono a lo 
largo del gradiente altitudinal.
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