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RESUMEN

Iin este trabajo nos planteamos el problema de la relacidn entre la cobertura lefiosa de las sabanas estacionales y la
frecuencia de las quemas. Lo hemos enfocado mediante la construccién y analisis de modelos demograficos con
matrices sencillas, estimando las tasas vitales con base en nuestra experiencia de campo y en algunos datos disponibles
en la literatura.  Se realizaron analisis de sensibilidades y elasticidades, respuestas a frecuencias variables de quema
y sc estimaron los tiempos requeridos para la transiciéon de sabana abierta a cerrada y viceversa. Finalmente los
resultados de los modelos hipotéticos construidos se compararon con resultados de modelos basados en datos de
campo, poniéndose de manifiesto una gran similitud. Nuestros resultados muestran que, con quemas anuales, la tasa
de incremento poblacional (A) estd apenas por debajo de la unidad y que sin fuego la misma tasa estd apenas por
encima de la unidad. Sin quema, A es mucho més sensible a cambios en las tasas de crecimiento de las plantas y con
quema, A es mucho mas sensible a cambios en la supervivencia. La contribucién relativa de la supervivencia de
adultos a A (elasticidad) es muy superior a la todas las demads tasas vitales juntas. Esta diferencia se magnifica en los
modelos con quemas. La escasa importancia de la fecundidad se corresponde con los resultados de lefiosas de ciclo
largo en otros sistemas. Se propone que las poblaciones de lefiosas de la sabana se mantendrian con tasas de

incremento anual fluctuando en una estrecha franja alrededor del estado estacionario (hipétesis del “equilibrio
fluctuante™).
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ABSTRACT

We address the issue of the persistence of woody cover in seasonal savannas and fire frequency. We built and
analyzed simple demographic models, estimating vital rates from field experience and a few data from the literature.
We performed sensitivity and elasticity analysis of the matrices, studied the response to variable fire regime and
estimated the time required for transitions between open and closed physiognomies. Finally, the results from our
hypothetic models were compared to those from models built with field data. We found a remarkable similarity
between the two sets of models. The study showed that with annual fire, the population growth rate ( &) is scarcely
lower than one and without fire that rate is barely higher than one. Other results showed that A is more sensitive to
changes in plant growth when fire is excluded, but with annual fire it is more sensitive to changes in plant survival.
The relative contribution of plant survival to A is higher than that of fecundity and growth together, and the
difference is higher in the burnt models. The lower significance of fecundity is in agreement with results for long-
lived trees in other systems. We suggest that woody populations persist in burnt savannas with growth rates that
fluctuates close to A=1 (hypothesis of “fluctuating equilibrium”).

Key words: demographic models, vital rates, burning, savanna trees.
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INTRODUCCION

El fuego es considerado uno de los factores
determinantes de la diversidad bioldgica y de la
fisonomia de las sabanas tropicales (Frost et al.
1983, Sarmiento y Monasterio 1975, Sarmiento
1983). Existen numerosos estudios que muestran
que las sabanas son sistemas complejos y que su
variabilidad en el tiempo y el espacio es producto
de la complicada interaccién de varios factores,
entre ellos el fuego (Archer 1990, 1995, Solbrig
1991). La complejidad de las respuestas al fuego
se pone de manifiesto con los resultados
contradictorios de los escasos experimentos con
exclusion de fuego en distintas sabanas tropicales
(O*Connor 1985). I:n algunos casos, la exclusion
despucs de dos o mas décadas ha conducido a
incrementos sustanciales en la densidad de los
elementos lefiosos haciendo mas cerrada la
fisonomia de la sabana (San José y Farifias 1983,
1991, Menaut 1977). En otros casos, ha ocurrido
un aumento en la densidad lefiosa con quemas
anuales durante veinte afios (Dauget y Menaut
1992).

