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RESUMEN

Hyptis suaveolens es una hierba anual comin en las sabanas de Venezuela,
donde representa una maleza de gran éxito en los terrenos cultivados. El conocimiento
de la historia de vida de esta especie permitiria no sélo explicar su presencia en las

comunidades de sabana, sino encontrar estrategias de control mas eficientes y menos

costosas, en términos econémicos y ambientales y, eventualmente, predecir su res-
puesta a cambios bi6ticos y abidticos en su entorno. Con el objeto de acercarnos a

estas metas, hemos llevado a cabo los siguientes experimentos:

e Una serie de parcelas sometidas a distintos tipos de disturbios: (1) sabana
intacta, (2) quema al final de la estacién seca, (3) corte de la vegetacién, (4)
disgregacién del suelo, (5) remocién de las plantas de otras especies y (6)

aplicacién simultdnea de los tratamientos 4 y 5.

e Un grupo de parcelas monoespecificas sometidas a clareo después del estableci-
miento de las plantulas, obteniendo las siguientes densidades: 5, 25, 100, 200

y 600 plantas.m™2.

o Determinacién de la supervivencia de semillas, colocadas en el campo en bolsas
de malla, en enero de 1989, a profundidades de 0 y 5 cm, y recuperadas unas

en marzo del mismo afio y otras en enero del afio siguiente.



Los resultados mostraron lo siguiente:

1. En base a los valores de biomasa, fecundidad y supervivencia encontrados
al final de la fase de crecimiento, la presencia de H. suaveolens se favorece
notablemente bajo condiciones de disturbio que implican el volteado del suelo,
teniendo mayor éxito en el tratamiento que incluye, ademas la remocidn de la

vegetacion.

2. Las altas densidades encontradas en el campo tienen efectos negativos sobre

la fecundidad, la supervivencia y la acumulacién de biomasa de los individuos.

3. En el campo, las semillas presentan una supervivencia relativamente elevada,

incluso un afio después de su dispersién, sugiriendo la presencia de un banco

de semillas en el suelo.

Basados en estos resultados y en los de otros auto;res, podemos afirmar
que la implantacién de esta especie se ve favorecida por la presencia de disturbios
como arado y extraccién de las plantas competidoras, permitiéndole crecer a altas
densidades, las cuales pueden afectar la representacidn de los individuos en las gene-
raciones siguientes. Ante este compromiso la especie tiene dos vias de escape: (1)
semillas polimérficas, las cuales tienen diferentes requerimientos de luz para ger-
minar y, en consecuencia, germinan en condiciones ambientales distintas y (2) las
semillas méas pequefias, las cuales son también mas abundantes, permanecen latentes
hasta tanto no sean expuestas a condiciones de ausencia de sombreo, permitiendo
su dispersién en el tiempo. Tanto el polimorfismo como la latencia de semillas han
sido descritos como mecanismos que se seleccionan bajo condiciones variables e im-

predecibles espacial y temporalmente. Para comprender la estrategia global de la



especie en las comunidades de sabana, quedan algunas interrogantes importantes por
responder, tales como el papel de posibles depredadores y dispersores de semillas asi

como la dindmica de la supervivencia de las plantulas.




En las 1ltimas décadas, la Ecologia de Poblaciones ha comenzado a hacer
importantes aportes a ramas del conocimiento como el control biolégico de plagas,
el manejo de poblaciones naturales, la Epidemiologia, etc. A su vez, estas ramas han
suministrado nuevos enfoques y datos concretos que le han permitido enriquecerse
y madurar. Es en realidad, de la estrecha relacién entre la practica y la teoria
de donde surge el conocimiento més sélido y sustentable, el cual ademds no sélo
favorece el desarrollo de la teoria, sino que permite resolver problemas concretos
mediante la aplicacién de la teorfa en el campo de disciplinas como la Agronomia,
la Conservacién y el manejo de recursos (Mack, 1985; Mortimer, 1984; Simberloff,

1988; White y Pickett, 1985).

Ante esta conviccion se ha realizado la presente investigacion, en la cual
pretendemos principalmente mediante herramientas de la Ecologia de Poblaciones
y Comunidades, conocer las condiciones necesarias para la ocupacién exitosa del

espacio por parte de Hyptis suaveolens, una maleza de las sabanas.

El conocimiento de la dindimica poblacional y en general de la biologia de las
malezas es fundamental para lograr su control adecuado (Snaydon, 1980). Ademas,

esta alternativa permitiria reducir los costos de control que implican los métodos
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tradicionales de combate de malezas, tales como el uso de sustancias quimicas y la
remocién mecanica, los cuales pueden resultar muy costosos desde el punto de vista

econémico v ambiental (Mortimer, 1984; Trenbath, 1985).

Concretamente, se estudié la dindmica de H. suaveolens bajo diferentes
condiciones de disturbios posibles en la sabana, entendiendo por disturbio ... cual-
quier evento relativamente discreto en el tiempo que modifica la estructura del eco-
sistema, comunidad o poblacién y cambia los recursos y la disponibilidad de sustrato
o de ambiente fisico...” (White y Pickett, 1985). Los resultados se analizaron en el
contexto de los compromisos y restricciones de la especie (Tilman, 1990; Venable y
Brown, 1988), considerando que la misma estd enmarcada en un sistema dinamico
(Sousa, 1984; White y Bratton, en White y Pickett, 1985), caracterizado por la
presencia aleatoria de condiciones locales favorables, capaces de generar procesos

densodependientes en la poblacion.

H. suaveolens Poit. es una hierba anual, perteneciente a la familia Labiatae,
comtn en la sabanas de Venezuela, donde se le conoce vulgarmente como “mas-
tranto”y su distribucién es tropical y subtropical (Wulff y Medina, 1971; Sarmiento,
1984). Esta constituye una maleza de gran éxito en los terrenos cultivados, com-
pitiendo con las especies de cultivo por los recursos, algunos muy escasos en estos
ecosistemas (Sarmiento, 1984; Medina y Silva, 1990), lo cual hace necesario grandes
inversiones para combatirla, afectando por lo tanto el rendimiento econémico de la

actividad agricola.

Por otra parte, H. suaveolens es un planta anual que produce un gran namero
de semillas y puede encontrarse en altas densidades (Wulff, 1985). Estas carac-

teristicas le confieren la propiedad de ser un sistema adecuado para realizar estudios
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a nivel poblacional, con la posibilidad de aportar generalizaciones importantes a
corto plazo (Harper, 1984). Ademas, el conocimiento de la historia de vida de las
especies de la sabana y su respuesta a los disturbios, puede contribuir a comprender
la dinamica de dichas especies a nivel de la comunidad (Silva y Mentis, 1988), tal
como ha sido propuesto en el programa de “Responses of Savannas to Stress and
Disturbance” promovido por el convenio [UBS-UNESCO-MAB, cuya meta es poder
predecir la respuesta de los ecosistemas de sabana a determinadas intervenciones y

manejos.

Sobre la dindmica poblacional de H. suaveolens se conoce muy poco, sin em-
bargo, se han estudiado algunos aspectos ecolégicos y fisiolégicos de la germinacién,

el crecimiento y la fotosintesis, los cuales se resumen en los dos puntos siguientes:

1. Gonzalez (1967) probé el efecto del fuego sobre la germinacién de esta es-
pecie y obtuvo como resultado un porcentaje casi siete veces inferior en las
semillas quemnadas. Van Rooden y col. (1970) obtuvieron 60% de germinacion
bajo luz blanca, contra 0% en oscuridad, as{ como un incremento en dicho
porcentaje durante los meses posteriores a la cosecha de las semillas. Wulff
y Medina (1971) estudiaron: (a) el efecto de distintos regimenes de luz y
temperatura sobre la germinacion, encontrando que la misma est4 controlada
por los fitocromos, y (b) el porcentaje de germinacién 5"en funcién del tiempo
de almacenamiento, mostrando que las semillas de esté_ especie presentan un
proceso de maduracién posterior a la dispersion. Wulff (1973) encuentra que
semillas de diferentes tamafios provenientes de la misma poblacién, muestran
respuestas distintas a los regimenes de luz, tanto en los porcentajes totales

como en las tasas de germinacién, y que las dreas fotosintéticas y los pesos
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secos de las plantulas provenientes de semillas pequefias son significativamente
menores que en las de mayor tamafo. Wulff (1985) a,gregé, que las semillas
mas pequeias bajo un régimen de alta temi)eratura y luz roja, requieren para
la maxima germinacion, al menos diez veces mas energia que las semillas mas
grandes. Sin embargo, no existe informacion en la literatura acerca de la exis-
tencia de bancos de semillas en el suelo, asi como tampoco sobre la existencia
y magnitud de depredacion de semillas, ni sobre los mecanismos de dispersion.
El hecho de que las semillas presenten un proceso de maduracién posterior a
la dispersion, representa varias ventajas potenciales en las condiciones de las
sabanas: (a) evadir depredadores en las infrutescencias, las cuales quedan muy
expuestas, (b) evadir la quema en las infrutescencias, las cuales una vez secas
son altamente inflamables, (c) garantizar que la germinacién no ocurra antes de
que las condiciones de humedad sean las apropiadas o minimas, reduciéndose
asi el riesgo de mortalidad por desecacion y (d) favorecer la dispersién, ya que
al aumentar el tiempo de permanencia de las semillas en el suelo aumenta la
probabilidad de ser encontradas y transportadas por animales que se desplazan

sobre éste.