El fuego tiene diversos efectos, dependiendo
de la escala. Si consideramos las poblaciones de
plantas, el efecto puede ser directamente adverso
(por mortalidad, reduccién de biomasa, etc);
indirecto, como por ejemplo el aumento en la
temperatura del aire como consecuencia de una
disminucion en el albedo, o la disminucion de la
humedad del suelo (Dias er al. 1996; Scholes y
Walker 1993, Silva 1996). Incluso, dependiendo de
la especie, el efecto puede ser positivo, tanto sobre
el crecimiento vegetativo (Hoffman 1999) como
sobre el comportamiento reproductivo (Silva ef al.
1996). Su accién es compleja e interdependiente
de otros factores que actuan en forma simultanea
tales como el pastoreo, la precipitacion, la erosion,
las interacciones bioticas, etc. (Frost y Robertson
1987). Sus efectos dependen de la época del afio
en que ocurre y de las condiciones bidticas del sitio
para ese momento. Ello en funcién de variables tales
como la cantidad, calidad y proporcién de la
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biomasa seca, la direccion y velocidad del viento.
la temperatura del aire, etc (Lacey er al. 1982,
Trollope 1982). Tomando en consideracion estas
variables, el fuego es espacialmente muy
heterogéneo, pudiendo resultar en un mosaico de
parches que van desde ausencia de fuego hasta
quema con temperaturas letales. Dependiendo de
la composicidn floristica inicial de la comunidad de
sabana, cambios en el régimen de quemas
produciran cambios no sélo en la fisonomia sino
también en la riqueza de especies y en su
importancia relativa (Silva 1996).
Es menester por tanto, profundizar en las
investigaciones sobre la accion del fucego en las
sabanas tropicales, tanto desde un angulo empirico
como tedrico. Nuestra contribucion sc basa en la
experiencia de mas de treinta afios de
investigaciones ecologicas en las sabanas del
estado Barinas (Venezuela), con énfasis en las
sabanas estacionales del piedemonte. En este
articulo presentamos algunas indagaciones sobre
este tema. centradas en el uso de modelos con
matrices de proyeccidn que nos llevan a formular
una hipotesis para explicar la persistencia de las
lefiosas en las sabanas estacionales. En otro trabajo.
incluido en este volumen, hemos explorado
tedricamente las implicaciones de cambios
sucesionales en las sabanas estacionales, usando
el modelo de los estados y las transiciones de
Westoby ef al. (1989) (ver Sarmiento y Silva en
este volumen).
Para enfocar el problema de las respuestas
del componente arboéreo, en términos de densidad
de leflosas, derivadas de cambios en la frecuencia
de las quemas, nos planteamos algunas preguntas,
tales como
. (A qué frecuencia de quemas puede persistir
una cobertura lefiosa en una comunidad, que sea
suficiente como para considerarla una sabana?

. ¢Puede esa persistencia ser estable a mediano
plazo?

. Como varian las tasas vitales de las lefiosas en
respuesta al fuego?

. Sien una sabana se excluye completamente el
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Figura 1. Grafo utilizado como base para construir los modelos matriciales de poblaciones de lefiosas. Contiene tres
estados: plantita, juvenil y adulto, asi como las transiciones entre estadios o tasas vitales representadas por "a "

(ver definiciones en el texto).

fuego ;cuanto tiempo se requiere para que se

alcance una cobertura arbdrea maxima?

Intentando responder a estas preguntas
construimos y analizamos los modelos matriciales
que se explican a continuacion.

METODOS

El uso de modelos matriciales de proyeccion
para el estudio de la dinamica de poblaciones de
plantas se ha incrementado en la ultima década
como consecuencia del desarrollo de herramientas
analiticas y de la accesibilidad de medios de
computacion. Ademas de su simplicidad y su poder
de analisis, permiten manejar modelos poblacionales
complejos, estructurados sobre la base de estadios
de desarrollo o clases de tamaiio en lugar de edades
(Caswell 1989, 1997).

Aqui no podemos detallar los distintos aspectos
metodolégicos que implica el uso de modelos
matriciales, ya bastante explicados en la abundante
bibliografia sobre el tema. El primer paso es la
construccion de un grafo con los distintos estadios
o clases poblacionales y las transiciones entre los
mismos. Para los efectos de nuestra investigacion,
disefiamos el grafo mas simple posible para una
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poblacion ideal de lefiosas de la sabana, segun se
muestra en la Figura 1.

Hemos definido estos tres estadios como los
fundamentales en la vida de un arbol de la sabana.
El primero, «plantita», comprende desde la
germinacion de la semilla que da origen a una
plantula, su transformacion en planta al perder las
hojas cotiledonares y su crecimiento hasta
despegarse de los primeros centimetros sobre el
suelo. Cuando la planta entra en el estrato dominado
por el follaje de las gramineas, lo llamamos «juvenil».
En ese estadio permanece hasta que se reproduce
por primera vez, evento que generalmente ocurre
cuando el individuo sobrepasa el estrato graminoso
y alcanza los dos metros de altura. En esta condicion
entra ya al estadio de «adulto». En nuestro modelo
basico, el intervalo de proyeccién es de un afio.

Con base en algunos resultados (Garcia-Ntfiez
et al. 1996), podemos presumir que nuestras
lefiosas no tienen banco de semillas permanente en
el suelo y que un afio después de dispersarse, las
semillas germinan o mueren. Es por ello que las
omitimos como un estadio particular en el grafo
anterior y mas bien las incluimos dentro del
coeficiente a .,
promedio de los adultos en términos de nuevas

que representa la fecundidad neta
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plantitas incorporadas a la poblacién por afio.
El paso de plantita a juvenil (a,,) y de juvenil
a adulto (a,,), asi como la supervivencia en cada

uno de los tres estadios (a,,, a,,, a,,), completan

1°
las transiciones del grafo. Estas son llamadas «tasas
vitalesy y si bien en nuestro modelo son promedios
constantes, en la naturaleza pueden variar de un
afio a otro en respuesta a variaciones ambientales.
Usamos modelos lineales por ser los mas simples y
convenientes para una exploracion de esta
naturaleza. Otros métodos, menos usados por su
complejidad, incluyen modelos no lineales y
variables en el tiempo (Caswell 1997).

Con este grafo puede construirse una matriz
de dimensiones n x n, donde «n» es el numero de
cstadios del grafo. Esta matriz, convencionalmente
llamada «A», permite proyectar la poblacién de un
afio al siguiente, siguiendo la ecuacion matricial

n(t+1) =An(t) (D

donde «A» es la matriz de proyeccién de dimension
nx n, n(t) es el vector poblacional en el tiempo ty
n(t +1) es el vector poblacional en el tiempo
siguiente. Cada vector contiene la distribucion de
los individuos de la poblacién entre las distintas
clases o estadios. Una solucioén a la ecuacion (1)
es la siguiente,

n(t) = A'n(0)

donde n(0) es el vector inicial. Si se cumplen ciertas
propiedades de la matriz, la poblacion eventualmente
crece a una tasa que viene dada por el autovalor
dominante de la matriz, entonces

n(t) ~ A,'n(0)

Para todos nuestros propdsitos A, el autovalor
dominante de la matriz A, es un nimero positivo,
aunque en el dlgebra de estas matrices puedan darse
otros casos (Caswell 1989). Llamaremos la tasa
de incremento anual de la poblacién a este A,. Si es
mayor que launidad, la poblacion tiene crecimiento
positivo, si es menor de uno la poblacién decrece.

El analisis de los modelos matriciales permite
profundizar en varias propiedades demograficas que
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no son obvias a primera vista. Caswell (1997) las
resume en tres grupos: a) el andlisis transiente.
que permite describir la dindmica a corto plazo que
resulta de condiciones iniciales particulares; b) e/
andlisis asintotico, que describe la dinamica a largo
plazo de la poblacidon; y ¢) el analisis de
perturbacion, que examina los efectos de cambios
en las tasas vitales o las condiciones iniciales sobre
los resultados del modelo. De estos tres analisis,
usaremos los dos ultimos para calcular la tasa de
incremento anual a partir del andlisis asintdtico y
las sensibilidades y elasticidades para conocer como
responde la tasa de incremento a perturbaciones
en las tasas vitales.

Sobre estas bases, queda ahora pendiente el
problema de la estimacion de las tasas vitales.
(,Como son las transiciones en poblaciones de
arboles de la sabana? En las sabanas venezolanas
se han realizado algunos estudios demograficos de
gramineas perennes (Silva ef al. 1990, 1991) y
anuales (Canales et al. 1994), pero aun no existen
estudios con especies lefiosas. Pareciera pues que
es imposible adelantar un analisis de cémo
responden las lefiosas a diferentes regimenes de
quema. Sin embargo, nosotros iniciamos esta
exploracién dando valores a las tasas vitales.
basandonos en nuestro conocimiento del sistema
de mas de treinta afios, asi como en algunos datos
de ¢éstas y otras sabanas estacionales.
Posteriormente comparamos nuestros resultados
con los obtenidos en otras sabanas estacionales y
sacamos algunas conclusiones preliminares.