. El crecimiento de H. suaveolens fue estudiado por Wulff (1987), en particular
los efectos de la radiacién, la temperatura y las condiciones hidricas sobre
éste y sobre la capacidad fotosintética, observando que la especie presenta
(1) un importante potencial de aclimatacién a la sombra y a la temperatura
y {2) una baja tolerancia a la sequia. La primera caracteristica le confiere,
al menos parcialmente, su capacidad para colonizar terrenos y la segunda

restringe su periodo de crecimiento a la época de lluvias. Fenologicamente se
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ubica en el grupo definido por Monasterio y Sarmiento {1976) como “anuales
con ciclo de vida largo”, las cuales germinan al principio del periodo de lluvias,
crecen rapidamente y dispersan sus semillas al inicio del siguiente periodo seco,
en el cual mueren. A pesar de que Holmes (1969) establece que el pastoreo
selectivo favorece la dominancia de H. suaveolens por su baja palatabilidad,
no estd claro si ésto ocurre gracias a la disminucién de la competencia con

otras especies por la luz o a una mayor disponibilidad de recursos en el suelo.

En cuanto a los procesos que parecen gobernar la dindmica de ocupacién del
espacio de esta especie, distintos autores la han descrito en forma diferente: (a) una

planta cuyo establecimiento esta favorecido en dreas que han sido perturbadas por la

o, sobrepastoreo o arado (Gonzéalez, 1967)

SANILLL QR L,

L
remocion d

(b) una maleza anual agresiva restringida a lugares con profundos disturbios en el
suelo (Wulff y Medina, 1971), (c) una maleza nociva no palatable para el ganado
que compite con especies mas palatables (Holmes, 1969) y (d) una espegie con
capacidad para germinar en distintas condiciones microambientales, con capacidad
de aclimatacién a la sombra y a la temperatura y baja tolerancia a la sequia (Wulif,

1987).

En estas proposiciones y conclusiones encontradas en la literatura, destaca
el desconocimiento de las condiciones reales y precisas en las cuales la especie puede
dominar temporalmente un terreno, por lo que nos hemos trazado los siguientes

objetivos generales:

1. Conocer las respuestas de la especie a diferentes tipos de disturbio, en términos

del éxito en el establecimiento, el crecimiento y la produccion de propagulos.
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2. Estudiar el efecto de la densidad poblacional sobre la supervivencia y la fe-

cundidad.

3. Comprender la dinamica de la germinacién y la supervivencia de las semillas

con relacién a la alternancia de estaciones seca y himeda de la sabana.

Analizando las causas generales que se han considerado determinantes en el
dominio local de la especie (arado, pastoreo, fuego), trataremos de extraer las causas

directas:

1. La disminucién de la competencia por luz, la cual puede ocurrir por elimi-

nacién de la biomasa aérea de las especies concurrentes (perennes o anuales),

a través de pastoreo selectivo, fuego, arado, corte o aplicacién de herbicidas.

Este efecto puede actuar en dos etapas:

(a) Durante la fase de semilla o la germinacién, ya que, como se dijo, la dispo-

nibilidad de luz juega un papel detePninante en la germinacién de H. suave-

olens.

(b) Durante el establecimiento y desarrollo de la planta, periodo en el cual la

ocupacién del espacio es determinante en el establecimiento de la compe-
tencia por luz, aunque la planta tenga una gran capacidad de aclimatacién
a la sombra, en estas condiciones su asimilacion pudiera verse reducida

si el sombreo se incrementa demasiado.

2. Alteracién de las condiciones del suelo, las cuales también pueden actuar de

manera diferente en distintas etapas:
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(a) Durante la fase de semilla o de germinacién, mediante el arado, el caal

expone a la superficie semillas enterradas y descompacta la capa superfi-

cial del suelo, favoreciendo la germinacién de H. suaveolens.

(b) Durante el establecimiento y desarrollo de la planta, a través de: (i} la

quema, la cual deja residuos de ceniza aumentando la disponibilidad de
algunos nutrientes, al menos en un lapso breve; (ii) el pastoreo, el cual
suministra materia organica y nutrientes al suelo a través de las heces
del ganado, pero compacta el suelo; (iii) el arado, con el cual aumenta la
disponibilidad de nutrientes, de oxigeno y de espacio apropiado para el
desarrollo de las raices, pudiendo afectar negativamente a las competido-

ras perenncs.

3. Disminucién de la actividad de depredadores de semillas, los cuales podrian su-

frir una reduccién de su tamaiio poblacional y con ello su impacto sobre la
especie o preferir semillas de otras especies, como por ejemplo, semillas de
gramineas, como ha sido propuesto por Inouyey col. (1980) y Risch y Carroll

(1986).

Nuestra hipétesis general es que H. suaveolens es favorecida en su estableci-
miento por disturbios que afectan al sueloy a la cobertura vegetal presente, haciendo
posible la germinacién de las semillas y el crecimiento de los individuos. Bajo
estas circunstancias, su rapido crecimiento le permitiria sombrear a las competidoras
perennes que logren establecerse, quedando parches casi puros de H. suaveolens,
donde prevaleceria la competencia intraespecifica, produciéndose un autoclareo cuya
intensidad dependerd de la densidad inicial, es decir, su establecimiento exitoso

probablemente se debe a la presencia simultdnea de varios factores.
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Pensamos, ademds, que en la medida en que se restablecen las condiciones
iniciales, el crecimiento de H. suaveolens es cada vez mas dificil, haciendo posible el
establecimiento y finalmente la dominancia de las especies perennes de la sabana,
con la consiguiente extincién local del H. suaveolens. Sobre es;tas bases es necesario
desarrollar hipétesis especificas y susceptibles de ser sometidas a prueba a corto

plazo, las cuales hemos dividido en dos grupos:

e Relacionadas con las condiciones del terreno y la vegetacion:

1. La ocurrencia de quemas anuales durante la estacién seca no es suficiente
para promover la invasién de un terreno por H. suaveolens, sino que més
bien favorece el control por las gramineas perenneé (Sarmiento y Monas-
terio, 1975; Silva y col., 1990), a pesar del posiblerefecto favorable de la
incorporacién de nutrientes de las cenizas (Daubénmire, 1968), porque

las especies perennes probablemente son mas competitivas y eficientes en

la absorcion de los nutrientes.

2. El pastoreo o corte, cuyo efecto principal es la reduccién de la biomasa
aérea de la vegetacion es también insuficiente para promover la invasién,
toda vez que cabe esperar un

de las plantas sometidas a corte (McNaughton, 198“_3; Hodgkingson y col.,

1989).

3. La invasion por H. suaveolens requiere que se produzcan dos eventos o
disturbios importantes: la disgregacién del suelo y la disminucién de la
cobertura vegetal existente. Uno solo de estos disturbios no da como

resultado el establecimiento exitoso de la especie.
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¢ Relacionada con la dinamica demogréfica de M. suaveolens y sus interacciones:

1. La produccién de biomasa, la supervivencia y, en consecuencia, la fecun-
didad son afectadas por la densidad de las plantulas que se establecen en
un terreno (Antonovics y Levin, 1980; Harper, 1977; Watkinson, 1985),
lo cual probablemente es de particular interés en el caso de H. suaveolens,
pues ella se presenta con frecuencia en las sabanas en forma de parches

monoespecificos muy densos.

2. Dada la gran cantidad de semillas producidas y el caricter de maleza de
esta especie, la existencia de un banco duradero de semillas en el suelo

superficial es altamente probable (Harper, 1977; Cook, 1980).



MATERIALES Y METODOS

1. Area de estudio

Los experimentos de campo correspondientes a este trabajo fueron llevados a

cabo en la Estacion SEMBRA del Hato Paraima, ubicado en el Municipio de El Pao

longitud Oeste y 9° 25’ latitud Norte y su altitud es de 120 m s.n.m.

La vegetacion natural del drea de estudio corresponde % una “sabana parque”
(Sarmiento y Monasterio, 1971), la cual consiste en mosaicos de bosque y sabana con
inclusiones de islas boscosas (matas) en la dltima. De estos tres tipos fisondémicos
predomina la sabana, cuya presencia parece estar condicionada por factores edafico-
climaticos, asi como por la eventual presencia del fuego durante la estacién seca
(Sarmiento, 1984; Medina y Silva, 1990).

El clima se caracteriza por una fuerte estacionalidad hidrica determinada por
un periodo (desde noviembre hasta abril) en el cual las precipitaciones son muy bajas

o estan ausentes, y un perjodo (desde mayo hasta octubre) en el cual se concentran

it

alrededor del 80% de las precipitaciones anuales, basado en el promedio mensual del
periodo 1982-1988, para el cual tienen un valor promedio anual de 1.404 mm. Las

temperaturas medias anuales varian entre 26 y 27°C (Bilbao, 1988).
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Los suelos se han desarrollado sobre depdsitos aluviales cuaternarios y co-
rresponden al gran grupo de los Haplustults, los cuales se caracterizan por su baja
saturacion de bases, bajo pH, alta toxicidad de aluminio, bajé contenido de nutrien-

tes y de materia orgénica y texturas medias a livianas (Bilbao, 1988).

Areas adyacentes, algunas con condiciones edaficas ligeramente mejores, son
explotadas de manera mis o menos continua, como pastizales para pastoreo de
ganado vacuno o de corte. El terreno donde se establecieron las parcelas experimen-
tales estaba excluido del pastoreo y protegido por cortafuegos durante la marcha de
los experimentos, aunque en afios anteriores estuvo sometido a intervenciones de la
vegetacién como deforestacién menor, quema y apertura de cortafuegos, asi como a

pastoreo extensivo.

2. Procedimientos de campo y de laboratorio

Las caracteristicas conocidas y de interés para el estudio de la dindmica de-
mografica de H. suaveolens se han destacado en la introduccién. Su caracteristica
fenolégica de planta anual que germina a comienzos de la época de lluvias y dis-
persa sus semillas una vez entrada la estacién seca, marcé el establecimiento de los
experimentos en el campo en determinados lapsos durante el periodo comprendido

entre enero de 1989 y enero de 1990.

De acuerdo con los objetivos planteados en esta investigacién, los experi-
mentos han sido divididos en tres grupos, cada uno de los cuales sera descrito por
separado: (2.1) relacionados con el efecto de los disturbios sobre los pardmetros

poblacionales, (2.2) dirigidos a conocer el impacto de la densidad en la dinamica
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poblacional, y (2.3) orientados a conocer la dinamica de supervivencia de las sexmi-

llas en el suelo.