MODELOS CONY SIN QUEMA

A partir de algunos estudios con poblaciones
de lefiosas en las sabanas estacionales de Barinas
(Garcia-Nuifiez et al. 1996) y con base en nuestra
experiencia de campo en las sabanas estacionales
del piedemonte andino, construimos modelos
preliminares, uno sin quema (SU) y otro con quema
(SB), que se muestran a continuacion.
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Figura 2. Modelo de poblaciones con (SB) y sin quema (SU)

Obsérvese que mientras hemos puesto iguales,
en los dos modelos, las tasas de fecundidad, las
transiciones de plantita a juvenil y de juvenil a adulto
son mucho menores en el modelo quemado que en
¢l protegido. Lo mismo ocurre con las tasas de
supervivencia en cada estadio, pero en este caso la
diferencia mas grande la atribuimos a la
supervivencia de las plantitas, mientras que las
diferencias en la supervivencia de los juveniles y
adulos son mas pequenias.

l.as matrices correspondientes con sus
respectivos autovalores dominantes se presentan
en la Tabla 1. Puede verse que la tasa de
incremento anual del modelo protegido esta por
encima del valor unitario, lo que significa que la
poblacion tiene un crecimiento positivo, mientras
que la tasa de incremento del modelo quemado es
menor que uno y por tanto la poblacion decrece.

Un interesante estudio poblacional de dos
especies lefiosas del cerrado Kielmeyera coriacea
v K speciosa (Oliveira y Silva 1993), contiene
algunos datos a partir de los cuales creamos un
segundo grupo de modelos similares a los anteriores,
a los que designamos con la letra K. A partir de
esos datos estimamos la tasa de fecundidad y la
tasa de supervivencia de plantitas para un modelo
sin quema que Ilamamos KU.

La tasa de fecundidad estimada para KU,
igual a 4,43, resulta ser bastante inferior a la de los
modelos anteriores y la tasa de supervivencia de
plantitas, igual a 0,5, bastante superior. Inicialmente,
mantuvimos las demas tasas vitales iguales a las del
modelo SU ya presentado. Sin embargo, el autovalor
dominante de esta matriz es de apenas 0,9479, que
aunque cercano a la unidad implica un crecimiento
negativo de la poblacién. Para obtener un modelo

Tabla 1. Matrices de proyeccion de los modelos con (SB) y sin

quema (SU) y sus correspondientes tasas de incremento anual

0,1 0,0 100

SU= 0,03 0,7 0,0
00 004 009
0,05 0.0 100

SB= 0,01 0.5 0,0

0,0 0,01 0,8

Il

A, =1,1522

Jy = 0.8376
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Tabla 2. Matrices de proyeccion y tasa de incremento anual de los modelos K

05 00

KU= 0,09 0.7
00 0,04
05 00

KB= 00! 05
0,0 001

4,43
0,0 ey = 1,0041
0,9

4,43
0.0 by, = 0,8048
0.8

protegido con crecimiento positivo, como esperamos
debe ser, manipulamos la matriz aumentando
progresivamente el valor de transicion de plantita a
juvenil hasta lograr un crecimiento positivo. De esta
manera corregimos la matriz protegida y en base a
ésta creamos la matriz quemada, siguiendo un
procedimiento similar al empleado anteriormente. L.os
resultados se representan en la Tabla 2.

Puede verse que el valor de 1 es apenas
superior a la unidad. Es decir que aun en ausencia
de fuego el crecimiento poblacional es casi nulo. Si
hay quemas, decrece y si no hay se mantiene
practicamente estacionaria. Una poblacion asi
probablemente tendria muy poco ¢xito, si es que
tiene alguno, en las condiciones reinantes en las
sabanas neotropicales. Decidimos por tanto, para
mantener las tasas estimadas a partir del trabajo
de Oliveiray Silva (1993), aumentar también la tasa
de transicion de juveniles a adultos en el modelo no
quemado, hasta obtener un valor de A que estuviese
suficientemente por encima de la unidad. Obtuvimos
entonces la matriz K'U, que se muestra en la Tabla

Tabla 3. MatrizK corregida (K’U)

3, con su respectivo valor de A.

En un estudio de modelizacidn de las lefiosas
de la sabana quemada de Lamto en Costa de Marfil,
Hochberg er al. (1994) publican datos demograficos
estimados a partir de la experiencia de campo y las
mediciones de un grupo de investigadores. lisos
datos nos sirvieron para estimar los valores de
transicion en un modelo de tres estadios similar a
los anteriores. Este modelo con quema, al que
llamaremos HB, se presenta en su forma matricial
en la tabla 4. La tasa de incremento anual en este
caso es apenas superior a la unidad.

Atln cuando estos modelos son, en buena
medida, arbitrarios, creemos que pueden reflejar
las respuestas que muestran las lefiosas de las
sabanas estacionales venezolanas, frente a distintos
regimenes de quema. Lo que parece muy
interesante de estos modelos es que, ya sea con
crecimiento positivo o negativo, los A estan muy
cercanos a la unidad. Pero ademas, estos modelos
se prestan para profundizar en el analisis, como
haremos a continuacion.

0,5 0,0 443

K’U= 0,09 0,7
0,0 0,15

0,0 by = 1,1251
0.9
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Tabla 4. Matriz de proyeccion del modelo correspondiente a Lamto (HB)

0.16 .00
HB= 0,04 0,72
0,0 0,18

3,17
0,0 A
0,985

=1,0597

Hin

ANALISIS DE SENSIBILIDAD Y
ELASTICIDAD

La tasa de incremento de la poblacién (i) es
sensible a cambios en las tasas vitales (a,), pero
esa sensibilidad varia de acuerdo con la tasa
vital de que se trate. El andlisis de sensibilidad pone
al descubierto esas diferencias (Caswell 1989,
1997).

Al aplicar estos analisis, cuyos detalles pueden
verse en las obras citadas, se pone de manifiesto
la mucha mayor sensibilidad de A a las tasas de
transicion que implican crecimiento (valores por
debajo de la diagonal principal). Si pudiera
producirse un crecimiento anual de plantitas a
adultos, la respuesta en términos de crecimiento

poblacional seria notable. Las matrices de
sensibilidad de SU, KU. SB y KB se presentan en
la Tabla 5.

Otro de los analisis de perturbacion es el de
las clasticidades (de Kroon er al. 1986). La
elasticidad pone de manifiesto el efecto proporcional
que sobre A tienen los cambios de las tasa vitales
y mide la contribucién relativa de las tasa vitales
a a la tasa X (Caswell 1989, 1997).

Como puede verse en las matrices de
elasticidad que se representan en la tabla 6, la mayor
contribucion relativa al incremento poblacional es
aportada por la supervivencia de los adultos. Sin
embargo, es interesante notar que en los tres
modelos quemados esta contribucion es bastante
mayor que en los modelos no quemados. La

Tabla 5. Matrices de sensibilidad de | a las distintas tasa vitales (aU)

0,1334 0,0088  0,0014
S,= 46771 03103  0,0492
52,87 3,5079  0,5564
0,1333  0,0395 10,0152
S,.= 0,7466 02210 0,0849
56750 1,6798  0,6457
0,0999  0,0248 0,0228
S,.,~1,1238  0,2788  0.2569
2,7178 06743 02] 13

0,0409 0,0005 0,003
S,= 3438 0,118 10,0289
100 3438 0,8409
0,0152  0,0005 0,0010
S,,= 04625 00152 00318
14,094 04625 0,9697
0,0637  0,0075 0,0181
S~ 14331 0,1688  0,4067
2,7044 03185 0,7675
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Tabla 6. Matrices de elasticidad de los distintos modelos

0,0116 0,0 0,1218
e, 0,1218 10,1885 00
0,0 0,1218  0,4346
0,0664 0,0 0,0669
e~ 0,0669 01541 0,0
0,0 0,0669  0,5788
0,0047 0,0 0,0952
e.,= 00952 01836 0.0
0,0 0,0952  0,5262

0,0023 0,0 0,0386
e, = 0,0386  0,0796 0,0
0,0 0,0386  0,8023
0,0094 0,0 0,0057
e,,= 0,0057 0,0094 0,0
0,0 0.0057  0,9639
0,009 0,0 0,0541
e, 0,0541  0,1147 0,0
0,0 0,0541  0,7134

segunda contribuciéon mas importante es la de la
supervivencia de juveniles en todos los modelos,
aunque en los modelos con quema esta contribucion
esmuy discreta. El caso mas notable de importancia
es el de la supervivencia de adultos en el modelo
KB, que llega a explicar el 96% del incremento
poblacional.