2.1. Relacionados con el efecto de los disturbios sobre los
parametros poblacionales de H. suaveolens

Estos experimentos fueron disefiados para someter a prueba las tres primeras
hipétesis planteadas, es decir, las relacionadas con las condiciones del terreno y la
vegetacidén. Los mismos consisticron en 60 parcelas de 1,5 m x 1,5 m establecidas
en un area de sabana de gramineas ubicada al borde de un drea boscosa (mata)
muy disturbada, donde H. suaveolens crecié en altas densidades el afio anterior y,
en consecuencia, se podia esperar una lluvia de semillas abundante. En marzo de
1989 fueron demarcadas seis bandas de parcelas alrededor de la mencionada mata,
cuyo didmetro aproximado era de 22 m (Figura 1).

Dentro de cada parcela de 1,5 m x 1,5 m se demarcé una parcela de 1,0 m x 1,0
m la cual estaba separada de ésta por una banda de 25 cm de ancho. La demarcacion
de estas parcelas se hizo con estacas metdlicas (cabillas) y alambre. Sobre la parcela
mayor se aplicé el tratamiento correspondiente y de la parcela interna se extrajeron
las plantas de H. suaveolens sobre las que se tomaron las respectivas mediciones.

Todo ésto se hizo con la finalidad de eliminar posibles efectos de borde.

Se hicieron diez réplicas de cada uno de los siguientes tratamientos, los cuales

fueron asignados aleatoriamente en el terreno y fueron aplicados a fines del mes de

mayo de 1989:

1. Control: la parcela se dejé intacta.
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2. Quema: el 24 de mayo se realizé una quema controlada rodeando las parcelas
con un cortafuego y con ldminas de zinc, para evitar la propagacién del fuego
sobre parcelas vecinas. Por razones ajenas a nuestra voluntad, este tratamiento
fue llevado a cabo con cierto retardo, al ignal que los deméas tratamientos, pues
va habia comenzado la temporada de luvias (129 mm acumulados en el afio)

y la especie en estudio comenzaba a germinar aisladamente.

3. Corte: se corté la vegetacién manualmente y al ras del suelo, excepto los in-
dividuos de H. suaveolens que eventualmente habfan germinado precozmente,
y se eliminaron los residuos de dicho tratamiento procurando causar la menor

perturbacién al suelo.

4. Fliminacién de la vegetacién: se realizé la remocién manual y selectiva de

todas las plantas diferentes a H. suaveolens, procurando perturbar el suelo en

el menor grado posible.

5. Disgregacién del suelo: con herrarnientas manuales se realizo una ruptura y

disgregacién de la capa superficial del suelo (aproximadamente los primeros

10 cm), sin remover las plantas.

6. Disgregacién del suelo y remocién de la vegetacién: se aplicé el mismo trata-

miento anterior, con la diferencia de que fueron extraidas las plantas como en

el cuarto tratamiento.
Al final del experimento el niumero de réplicas por tratamiento oscil6 entre 9
y 5, debido a la pérdida. accidental de las muestras correspondientes a 16 parcelas.

A partir del establecimiento de las parcelas, se contaron las plantulas de

H. suaveolens y se hizo el mantenimiento de cada parcela con remocién o corte
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de las otras plantas, segin correspondiera. A partir de julio no se registro nmeva

germinacién y se suspendié el mantenimiento de las parcelas.

Se continuaron visitas mensuales, con el objeto de observar la marcha de los
experimentos y en enero, una vez producidas las semillas y antes de que comenzara su
dispersién se cosecharon todas las plantas de H. suaveolens sobrevivientes de cada
parcela efectiva (1,0 m x 1,0 ) en una bolsa plastica con su respectiva identificacion.
De esta manera fueron trasladadas al laboratorio del CIELAT en Mérida, donde se
conté el mimero de individuos por parcela, se colocd cada muestra en bolsas de papel
hasta peso constante, debidamente identificada, en estufa a 70°C. Posteriormente
fueron separadas las cabezuclas con las inflorescencias y las semillas del resto de
la biomasa aérea de cada parcela, identificindolas como biomasa reproductiva y
biomasa no reproductiva, respectivamente. La primera fue pesada en balanza digital

con apreciacién de 0,01 g y la segunda en balanza electronica con apreciacién de 0,1 g.

La comparacién de los tratamientos de este experimento se basa en la pre-
suncién de que el nimero de semillas dispersadas que llegan a cada parcela no es
estadisticamente distinto, dada la proximidad a la fuente de semillas y la asignacién

aleatoria de los tratamientos en las parcelas.

2.2. Dirigidos a conocer el impacto de la densidad sobre Ia
dindmica poblacional de H. suaveolens

En vista de que la especie en estudio se puede presentar en parches a altas
densidades, establecimos el siguiente experimento, en el cual se somete a prueba

nuestra cuarta hipotesis.

En un 4rea donde la germinacién de H. suaveolens fue muy densa y bas-
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tante uniforme, concretamente dentro de la mata antes mencionada, establecimos
cinco bandas de parcelas de 1 m de ancho, separadas entre ellas en al menos 0,0 m
(Figura 1). Las parcelas eran cuadrados de 1,0 m x 1,0 m, con un cuadrado interno
de 0,5 m x 0,5 m, separado del borde externo en 0,25 m, todos demarcados con
estacas de acero y alambre. Los tratamientos se realizaron uniformemente en to
la parcela de 1,0 m? pero para efectos de los resultados del experimento, solo se
tomé en cuenta la parcela interna, quedando una banda perimetral de 0,25 m de

ancho para evitar el efecto de borde.

Dentro de las parcelas se eliminaron todas las plantas excepto las de H. suave-

olens y en los caminos entre las bandas de parcelas se elimi1_1‘é totalmente la vege-
j

tacién. Los distintos tratamientos de densidad, los cuales se fl:kplican mas adelante,

fueron aplicados mediante aclareo de las densidades ya existentes y fueron estable-
‘.

cidos de la manera més aleatoria posible. Solo aquellas parcelas donde la densidad

original era inferior a la que le correspondia de acuerdo al sorteo aleatorio, fueron

intercambiadas por otras de mayor densidad .

Los distintos tratamientos de densidad se llevaron a cabo una vez establecidas
las plantas y culminada la fase de incorporacién de nuevos individuos por germi-
pacién, lo cual ocurrié al final del mes de junio de 1989. Se establecieron parcelas
con 5, 25, 100, 200 y 600 plantas-m‘2 con 15 réplicas para el p?rimer tratamiento, 10
para el segundo y 5 para los tres restantes. En los diferentes t;a,ta,mientos se procuro
que la distribucién de los individuos fuese lo mas uniforme pl_o'sible, para ello se ufi-
lizaron rejillas con cuadriculas de 10 cm x 10 cm para las densidades de 100, 200 y

600 individuos-m~2, dejando en cada cuadricula 1, 2 o 6 plantas, respectivamente.

En los meses subsiguientes se hicieron visitas al campo con el objeto de
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extraer plantas invasoras que pudiesen interferir en el experimento y hacer el co-
rrespondiente mantenimiento a las caminerfas. En enero de 1990 fueron cosechadas
todas las plantas de las parcelas internas (0,5 m x 0,5 m) por separado, colocadas en
bolsas plasticas y trasladadas al laboratorio, donde recibieron exactamente el mismo

tratamiento que el material del experimento anterior.

Adicionalmente, con la finalidad de determinar y cuantificar el posible efecto
de insectos herbivoros, particularmente en funcién de las crecientes densidades de
H. suaveolens, las cuales podrian ser atractivas para éstos, aplicamos el insecticida
sistémico PERFECTION, cuya sustancia activa es el Dimetho;?te, a algunas parcelas
adicionales, protegiendo las parcelas vecinas del insecticida mediante la colocacién

de una ldmina de zinc entre las parcelas durante la fumigacién. Esto se aplicd

2 2

a 5 parcelas con 5 ind-m~* y 5 parcelas con 100 ind-m™?, mensualmente, desde
el mes siguiente a su establecimiento (julio), hasta iniciarse la formacién de las
inflorescencias (octubre). La ubicacién de estas parcelas y su tratamiento tanto en
campo como en el laboratorio fue idéntico al resto del experimento con densidades,

excepto por la aplicacién del insecticida de acuerdo a las indicaciones de uso del

IMISITO.

Con €l objeto de determinar el nimero de semillas a partir de la biomasa
reproductiva en los experimentos de densidad y los de disturbios, se seleccionaron
aleatoriamente diez muestras de biomasa reproductiva de ambos grupos de experi-
mentos y se determiné para cada una de ellas el correspondiente niimero de semillas.
Se calcularon los coeficientes de regresién entre el peso y el niimero de semillas y a
través de éstos se determiné el niimero de semillas en las parcelas restantes. Con el

objeto de detectar errores o sesgos en la anterior estimacion, debidos a variaciones
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en el peso de las semillas como respuesta a los tratamientos, se seleccionaron aleato-
riamente entre 6 y 3 muestras de 100 semillas cada una, pertenecientes a diferentes
parcelas seleccionadas al azar entre los tratamientos de densidad de 5, 25 y 600

~2  resultando un total de 11, 12 y 15 réplicas, respectivamente. Se

individuos-m
determiné el peso de cada una de las 38 muestras y los resultados se sometieron a
un andlisis de varianza para determinar si el peso individual de las semillas varia
con los tratamientos. Para este fin, se tomaron sdlo muestras del experimento de

densidad, ya que en éste el rango de densidad abarcado es mas amplio y pensamos

que la densidad podria ser el factor de mayor influencia en el tamafio de la semilla.