TIEMPO REQUERIDO PARA CAMBIOS
TOTALES

En nuestros modelos, las poblaciones estan
creciendo exponencialmente. Sin embargo, la
velocidad de los cambios fisondmicos observables
depende de la magnitud de la tasa instantanea de
crecimiento. Una sencilla indagacion del
crecimiento usando la ecuacion de crecimiento
exponencial

N=N_ e" 2)
puede mostrar como, con A cercanos a la unidad, el
tiempo requerido para un cambio fisonémico y
ecoldgico trascendente, como el de sabana a bosque,
puede llegar a ser muy alto. Un primer detalle a
tener en consideracion es que mas que el tamaiio
total de la poblacion, esla densidad de adultos el
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parametro que influye sobre la fisonomia de la
sabana. La sabana se convierte en bosque con una
densidad del orden de 2000 arboles por ha. Podemos
entonces preguntarnos ¢,cuantos afios se requieren
para lograr tal densidad, si partimos de tener
solamente un arbol por ha?

Con los modelos Sy K que hemos construido,
la estructura estable de la poblacion equivale a un
adulto por cada diez individuos en la poblacion. Para
tener 2000 adultos necesitamos un tamario total de
poblacion de 20000 individuos. Asi que N=20000y
N,=10. Despejando en la ecuacion (2), encontramos
que para un A=1,1522 (el del modelo SU), s¢
requieren 54 afios sin fuego para llegar a tener 2000
arboles por ha (recuérdese que r=In A). [gualmente,
para A=1,1251, correspondiente al modelo KU, se
requieren 64 aflos sin fuego. En cambio, en el
modelo KU ( 2=1,0041) se requeririan 1857 afios.
En el caso del modelo HB, la sabana de Lamto con
quema, se requeririan 131 afios.

Haciendo el mismo ejercicio, pero en sentido
inverso, encontramos que con los valores de &
obtenidos en los modelos S y K con quema, la
sabana cambiaria, aceleradamente, de una sabana
muy densa a una muy abierta. En SB se requieren
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30 afios de quemas anuales para pasar de 2000
arboles a s6lo uno. En el modelo KB, se requieren
24 afios. Pero si consideramos un valor de A=0,9739,
que como veremos mas adelante corresponde a un
régimen de quemas bianuales en el modelo S, se
requeririan 226 afios para poder pasar de 2000 a
un arbol adulto por ha. Todo esto con un modelo de
crecimiento exponencial.

RESPUESTAS A FRECUENCIAS
VARIABLES DE QUEMA

L.os modelos matriciales han sido usados para
estudiar las respuestas de A a frecuencias variables
de quema mediante algoritmos que combinan las
matrices con y sin quema, alternandolas en forma
deterministica o aleatoria (Silva et al. 1991, Canales
et al. 1994). Nosotros usaremos aqui el modelo
deterministico elaborado por Silva er al. (1991), que
s¢ resume en la siguiente ecuacion

n{t+m) = B*U™* n(t)

donde “m” es el lapso considerado y “x” el nimero
de afios con quema. La frecuencia de fuego es
entoncesigual a “x/m”. A esla tasa de crecimiento
para el lapso. E1 X anual, lo calculamos como el
promedio anual para el lapso:

}, — ( )‘m)l/m

Usamos este algoritmo con los modelos Sy
K de poblaciones con y sin quema, ya presentados
con anterioridad (SB-SU; KB-KU y KB-K’U).
[os resultados aparecen en la Figura 3.

En el modelo S, A alcanza la unidad con
quemas cada dos a tres afios (frecuencia 0,3 a 0,5).
Enel modelo K, mucho menos tolerante a las quemas,
una frecuencia superior a un afio con quema por cada
60 afios (aproximadamente) pone a A por debajo
delaunidad. Como dijimos antes, en KU X apenas
alcanza un valor de 1,0041. El modelo K’exhibe un
comportamiento mas cercano al de S que al de K.
Eneste caso, ) alcanza la unidad con frecuencias de
quema de 0,25, es decir cada cuatro o cinco afios.
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Figura 3. Variacidn de la tasa anual de incremento A ala
frecuencia anual de quema x/m, donde x es afios con
quema y m el lapso total. Los cuadrados vacios
corresponden al modelo K, los rellenos al modelo K’ y
los circulos vacios al modelo S.

Obsérvese, sin embargo, que los tres modelos
convergen a medida que aumenta la frecuencia de
quema, de modo que aun a frecuencias tan elevadas
como 0,5, es decir una quema cada dos afios, el
decrecimiento poblacional es discreto.