2.3 Experimentos orientados a conocer la dinamica de su-
pervivencia en el suelo de las semillas de H. suaveolens

Estos experimentos se refieren a la quinta hipotesis, es decir, a probar la posible
existencia de un banco duradero de semillas de H. suaveolens, para lo cual disehamos
tres experimentos separados: uno para detecfar la existencia_' de dicho banco, otro
para determinar la dindmica de supervivencia y germinabilidad de las semillas en
el suelo y un tercer experimento para detectar la posible actividad de depredadores

y/o dispersores.

El experimento para determinar la posible existencia de un banco duradero
de semillas de H. suaveolens en el suelo, se realizé cuando las plantas aun no habian
dispersado sus semillas (diciembre de 1989). Para ello se seleccionaron dos sec-
tores de la sabana, uno donde H. suaveolens estaba presente en densidades inter-
medias y otro donde estaba ausente. En cada uno de estos sectores se delimité

un area de 10 m x 10 m dentro de la cual se extrajeron dieé,muestras de suelo de .
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15 ¢cm x 15 cm de superficie a dos profundidades de 0-5 y de 5-10 cm . Las cuarenta
muestras de suelo fueron colocadas en bolsas pldsticas, identificadas y trasladadas
al laboratorio, donde fueron cuidadosamente lavadas para extraer las semillas de
II. suaveolens. Fstas se contaron y colocaron en cajas de Pet;i sobre papel de filtro
y algodén previamente humedecidos con 10 ml de agua destiiéda, y se introdujeron
en camaras de germinacién con luz blanca y a una temperaturé de 25°C, rectificando
periédicamente la humedad de las cajas. Al cabo de una s;amana se contaron las
semillas que habfan germinado, y las que no lo habfan logrado se colocaron en una
solucién de cloruro de tetrazolio al 0,5% durante 24 horas, previa realizacién de un
pequefio corte en la testa para facilitar la penetracidn de la solucién, con el objeto

de determinar su viabilidad.

Con el objeto de estudiar la dindmica de supervivencia en el suelo de las
semillas de H. suaveolens, se colectaron semillas recientes, una vez iniciada su dis-
persioén (enero de 1989), y se colocaron 100 de ellas en cada una de 40 bolsas de malla
pléstica de 1 mm de luz. La mitad de estas bolsas se colocaron sobre la superficie
del suelo y la otra mitad a una profundidad de 5 cm. Al final de la época seca, es
decir marzo del mismo aiio, se retiraron veinte bolsas (diez de cada profundidad), y
las 20 restantes al final de la estacién de lluvias (enero de 1990). Las bolsas colec-
tadas se trasladaron al laboratorio donde se extrajeron las semillas de cada una de
ellas y se procedid, como en el experimento anterior, a determinar el porcentaje de

germinabilidad y viabilidad de las semillas.

El tercer experimento consistié en colocar 100 semillas sobre una capa de
suelo de aproximadamente 0,5 cm de espesor, en una caja de Petri destapada y

cubierta con una fina capa de hojarasca. En enero de 1989, diez réplicas de éstas
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A

fueron colocadas en un lugar que habia sido disturbado por la apertura de un corta-
fucgo y diez en un lugar no disturbado. Estas fueron recogidas en abril del mismo

afio y llevadas al laboratorio para ser observadas y contadas.

3. Tratamiento de los datos

Con el objeto de analizar los datos obtenidos en los diferentes experimentos se

procedié de la siguiente manera y en el siguiente orden:

1. Como ya se indicd anteriormente, la fecundidad para los dos primeros grupos
de experimentos se determiné mediante regresién linea,ll calculada a partir de
un grupo de pares de datos relacionando el peso de la:biomasa, reproductiva
con ei correspondiente nimero de semillas. En vista de que estas dos variables
presentan una buena correlacién (r* = 0,99), los valores de la fecundidad para
cada parcela se calcularon usando la férmula y = -232,65 + 218,03z. La fe-
cundidad individual se calculé dividiendo la fecundidad por parcela entre el

ntimero final de individuo por parcela.

2. Se calcularon los promedios y correspondientes errores de las siguientes varia-
bles: biomasa-individuo™" y biomasa-m~2, biomasa reproductiva-m~2 y fecun-
didad-m~?, fecundidad individual, supervivencia y la relacién fecundidad-bio-
masa”! para los diferentes tratamientos de disturbios y densidad. ‘PaJra, efectos
del calculo de estas variables por individuo, se tomd el valor de la variable para
el drea de cada muestra y ésta se dividié entre el nimero final de individuos.
Sin embargo, los tratamientos de densidad, es decir la variable independiente,

ge refiere a las densidades establecidas inicialmente.



RESULTADOS

Los resultados de este estudio pueden presentarse en tres apartados, de acuerdo -
al tipo de experimentos que los produjo. Asi tendremos un primer grupo de resulta-
dos relacionados con los experimentos con disturbios, un segundo grupo de resultados
referentes a los tratamientos de densidad y por ultimo un apartado dedicado a los

resultados de las pruebas sobre supervivencia de semillas.

1. Experimento con disturbios

Dado que en este experimento hemos partido de la presuﬁcién de que el nlimero
de semiilas presentes en cada parcela es aleatorio e independiente del tratamiento,
hemos comprobado al agrupar por tratamiento los nfimeros iniciales de plantulas en
cada parcela, que los mismos no son significativamente diferentes (P < 0,05). Los
valores medios de reclutamiento inicial y del nimero de sobrevivientes al final del

experimento se presentan en la Tabla 1.

La supervivencia, la cual representa la supervivencia de las plantas una
vez establecidas con al menos cuatro hojas desplegadas, no mostré diferencias es-
tadisticamente significativas entre los tratamientos, a pesar de que la media del

control es aproximadamente 0,5 y las de los tres dltimos tratamientos (remocion de



23

Tabla 1. Medias y errores del nimero inicial y final de individuos en los distintos
tratamientos de disturbio®.

Nimero de Individuos

Tratamientos Tmicial Final

1. Control 30,33 £ 6,12 17,89 + 4,87
2. Quema al final de la estacién seca 12,00 + 5,68 11,60 + 5,71
3. Corte de la vegetacién 31,86 £ 6,94 20,29 + 5,40
4. Remocién de la vegetacién 39,11 £ 12,82 26,00 + 7,87
5. Disgregacién del suelo 14,29 £+ 3,43 12,14 4+ 2,80
6. Tratamientos 4 y 5 simultdneamente 19,43 4+ 3,44 16,29 + 3,00

¢ El analisis de varianza no muestra diferencias significativas entre los tratamientos con
respecto a ninguna de las dos variables (P < 0,05)

la vegetacion, disgregacién del suelo y la combinacién de ambos) oscilan alrededor

de 0,8 (Figura 2).

Por otra parte, la biomasa individual sélo presenta valores significativamente
mayores (Figura 3), con respecto al control, en los dos ﬁitirﬁos tratamientos (dis-
gregacién del suelo y el que combina éste con la remocién de la vegetacién). Sin
embargo, estos dos tratamientos no son estadisticamente difefentes entre si, a pesar
de que la media del ultimo casi duplica la que corresponde a disgregacién del suelo.
La biomasa por parcela muestra un patrén similar a la variable anterior, sélo que
en este caso los dos dltimos tratamientos si son estadisticamente diferentes entre sf

(Figura 4).

En cuanto a la respuesta de la fecundidad a los disturbios, se observan
resultados semejantes para dicha variable calculada por individuo y por parcela (Fi-
guras 5 y 6). Sélo los dos dltimos tratamientos (disgregacién del suelo y aplicacién

simultanea de remocidn de la vegetacion y disgregacion del suelo) son significativa-
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Figura 2. Valores medios y respectivos errores de la supervivencia de H. suaveolens
para distintos tratamientos de disturbio: (1) control, (2) quema al final de la estacién
seca, (3) corte de la vegetacion, (4) remocién de la vegetacidn, (5) disgregacion del
suelo y (6) tratamientos 4 y 5 simultaneamente. El anélisis de varianza no arroja
diferencias significativas entre los tratamientos para esta variable.
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Figura 3. Medias y respectivos errores de la biomasa individual de H. suaveo-
lens, medida en gramos de peso seco, para distintos tratamientos de disturbio: (1)
control, (2} quema al final de la estacién seca, (3) corte de la vegetacién, (4) re-
mocién de la vegetacidn, (5) disgregacién del suelo y (6) tratamientos 4 y 5 si-
multaneamente. El analisis de varianza muestra diferencias significativas entre los
tratamientos (P > 0,0001). Medias con las mismas letras no difieren significativa-
mente entre si.
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Figura 4. Medias y respectivos errores de la biomasa por parcela de H. suaveo-
lens, medida en gramos de peso seco, para distintos tratamientos de disturbio: (1)
control, (2)!quema al final de la estacion seca, (3) corte de la vegetacion, (4) re-
mocién de la vegetacién, (5) disgregacion del suelo y (6) tratamientos 4 y 5 si-
multaneamente. El andlisis de varianza muestra diferencias significativas entre los
tratamientos (P < 0,0001). Medias con las mismas letras no difieren significativa-
mente entre si.



27

mente diferentes del control. Sin embargo, es importante notar que la fecundidad
individual de los dos ultimos tratamientos es 8 v 15 veces mayor, respectivamente,
con relacién al control, mientras que la fecundidad por parcela lo es de apenas 4 y

8 veces.

Si bien la relacién fecundidad.biomasa™! de los 1ltimos cuatro tratamientos
tiene valores medios calculados superiores a los de control y quema, solamente la

correspondiente a la remocién de la vegetacién es significativamente mayor (Figura

7.

2. Experimento sobre densidad

En las Figuras 8 a la 15 se muestran los resultados correspondientes a las
parcelas monoespecificas de H. suaveolens sometidas a clareo para obtener diferentes

densidades iniciales.

La mortalidad en funcién de la densidad de siembra se muestra en la Figura 8,
donde se observa una curva de saturacion cuya maxima pendiente se observa en

densidades intermedias (entre 25 y 200 ind.m™2).

Por otra parte, la biomasa por planta (Figura 9) desciende en dos érdenes de
magnitud bajo los incrementos de densidad del experimento y mas del 90% de dicho
descenso se registra en un reducido intervalo de la variable independiente (entre 5
y 100 ind.m™2). La produccién individual de semillas sigue el mismo patrén que la
biomasa por planta, es decir, los mayores descensos en la produccién se registran

entre las densidades inferiores (Figura 10).

Cousiderando que la densidad podria tener efectos estimulantes o represores
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Figura 5. Valores medios y respectivos errores de la fecundidad individual de
H. suaveolens, para distintos tratamientos de disturbio: (1) control, (2) quema al
final de la estacion seca, (3) corte de la vegetacién, (4) remocién de la vegetacion,
(5) disgregacién del suelo y (6) tratamientos 4 y 5 simultdneamente. El analisis
de varianza muestra diferencias significativas entre los tratamientos (P < 0,0001).
Medias con las mismas letras no difieren significativamente entre si.
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Figura 6. Medias, y respectivos errores de la fecundidad por parcela de H. suaveolens
para distintos tratamientos de disturbio: (1) control, (2) quema al final de la estacion
seca, (3) corte de la vegetacidn, (4) remocién de la vegetacidn, (5) disgregacion del
suelo y (6) tratamientos 4 y 5 simultaneamente. El andlisis de varianza muestra
diferencias significativas entre los tratamientos (P < 0,0001). Medias con las mismas
letras no difieren significativamente entre si.
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Figura 7. Valores medios y respectivos errores de la fecundidad con respecto a
la biomasa de H. suaveolens, para distintos tratamientos de disturbio: (1) con-
trol, (2) quema al final de la estacién seca, (3) corte de la vegetacidn, (4) re-
mocién de la vegetacién, (5) disgregacién del suelo y (6) tratamientos 4 y 5 si-
multineamente. El anilisis de varianza muestra diferencias significativas entre los
tratamientos (P = 0,0059). Medias con las mismas letras no difieren significativa-
mente entre si.
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Mortalidad

0 200 400 600

Densidad inicial (ind.m™)

Figura 8. Medias y respectivos errores de la mortalidad de H. suaveolens a distintas
densidades iniciales. El analisis de varianza muestra diferencias significativas entre
los tratamientos (P < 0,0001). Medias con las mismas letras no difieren significati-

vamente entre si.
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Figura 9. Medias y respectivos errores de la biomasa individual de H. suaveolens,
medida en gramos de peso seco, a distintas densidades iniciales. El analisis de varian-
za muestra diferencias significativas entre los tratamientos (P < 0,0001). Medias con
las mismas letras no difieren significativamente entre si.
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Figura 10. Medias y respectivos errores de la fecundidad individual de H. suaveo-
lens a distintas densidades iniciales. FEl andlisis de varianza muestra diferencias
significativas entre los tratamientos (P < 0,0001). Medias con las mismas letras no
difieren significativamente entre si.
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de la iniciacién del proceso reproductivo yfo de la ubicacidén de fotosintetatos o
biomasa en general, en estructuras reproductivas o vegetativas, se calculd la relacion
fecundidad.biomasa™! para cada muestra. Las medias resultantes de este cdlculo se
presentan en la Figura 11, donde se puede observar que no existen diferencias sigm-
ficativas entre los tratamientos de densidad estudiados, segiin el respectivo analisis

de varianza.

Dado que las densidades establecidas inicialmente no se mantienen a lo largo
del experimento, debido principalmente a la mortalidad densodependiente, y ya que
la fecundidad y la biomasa tienen una relacién no lineal con la densidad, hemos
expresado tanto las variables dependientes como la variable independiente en forma
logaritmica, representando en la dltima la densidad final en lugar de la densidad
establecida inicialmente (Figuras 12 y 13), observandose una relacién lineal entre

las variables con un alto grade de correlacidn.

Como no existe acuerdo en la literatura sobre la densidad a partir de la
cual se considera que una poblacién comienza un proceso de autoclareo (Lonsdale,
1990; Osawa y Sugita, 1989; Westoby, 1984; Weller, 1990, 1991), hemos calculado
una serie de regresiones log-log entre la densidad final y la biomasa por parcela.
La primera regresién se calculé incluyendo los cinco tratamientos de densidad, la
segunda con los cuatro tratamientos de mayor densidad y asi sucesivamente hasta los
dos tratamientos de mayor densidad. Los resultados de estos calculos se muestran
en la Tabla 2, donde podemos observar un incremento de la pendiente a medida
que la regresién se calcula con los datos de las densidades mayores, encontrandose
que para los valores correspondientes a las dos densidades superiores la pendiente

supera el valor de -1.5 establecido por la regla de autoclareo o regla de -2, revisada
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Figura 11. Medias y respectivos errores de la fecundidad con respecto a la biomasa
de H. suaveolens a distintas densidades iniciales. En el andlisis de varianza no se
encontraron diferencias significativas entre los tratamientos.
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Figura 12. Medias de la biomasa individual de H. suaveolens a distintas densidades
finales. El anélisis de varianza muestra diferencias significativas entre los tratamien-
tos (P < 0,0001). Medias con las mismas letras no difieren significativamente entre
of. La correlacién entre ambas variables presenta un % = 0,93.
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Figura 13. Medias de la fecundidad individual de H. suaveolens a distintas den-
sidades finales. El anélisis de varianza muestra diferencias significativas entre los
tratamientos (P < 0,0001). Medias con las mismas letras no difieren significativa-
mente entre si. La correlacién entre ambas variables presenta un r? = 094.
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Tabla 2. Resultados de regresién y correlacién de logaritmos de la biomasa individual
con respecto a los logaritmos de las densidades finales para los tratamientos de
densidad, indicdndose en cada caso los rangos de densidad incluidos.

Densidad® Constante Pendiente n r
3-270 2,95 -1,02 40 0,93
25-270 3,13 -1,11 25 0,91
84-270 3,18 -1,13 15 0,73
126-270 4,18 -1,96 10 0,86

@ I3 densidad se expresa en ind-m~?

extensamente por Westoby (1984) .

Algunos autores han recomendado la presentacién de la regla de autoclareo
en términos de la biomasa-area=! en lugar de la biomasa promedio individual, la cual
es matematicamente equivalente y tiene una pendiente de -1 (Westoby, 1984). Estas
recomendaciones se basan en las siguientes observaciones: (1) la biomasa individual
promedio no es representativa de la distribucién de tamafios y jerarquias que se
establecen en la poblacién (Westoby, 1984) y (2) el uso de la biomasa individual es
estadisticamente invalido ya que una vez que comienza la mortalidad densodepen-
diente, se viola el requisito de independencia de variables de la regresién (Firbank

y Watkinson, 1987; Weller, 1987a). Sin embargo, estudiaremos nuestros resultados

en términos de la biomasa promedio individual, puesto que 1o CONOCEMOS fadis-
tribucién de tamafios y porque de este modo se obtiene una mejor correlacion que
con la biomasa por parcela. La biomasa por parcela (Figura 14) no varia significati-
vamente con la densidad, a excepcién de las parcelas a 235 ind-m~2, las cuales dieron
valores significativamente inferiores, excepto para la densidad de 200 ind-m~2. La
fecundidad por parcela también presenta un patrén similar a la biomasa por parcela,

siendo significativamente superior para la densidad de 25 ind-m~? (Figura 15).
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Figura 14. Medias y respectivos errores de la biomasa por parcela de H. suaveolens,
medida en gramos de peso seco, a distintas densidades iniciales. El anélisis de va-
rianza muestra diferencias significativas entre los tratamientos (P = 0,0001). Medias
con las mismas letras no difieren significativamente entre si.
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Figura 15. Medias y respectivos errores de la fecundidad por parcela de H. suaveo-
lens a distintas densidades iniciales. El andlisis de varianza muestra diferencias
significativas entre los tratamientos (P = 0,0002). Medias con las mismas letras no
difieren significativamente entre si.
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Finalmente, la prueba del posible efecto de insectos depredadores en el expe-
rimento de densidades, dié como resultado que las parcelas tratadas y no tratadas
no presentan diferencias significativas en cuanto a las variables de biomasa total y

reproductiva por parcela.

3. Resultados sobre la dindamica de las semillas de
H. suaveolens en el suelo

En las 40 muestras de suelo tomadas en el campo y procesadas en el labo-
ratorio segin el procedimiento ya descrito, sdlo se encontraron algunos restos de

semillas aparentemente comidas por insectos y semillas en apariencia enteras, pero

de las semillas en las muestras de suelo, ya que una minima fraccion de semillas
sobrevivientes en el suelo de un afio a otro puede ser determinante en la dindmica
demografica de una especie anual (Caswell, 1989), se procedi6 a colocar la fraccién
lavada y tamizada de cada muestra, que de acuerdo al tamafio de la malla del tamiz
podia contener semillas de H. suaveolens, en la cimara de germinacién tal como
se describié en materiales y métodos. El resultado fue una germinacion abundante
de especies, particularmente de gramineas, pero ausencia total de ejemplares de

H. suaveolens.

Los resultados del experimento sobre supervivencia de semillas en €l suelo a
lo largo del afio, se pueden observar en la Tabla 3. El analisis de varianza de dos
vias (fecha y profundidad) mostré que la mortalidad en el tratamiento de marzo de

1989 en superficie es significativamente inferior a las demds (P = 0,002).

El tercero de estos experimentos, relacionado con la determinacién de la
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Tabla 3. Valores medios de los porcentajes de semillas que germinaron, de semillas
que no germinaron pero permanecian viables y de semillas muertas al final de la
época seca (marzo de 1989) y al final de la época de lluvias (enero de 1990).