COMPARACION CON OTROS
RESULTADOS

Hoffman (1998) realizé estudios demograficos
en varias especies de arboles del cerrado en Brasilia
y construyd modelos matriciales de cinco especies
de lefiosas siempreverdes, a saber: Rourea
induta, Myrsine guianensis, Roupala montana,
Periandra mediterranea y Miconia albicans.
Las tres primeras son consideradas por Hoffman
como especies con multiplicacién clonal. R.
montana y M. albicans se encuentran en las
sabanas estacionales del piedemonte andino. El autor
encuentra que las cinco especies, no solo responden
distintamente a la frecuencia de quemas, sino
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Tabla 7. Valores de la tasa de crecimiento poblacional (1) en varios modelos de lefiosas de la sabana. S, K y K’ son
nuestros modelos hipotéticos, los otros cinco son los modelos de Hoffman (1998b) para poblaciones del cerrado
(Pm= Periandra mediterranea, Ma= Miconia albicans, Mg= Myrsine guianensis, Rm= Roupala montana, Ir=

Rourea induta).

A a frecuencia

A afrecuencia Frecuencia de

Modelo de quema=1 de quema=( quema para A=1
S 0,837 1,152 041

K 0,814 1,125 0,225

K 0,805 1,0041 0,017

Pm 0,914 1,070 033

Ma 0,831 1,178 0,20

Mg 0,856 1,098 033

Rm 0,836 1,056 0,11

Ri 0,98 0,98 0,5

también que se comportan diferente durante los
afios subsecuentes a la quema. Las tasas vitales
en los modelos de Hoffman son estimadas a
partir de cuatro afios de monitoreo en el campo
con plantas marcadas. Sus modelos son mucho
mas complejos en términos de estadios y
transiciones, de modo que el analisis de los
resultados es también complejo. Pero lo que nos
importa aca es que disponemos de modelos
con datos reales en sabanas similares a las de
los llanos, lo que posibilita la comparacién y, asi,
llegar a ciertas conclusiones en este estudio
exploratorio.

La Tabla 7 muestra una comparacion de las
tasas de incremento anual, con y sin fuego, de
nuestros modelos y de los modelos para las cinco
especies en el estudio de Hoffman (1998). El
promedio de las tasas A sin quema en las cinco
especies analizadas por Hoffman es de 1,076, con
un rango entre 0,98 y 1,17. Nuestro A promedio sin
quemaes 1,094, conun rango entre 1,00y 1,15. El
A promedio con quema en Hoffman es de 0,88
(rango 0,84 - 0,98) y A el promedio nuestro es de
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0.82 (rango 0,805 - 0,837). Esto significa que
nuestros modelos estan bien dentro de los rangos
encontrados en modelos con poblaciones naturales
de la sabana.

También es interesante analizar cual es la
frecuencia de fuego que mantiene estable el tamaiio
de la poblacidén ( A=1, crecimiento cero, Tabla 1).
Obsérvese lo cercanos que estan los valores de
nuestro modelo S con los de Periandra
mediterranea’y Myrsine guianensis. Igualmente,
K’ se comporta en forma muy parecida a Miconia
albicans. De las especies estudiadas por Hoftman,
Rourea induta con una frecuencia de 0,5 (fuego
bienal) es la mas tolerante (pero de acuerdo con
Hoffman indiferente al fuego), mientras que
Roupala montana, con frecuencia de 0,11 (fuego
cada 9 afios) es la menos tolerante. Recuérdese
que, de acuerdo con Hoffman (1998) estas dos
especies son clonales. En nuestros modelos no
incluimos la multiplicacion clonal porque no
conocemos, suficientemente, su ocurrencia en
nuestras sabanas, aunque es muy probable que
algunas especies la presenten.
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CONCLUSIONES 3.

Un modelo de estructura muy sencilla nos ha
permitido explorar aspectos importantes de la
respuesta de las lefiosas de las sabanas
estacionales, a frecuencias variables de quemas.
A continuacion resumimos los resultados en orden
de importancia:

1. Con fuego anual, la tasa de incremento 4

poblacional A esta apenas por debajo de la
unidad, sin fuego la misma tasa esta apenas
por encima de la unidad. Este resultado

también aparece en modelos de especies 5,

lefiosas del cerrado, construidos con datos

reales de campo (Hoffman 1998).

Consideramos que éste es el resultado mas

relevante pues sugiere que, con estos valores

de %, las poblaciones estdn muy proximas a
2. unestado de equilibrio.