Fecha,  Profundidad® n®  %Germinabilidad %Viabilidad %Mortalidad

03/89 0 10 57,22 + 4,10 708 £ 2,59 35,70 £ 2,55
03/89 5 8 34,29 + 3,48 10,35 £ 1,83 55,37 + 3,66
01/90 0 8 32,90 + 6,57 0,93 £ 0,46 66,17 + 6,64
01/90 5 9 33,12 4 4,86 2,06 £ 1,38 64,81 + 540

% la profundidad se expresa en cm.
b n representa el nimero de réplicas de cada tratamiento.

posible actividad de depredadores y/o dispersores, no tuvo resultado itil, pues para
el momento en que las muestras debian ser llevadas del campo al laboratorio, éstas
mostraban signos de perturbacién como remocién de la hojarasca, pérdida impor-
tante del suelo contenido en las cajas de Petri en algunos casos y deterioro de las
mismas en otros, probablemente causado por ganado o pequefios mamiferos. Las
muestras que se encontraron en mejor estado fueron llevadas al laboratorio, pero en

lag mismas no se encontraron rastros de semillas.




»
DISCUSION

1. Sobre el tipo de disturbio que favorece la in-
vasiéon de Hyptis suaveolens

Nuestra primera hipStesis, referente al fuego como factor insuficiente para
promover el dominio local de la especie, se confirmé a través de los experimentos
que llevamos a cabo, contrariamente a lo sugerido por Gonzilez (1967). De hecho,
no se detectaron diferencias significativas con respecto al control para ninguna de
las variables comsideradas, por lo que se puede afirmar que ni Ja incorporacién de
nutrientes a través de las cenizas ni la eliminacién de la biomasa epigea de las demas

especies favorecen sustancialmente la presencia de H. suaveolens.

Por otra parte, el posible efecto negativo del fuego sobre depredadores de
semillas no se manifesté en los resultados, pues no hubo un incremento en el namero
inicial de semillas que germinaron, con respecto al control, lo cual indica que dicho
efecto, si existe, no es suficiente para superar significativamente los dafios que la

quema puede ocasionar a semillas y/o pléntulas.

La segunda hipdtesis planteada, relacionada con el efecto del corte de la vege-
tacién sobre la ocupacién exitosa del espacio por parte de H. suaveolens, también

se confirmé con los resultados obtenidos. En otras palabras, la eliminacién de la
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biomasa epigea mediante corte no representa un disturbio que incrementa de manera

significativa la supervivencia, la biomasa o la fecundidad de H. suaveolens.

Los resultados de los tratamientos de quema y corte permiten afirmar que si
bien la eliminacién de la biomasa epigea podria favorecer la gefminacién. el estableci-
miento y el crecimiento de H. suaveolens gracias a la disminucién de la competencia
por la luz (Wulff, 1973, 1987), la quema (Sarmiento y Monasterio, 1975; Silva y col.,
1990) y/o el corte (McNaughton, 1983; Hodgkinson y col., 1989), pueden estimular
el crecimiento de las especies perennes de la sabana, representando un obstaculo
para el establecimiento y desarrollo de H. suaveolens, contrarrestando los posibles

efectos positivos de estos tratamientos sobre ésta.

nificativas con respecto al control con ninguna de las variables consideradas, a pesar

de que cabria esperar una respuesta cuantitativa superior a la. ;Ie los tratamientos de
quema y corte de la vegetacion, debido a la reduccién de la competencia radicular
y la ausencia de tratamientos estimulantes del crecimiento de las especies perennes
(quema y corte). Esto nos permite concluir que: (1) la competencia a nivel del suelo
no parece ser muy importante y que (2} al menos para las condiciones del expe-
rimento, el estimulo al crecimiento de las especies perennes mediante el corte o la
quema mo representa una desventaja adicional para el establecimiento y desarrollo

de H. suaveolens.

En la tercera hipdtesis hemos propuesto que H. suavéolens requiere para la
invasién exitosa del espacio, la presencia simultdnea de dos eventos: la disgregacién
del suelo y la remocién de la vegetacién. Las evidencias encontradas apoyan esta

hipétesis, aunque ella debe ser analizada con mas detalle:
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Tanto el tratamiento de disgregacion del suelo como el de disgregacién del
suelo ¥ remocién de la vegetacién presentan valores estadisticamente diferentes al
control y entre ellos, para todas las variables, excepto para la supervivencia y la
relacién fecundidad-biomasa™!, lo cual nos permite afinar la mencionada hipétesis:
la disgregacion del suelo es el disturbio necesario para incrementar significativa-
mente el éxito de H. suaveolens en comunidades de sabana, péro su efecto puede ser
incrementado de manera importante cuando este disturbio es ‘é.compaﬁa.do por la re-
mocion de las demas especies presentes, siendo dicha remocién por si sola insuficiente

para favorecer el dominio local de esta especie.

Las observaciones anteriores nos permiten afirmar que practicas agronémicas
como el arado y extraccién de la vegetacién al final de la época seca son las mas
favorables a la invasion de la maleza en estudio. Las causas de este hecho apuntan en
dos direcciones no excluyentes: (1) la exposicién a la superficie del suelo de semillas
enterradas, provenientes de un banco de semillas transitorio o duradero, las cuales
reciben los requerimientos minimos de luz para germinar y (2) la descompactacién y
aireacion del suelo, las cuales favorecen el establecimiento y desarrollo de . suave-
olens, gracias a la presencia de condiciones mds favorables a la penetracién de las
raices y, probablemente, una mayor disponibilidad de nutrientes gracias a la elimi-
nacion de las especies competidoras y/o al aumento de la actividad de la microflora
debido a la oxigenacién del suelo. La primera de las causas parece menos probgl-
ble, al menos para las condiciones de nuestros experimentos (ubicados cerca de una
mata, donde la lluvia de semillas debié ser abundante y por ello su disponibilidad
no limitante), pues no se observé un incremento en el nﬁmeﬁi inicial de individuos,

con respecto al control, como puede constatarse en la Tabla 1.
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En un intento de profundizar en la comprensién de los mecanismos que le
permiten a H. suaveolens estar siempre presente en la sabana y dominar en presencia
de ciertas condiciones de disturbio, se determiné la relacién fecundidad-biomasa=!
para cada uno de los tratamientos (Figura 7). Llama la atencién que el miximo
valor de este coeficiente, el cual representa el reparto de recursos en reproduccién, se
obtuvo para el tratamiento de remocién de la vegetacién, y que ademds, éste sélo es
significativamente diferente del control y del tratamiento de quema. La explicacién
a este hecho no luce sencilla, pero podria estar relacionada con la disponibilidad
de los nutrientes en el suelo, los cuales en el control y los tratamientos de quema
y corte son objeto de competencia con otras especies. Estal proposicion adquiere
mas sentido si se considera el marcado oligotrofismo que caracteriza los suelos de las
sabanas, producto de la volatilizacién del nitrégeno causada por el fuego y la baja

solubilidad del fésforo debido a la saturacién del complejo absorbente por aluminio

(Sarmiento, 1984).

La explicacién propuesta anteriormente no es satisfactoria, pero podria ser,
al menos parcialmente, responsable del fenémeno pues coincide con los resultados
de Huennecke y col. (1990), quienes observaron que la cornpoéicién especifica de un
pastizal después de un disturbio def)endfa directamente de lé disponibilidad de nu-
trientes, independientemente del disturbio fisico. De modo similar Tripathi (1985)
encontré que malezas del género Galinsoga son reguladas por factores como la tex-
tura, humedad y contenido de nitrégeno del suelo. Ademas, se sabe que las especies
asociadas a etapas sucesionales avanzadas son perennes con un buen desarrollo radi-
cular y, por lo tanto, compiten eficientemente por los nutrientes (Gleeson y Tilman,

1990), en consecuencia, la eliminacién de las especies perennes probablemente crea
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condiciones de mayor disponibilidad de nutrientes para H. suaveolens.

En base a los analisis precedentes, podemos concluir que cualquier estrategia

de control de H. suaveolens debe tomar en consideracion los sigutentes aspectos:

El arado o disgregacion del suelo es el principal factor que favorece la invasion

exitosa de esta maleza, aumentando su perfil en el ciclo de crecimiento que
sigue a dicho disturbio y en ciclos posteriores, a través del sensible aumento

de la fecundidad.

e Si al anterior disturbio se agrega la remocién de las especies perennes, la
respuesta en términos de biomasa y fecundidad es aiin mayor, por lo tanto la

interferencia en las especies de cultivo es probablemente mas importante.

e Como la causa de fondo del primer punto parece estar relacionada con la
disponibilidad de nutrientes en el suelo, se podria esperar que H. suaveolens
aumente su importancia en terrenos sometidos a fertilizacion, lo cual es carac-

teristico en malezas de cultivo (National Academy of Sciences, 1982).

e Aunque el papel del balance de nutrientes en €l suelo con relacién a la asig-
nacién de biomasa a la reproduccion no esté claro, es probable que la férmula

de fertilizacion afecte este parametro.

2. Las respuestas de H. suaveolens a los efectos de
la densidad

Hemos visto que H. suaveolens presenta un desarrollo éptimo bajo disturbios

que incluyen arado o disgregacién del suelo y eliminacién de especies competidoras,
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situacion en la cual la especie tiene el maximo desarrollo individual en términos
de biomasa y produccién de semillas, sin cambios significativos en la supervivencia.
La consecuencia de ello es que bajo estas condiciones favorables, la especie estara
sometida a control por la competencia intraespecifica debido 4] aumento del némero
de individuos por area. En este sentido, discutiremos nuestros resultados en el marco
de la cuarta hipdtesis, la cual propone que la biomasa y los pardimetros demograficos

son afectados por las densidades de los parches monoespecificos.