Sin quema, A es mucho mds sensible a

supervivencia en dos de nuestros tres modelos.
La contribucion relativa de la supervivencia
de adultos a la tasa de incremento poblacional
(elasticidad) es muy superior a la de todas las
demas tasas vitales juntas. Esta diferencia se
magnifica en los modelos con quemas,
llegando, en un caso, a contribuir con el 96%
del X . Se pone asi de manifiesto la importancia
de los mecanismos de resistencia al fuego.
Llama la atencion la escasa importancia de la
fecundidad, coincidiendo con los resultados del
analisis de elasticidad de otros modelos de
lefiosas de ciclo largo (Silvertown et al. 1993).
En cuatro de los ochos modelos considerados,
la poblacién se mantendria con crecimiento
cero con frecuencias iguales o superiores a
quemas trienales. Esta no es precisamente una
frecuencia baja y seguramente ocurre en
muchas de nuestras sabanas.

En las sabanas es muy dificil que se den

cambios en las tasas de crecimiento de las  frecuencias de quema muy bajas. Esto se confirma
plantas que a cambios en las tasas de  con los varios experimentos de exclusion del fuego,
supervivencia. Por oposicidn, con quema, & realizados en América del Sury en Africa, los cuales
es mucho mds sensible a cambios en la  no se han podido prolongar mas alla de 25 afios,

ANOS

Figura 4. Hipétesis del equilibrio fluctuante. Las poblaciones de lefiosas se mantienen con valores que fluctiian en
un estrecho rango alrededor de A =1. Con frecuencias de quemas muy alta, A es menor que A y la poblacion comienza
a decrecer. Con quemas menos frecuentes, A es mayor que 1 y la poblacion crece
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como consecuencia de la ocurrencia involuntaria
de una quema. Igualmente dificil puede ser
mantener un régimen de quemas anuales. La
ocurrencia de quemas en las sabanas debe ser muy
variable en el tiempo, a veces mas seguidas, otras
veces menos frecuentes.

Basados en lo anterior y en vista de los
resultados de nuestra exploracidon con modelos,
adelantamos como conclusion la hipotesis siguiente
(ver Figura 4), que hemos llamado del equilibrio
fluctuante. Las poblaciones de leflosas de la sabana
se mantendrian con tasas de incremento anual
fluctuantes, dentro de una estrecha franja alrededor
del estado estacionario. En ausencia de quema por
varios afios, el incremento poblacional es moderado
y aunque la densidad de lefiosas aumente, la sabana
continua manteniendo su fisonomia. En lapsos con
frecuentes quemas, las poblaciones decrecen, pero
también lo hacen en forma moderada. La naturaleza
cspacialmente discontinua del fuego ayuda a la
persistencia de las lefiosas de la sabana en este
equilibrio fluctuante. En el mediano plazo, la
fisonomia de sabana se mantiene gracias a que las
tasas de incremento poblacional (positivas o
negativas) fluctiian en tan estrecho rango. Esto
puede explicarse debido a que las soluciones
adaptativas que confieren resistencia al fuego (y
por tanto aumentan la supervivencia del adulto)
conllevan a un crecimiento individual moderado
(restringiendo el crecimiento desde plantita hasta
adulto). Efectivamente, se han encontrado tasas
bastante bajas de crecimiento de plantitas en
especies lefiosas del cerrado (Moreira y Klink
1997).

Indiscutiblemente se requieren mas estudios
de campo sobre el crecimiento y la demografia de
especies lefosas de las sabanas tropicales. Es
también obvio que esta exploracién se ha reducido
a las respuestas frente a distintas frecuencias de
quema pero, como dijimos al principio, el fuego
interactiia con varios otros factores que

necesariamente deben entrar en el analisis. Por
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ejemplo, la precipitacion anual es un factor incidente
en el balance entre gramineas y lefiosas, ya que
afecta la calidad y la frecuencia de las quemas
(O’Connor 1985). En contraste con las sabanas
himedas, en las sabanas mas secas el papel del
fuego es menos importante (Frost y Robertson
1987). Para seguir adelante con estas exploraciones
e incorporar factores tales como la precipitacion o
el pastoreo, tal vez se puede recurrir a modelos
con tasas vitales variables en el tiempo, como los
que describe Tuljapurkar (1997). Intretanto. las
exploraciones con modelos mas sencillos, como la
que presentamos en este estudio, pueden ayudara
comprender el complejo papel del fuego como factor
intrinseco del ecosistema sabana y a formular
hipétesis que orienten la busqueda de informacion.
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