La importancia de la mortalidad densodependiente en plantas anuales es muy
diversa. En algunos casos ésta no se manifiesta o es poco importante (Ellison, 1987:
Shaw, 1987; Smith, 1983; Watkinson y col., 1989) y en otros es determinante en la
dinamica de las poblaciones (Bazzaz y Harper, 1976; Schmitt y col., 1987; White y
Harper, 1970). H. §ua’ueolen3 pertenece al segundo grupo, dado que la mortalidad
supera el 30% bajo las maximas densidades del experimento ¥, fundamentalmente,
porque la respuesta de esta variable a la densidad no es lineal (Figura 8), mani-

festandose la densodependencia (Begon y Mortimer, 1981), la cual detectamos a

partir de los 100 ind-m™2,

Los cambios en la pendiente observados en la Figura 8 merecen atencion,

puesto que muestran que a densidades intermedias la tasa de mortalidad es mayor,
lo cual no tiene explicacién a la luz de lo que se conoce sobre el tema. Mds atn,
se esperaria que la pendiente aumente con la densidad, porque de lo contrario no
estarian actuando los mecanismos de regulacién que impiden IaIa superpoblacién (Be-
gon y Mortimer, 1981; Watkinson y col., 1989). Una posible gi,a,usa del fendomeno de

reduccidn de la pendiente a altas densidades es que por encima de 200 ind-m™2, se

acentiian o aparecen nuevos mecanismos de plasticidad. Esto no ha sido reportado,



49

habiéndose reconocido sélo la mortalidad y la plasticidad, en forma general, como
mecanismos de respuesta a los efectos de la competencia intraespecifica en plantas

(Antonovics y Levin, 1980; Begon y Mortimer, 1981).

La fecundidad individual presenta una relacién logaritmica (inversa y con-
vexa) (Figura 10), lo cual indica que la fecundidad es severamente afectada por la
densidad, similar a lo obtenido por Matthies (1990), Watkinson (1990) y Watkinson
v Harper (1978). A diferencia de Watkinson y col. (1989), quienes muestran que la
dindmica de una planta anual de las sabanas australianas estd gobernada por la fe-
cundidad densodependiente y la mortalidad densoindependiente. La dindmica de H.

suaveolens depende tanto de la mortalidad como defecundidad densodependientes

aunqgue hemos podido com-
probar que al menos la herbivora por parte de insectos durante la fase de crecimiento

no es importante.

La biomasa-individuo~! muestra un patrén semejante al de la fecundidad
individual (Figura 9) y una tendencia similar a las reportadas en la literatura (Snay-
don, 1980; Thrall y col., 1989; Westoby, 1984; White, 1985), es decir, una relacién
inversa y convexa. Wulff (1987) encuentra que H. suaveolens tiene una gran capaci-
dad de aclimatacion a la sombra, sin embargo ésta reduce e}: peso seco total de la
planta, por lo que presumimos que el sombreo entre plantas ‘(én los tratamientos de
mayor densidad juega un papel importante en la reduccién dgl peso seco individual.
Basindonos en lo anterior, v en los resultados mostrados en la Figura 11, donde se
observa que la relacion fecundidad-biomasa™ no presenta cambios significativos con
la densidad, podemos afirmar que la fecundidad de la poblacién estd determinada

por la acumulacién de biomasa y que ésta a su vez depende de la densidad. Esto
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coincide con los resultados de Farris y Lechowicz (1990) para una especie anual, en
la cual la produccion de frutos esta altamente correlacionada con la biomasa vege-
tativa de la planta, pero en este caso la produccién de mayor nimero de frutos trajo

consigo la produccién de frutos mas pequefos, lo cual no ocurrié en nuestro caso.

A las observaciones anteriores podemos agregar que, la relacidn entre la densi-
dad final y la biomasa o la fecundidad individuales .guarda,n una relacién logaritmica
bastante precisa, como puede observarse en las Figuras 13 y 14, lo cual se confirma
con los respectivos valores de r? cercanos a 1, semejante a lo ob%ervado por Watkinson
(1985) y diferente de lo reportado por Smith (1983), quien encontré que densidades

intermedias de Floerkea proserpinacoides no afectan la produccion individual de

puesto que permite predecir la biomasa y la fecundidad de la poblacién, al menos

para las condiciones de luz y fertilidad del experimento.

Como mencionamos anteriormente, los procesos densodependientes en plan-
tas se caracterizan por la presencia de dos tipos de respuestas: la plasticidad y la
mortalidad (Watkinson y Harper, 1978). La importancia relfa.tiva de cada una de-
pende de la; capacidad de la especie para responder con mec;.nismos de plasticidad
y del grado de superpoblacién o densidad a la que crece la poblacién (Antonovics
y Levin, 1980; Westoby, 1984). En este sentido, la regla de —%, propuesta por Yoda
y colaboradores (Westoby, 1984), establece que una vez que la mortalidad densode-
pendiente o autoclareo se manifiesta, la poblacién inicia una trayectoria recta con
pendiente -2 en un diagrama de log biomasa individual vs. log densidad. Esta con-

ceptualizacién cuantifica los dos tipos de efectos que sobre las plantas tiene la den-

sidad durante €l crecimiento de una cohorte: (1) un efecto negativo sobre el tamaiio
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individual y (2) un incremento de la mortalidad (Watkinson, 1985). Como hemos
visto, ambos efectos fueron observados en la poblacién estudiada de H. suaveolens,

por lo que intentamos analizar estos resultados en el contexto de dicha regla.

En los resultados presentados en la Tabla 2, podemos observar que con el
aumento de la pendiente asociado a las densidades superiores, se incrementa el valor
del términe independiente, lo cual probablemente sélo es consé;:uencia de los cambios
de dicha pendiente. La reduccién en los valores de  podria estar determinada por
una menor correlacion real entre las variables, pero también podria explicarse por la
reduccién en el nfimero de observaciones. Por otra parte, la posicidn de los puntos
medios en el diagrama de log biomasa vs. log densidad con los que se calcularon las
mencionadas regresiones (Figura 12) no presentan una trayectoria parabolica, como
muestran Begon y Mortimer (1980), basados en el modelo propuesto por Watkinson

(1980). Estos resultados sélo nos permiten hacer las siguientes afirmaciones:

e La regla de aﬁtocla.reo presenta serias dificultades para ser contrastada y com-
probada con datos experimentales, debido a que la selé%cién de los rangos de
densidades a considerar para el calculo de la regresién es totalmente arbitraria.
En el mejor de los casos se podria obtener una pendiente maxima a partir de

cierta densidad, determinada empiricamente para cada poblacién, tal como

proponen Osawa y Sugita (1989).

e El corte con las ordenadas (¢ = 4,18), para la recta de maxima pendiente
(6 = -1,56), es relativamente bajo comparado con los datos recopilados por
White (1980). para 30 especies herbaceas y arbdreas, en los cuales dicho corte

se encuentra en un rango de 6-7. Westoby (1984) y Duarte y Kalff (1987), han
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propuesto que €l sombreo o la disminucién en la disponibilidad de luz puede
disminuir la constante sin cambios asociados de pendiente. Sin embargo, no
podemos afirmar nada al respecto ya que no conocemos las caracteristicas fi-

siolégicas ni morfolégicas de las especies a comparar, asf como tampoco cono-

cemos las condiciones luminicas en las que se obtuvieron los valores de biomasa
de estas especies, puesto que la longitud del fotoperiodo y la presencia de dose-

les pueden modificar sensiblemente los resultados.

e Es probable que la regla de autoclareo no sea mas que un descubrimiento
empirico de una relacién geométrica-espacial que se aleja o se acerca a la recta
teérica (con pendiente -2) en la medida en que cambia la morfologia de las
plantas y la luz es aprovechada con mayor o menor eficiencia (Norberg, 198I8;
Weller, 1987b, 1989), razén por la cual el problema del autoclareo debe ser
interpretado (;nfocando las variaciones en torno a la recta tedrica con relacién

. i
a los cambios en la cantidad de biomasa por espacio y con ello a las respuestas
plésticas de la especie. En nuestro caso, sin duda, ell aprovechamiento del
espacio por parte de las plantas de . suaveolens se hace mis eficiente a
medida que aumenta la densidad, puesto que la pendiente se incrementa con
ésta. Sin embargo, la ausencia de una teoria y de una estandarizacién de las

condiciones de los experimentos que contribuyan al entendimiento de estas

variaciones, limita las posibilidades de interpretacién de nuestros resultados.

El impacto de la especie desde el punto de vista de Ié,_ocupacién del espacio

con respecto a la densidad muestra un éptimo alrededor de ;los 25 ind-m™?

, COmo
puede observarse en las grificas de biomasa y fecundidad por parcela (Figuras 14 y

15). Este hecho tiene tres posibles explicaciones no excluyentes:
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1. Para densida,cies mayores que la éptima, la colocacidn de biomasa en la planta,
en general, y en especial en tejidos reproductivos, se hace menos eficiente, de-
bido, probablemente, al autosombreo y/o a los cambids morfoldgicos induci-
dos por éste (Ballaré y col., 1988; Barnes y col., 1990; Schmitt y col., 1987
y Weiner y col., 1990). En las densidades inferiores al éptimo la radiacién
incidente por superficie no es aprovechada totalmente y, en las densidades su-
periores al ptimo, el autosombreo causa la muerte de las hojas en la parte
inferior del tallo, en detrimento de la biomasa reproductiva y de las medidas
de biomasa total. Estos resultados coinciden con los presentados por Sna:j;r—
don (1980), Qegﬁn los cuales la biomasa total de maiz por area alcanza un
Maximo a ciei'ta, densidad, el cual se mantiene atin con Hdensidades muy supe-
riores, mientras la cosecha de granos presenta un valor méaximo alrededor de
un rango de densidad relativamente pequefio. En este caso probablemente se
cuantificé toda la biomasa, bien sea porque el autosombreo no causa la muerte

de las hojas, o porque se incluyé la biomasa de estas hojas.

2. La poblacién sufre un proceso de sobrecompensacién, como lo explica Wa,tkin;
son (Begon y Mortimer, 1980), segiin el cual la biomasa-drea~ de algunas
poblaciones r?sponde a la densidad no mediante una curva de saturacion, como
podn;a esperarse, sino que a partir de una cierta densidad la biomasa por drea

se reduce siguiendo una trayectoria con pendiente negativa.

3. La reduccién en la duracién de la fase de produccién de semillas con el aumento
de la densidad, puede traer consigo una reduccién de la biomasa destinada a
la reproduccién (Antonovics y Levin, 1980; McConnaughay y Bazzaz, 1991;

Schmitt y col., 1987; Smith, 1983).



54

3. Sobre la dindmica de supervivencia de las semi-
llas de H. suaveolens

Los resultados de la bisqueda de semillas de H. suaveolens en las muestras de
suelo parecen mostrar que ésta no presenta banco duradero de semillas. Sin embargo,
en el experimento de supervivencia, un afio después de la dispersion, la supervivencia
de las semillas fue cercana al 35% (Tabla 3). Esto coincide con los resultados de
Wulff y Medina (1971), quienes reportan una supervivencia cercana al 50% al cabo
de un afio en semillas de la misma especie almacenadas en el laboratorio. En el
caso de nuestros rt;esultados, se trata probablemente de un ;muestreo insuficiente
o inadecnado, dado que la densidad de semillas por area p?obablemente es muy
baja, especialmente si la dispersién y/o la depredacion de semillas son importantes.
Aunque no conocemos la magnitud de la depredacion de semillas, al menos por parte
de animales cuyo tamafio les impide atravesar la malla de las bolsas utilizadas en
el segundo experimento, es probable que al menos una pequefia fraccién sobreviva
y represente cantidades significativas para la formacién de un banco duradero cié

semillas.

La reduccién en el tiempo de la fraccidon de semillas =.frivas que no germinan
(viabilidad) se explica por el proceso de postmaduracién de ias semillas reportado
por Wulff y Medina (1971), el cual probablemente tiene un ir;lportante valor adap-
tativo en el medio ambiente de la sabana pues: (1) previene a las plantulas de la
desecacién al principio de la estacion de lluvias, cuando éstas son mas irregulares,
(2) podria jugar un papel importante en la evasion de las semillas a depredadores y
quema en los frutosia, los cuales estin muy expuestos y son altamente inflamables, y

(3) favorecer a la dispersién en el suelo por parte de animales.
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En general, la mortalidad de las semillas en el suelo, para las distintas pro-
fundidades y fechas, no varia demasiado y sélo significativamente inferior en la su-
perficie pocos meses después de su dispersién. Aparentemente, la profundidad y el
tiempo aumentan l?, probabilidad de ataque por parte de hongos y/o depredadores
de semillas, a pesar de que el efecto de depredadores podria estar subestimado ya que
la malla donde fueron colocadas las semillas excluye a los de mayor tamaiio. Esto
es semejante a lo ericontrado para malezas del género Eupathorium, en las cuales la

supervivencia de semillas enterradas decrecié con el tiempo (Tripathi, 1985).

Por otra parte, Wulff (1973, 1985) reporta un rango de distribucién de
tamaiios en semillas de H. suaveolens entre 0,5 y 5 mg, incluso dentro de una misma
planta y diferentes requerimientos de luz para la germinacion, de acuerdo al tamafio.
Esto sugiere, como la misma autora lo ha propuesto, una estrategia que le permitg
a la especie colonizar nuevos ambientes (con semillas pequefias) y competir cerca
de la planta madre (con semillas grandes), confirmindose lo expresado por Janzen
(1977), segin el cual no existe un tamafo éptimo sino un rango dptimo en el tamafio

de las semillas, el cual depende del habitat.

En el primer caso, las semillas pequetias tienen una mayor probabilidad
de dispersién en el espacio debido a su tamaiio (McConnaghay y Bazzaz, 1987;
Symonides, 1988; Venable y Brown, 1988; Zammit y Zedler, 1990), y en el tiempo de-
bido a sus requerimientos de luz para germinar(Symonides, 1988; Venable y Brown,
1988; Wulff, 1973, 1985). Ademds, las semillas pequefias en el caso de la especie en
estudio, son més abundantes (Wulff, 1973), lo cual posiblemente se ha seleccionado
a causa de su menor probabilidad de supervivencia, su mayorﬁxposicién a patdgenos

y depredadores como consecuencia de la dispersién espacio-temporal y a la incon-
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veniencia de densidades de germinacién muy altas alrededor de la planta madre
(Symonides, 1988). En el segundo caso, las semillas grandes son menos suscepti-
bles a la dispersién (McConnaghay y Bazzaz, 1987), poseen menores requerimientos
de luz para germinér y producen plantulas més grandes y mas competitivas (Mc-
Connaghay y Bazzaz, 1987; Zammit y Zedler, 1990; Wulff, 1973, 1985), lo cual im-
plica una mayor densidad de germinacién alrededor de la planta madre, requiriendo

una mayor habilidad competitiva de las plantas a establecerse.

Dado que Wulff (1973) observa grandes rangos de variacién tanto pobla-
cionales como individuales en el tamaho de las semillas y dado que las diferencias
en el peso promedio de las semillas producidas bajo los distintos tratamientos de
disturbio y densidad aplicados en nuestros experimentos, es probable que el polimdr-

fismo de las semillas de H. suaveolens esté determinado genéticamente, como ha

Las caracteristicas de las semillas de H. suaveolens corresponden a las que
de manera general se asocian con malezas, especialmente la latencia, el polimorfismo

y la cosecha numerosa de semillas pequeiias (Cavers y Bough, 1985).

4. Sobre las caracteristicas de Hyptis suaveolens
que favorecen su presencia en la sabana

La latencia y la policarpia han sido consideradas caracteristicas de especies
adaptadas a ambientes impredecibles (Cohen y Levin, 1991): H. suaveolens es una
especie monocarpica con latencia, lo cual parece contra.dict.orio, pero ambas ca-
racteristicas podrian obedecer a presiones selectivas diferentes. Probablemente la

especie es monocdrpica y anual porque crece bajo un clima bastante predecible
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(estacional), y es poco tolerante al estrés hidrico (Wulff, 1987), por lo que la fase
de desarrollo se restringe al periodo hiimedo y sobrevive al perfodo seco en forma
de semilla. Por otra parte, la latencia de semillas sugiere un proceso de seleccion en
ambientes impredecibles, lo cual no parece estar asociado al clilma, sino a la presencia
de disturbios impredecibles es.pa,cia.l y temporalmente. Sin embargo, Symonides
(1988) manifiesta que es altamente probable que el ciclo de vida corto de las anuales

se seleccionara bajo condiciones de disturbios.

La dispersion temporal y la dispersién espacial de semillas se han consi-
derado complementarias o alternativas {Cohen y Levin, 1991; Silvertown, 1988), y
se ha sugerido que podrian seleccionarse en ambientes constantes bajo competencia

intraespecifica (Cohen y Levin, 1991; Ellner, 1987; Silvertown, 1988; Venable y

Zammit y Zedler, 1990).

De acuerdo a lo expresado anteriormente, podemos afirmar que H. suaveolens
es una especie exitosa en areas de la sabana sometidas al arado o a la disgregacién
del suelo, donde su perfil se incrementa sensiblemente, mas aln si se remueven las
plantas competidoras. Esto favorece el aumento de la supervivencia y la fecundida:d
de la especie, y con ello la densidad local. Las altas densidades, a su vez, reducen
la fecundidad indiv:idual v por area, asi como la supervivenc’ija, de la poblacién, he-
cho frente al cual itiene la capacidad de escapar mediante la dispersién temporal
(latencia), y quizds espacial (dispersion), a través de las semillas pequefias y com-
petir mediante el establecimiento de individuos mas grandes y mas precoces en la
germinacion y con menores requerimientos de luz, a través de semillas de mayor

tamaro.



En ia actualidad se conocen una serie de factores que afectan sensiblemente
¥, por lo tanto, determinan la dindmica poblacional de H. suaveolens, sin embargo,
para lograr una mejor comprensién se requiere conocer ademas: (1) los mecanis-
mos de dispersién de las semillas, los cuales podrian ir desde epizoocoria, mediante
adhesién a vertebrados a través del mucilago que emiten las semillas hidratadas,
hasta mecanismos de lanzamiento por hidratacién de los clices que contienen las
semillas (Van der PijI, 1982}, o de epizoocoria por adhesién de los calices a la piel de
animales o al transporte por parte de invertebrados como hormigas, como ha sido
reportado para especies arbéreas en las sabanas (Farji, 1992), (2) la magnitud de la
depredacién de semillas y (3) la dindmica de supervivencia de las plantulas, sobre la
cual también se ha dicho que la emisién de mucilago de las semillas juega un papel

importante (Van der Pijl, 1982).

Las consideraciones hechas en esta seccién también pueden ser de utilidad
para el manejo de H. suaveolens, pues si bien es una maleza de cultivos, también
puede ser de interés como especie de cultivo, debido al uso de sus semillas, de sus
flores para la produccién de miel, y de su contenido de accites esenciales, como
en el caso )de Echium plantaginueum, para la cual Trenbz?-tt.h (1985) propone un
manejo racional dirigido a conseguir el nivel éptimo de presencia de la “maleza” en

la comunidad.

Resulta dificil determinar, con la informacién disponible, si las caracteristicas
de la historia de vida de H. suaveolens fueron seleccionadas en las condiciones ac-
tuales de clima e intervencién humana o bajo condiciones distintas. Debido a que se
ha comprobado que disturbios de origen antrépico han ocasionado cambios rapidos

en las caracteristicas de la historia de vida de las plantas (Symonides, 1988), y que
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un disturbio semejante al arado favorece sustancialmente el perfil de la especie, es
dificil imaginar tal disturbio en la sabana sin la presencia del hombre, por lo que
no podemos descartar la posibilidad de que al menos algunas caracteristicas de la
historia de vida de la especie estudiada hayan sido seleccionadas bajo las actua,lesl
condiciones de intervencién humana de la sabana. Ademas, las malezas suelen tener
adaptaciones caracteristicas de ambientes predecibles, ya que tienden a ajustar su
ciclo vital &l de los cultivos (Mortimer, 1984). Sin embargo, en el caso de H. suave-
olens es dificil distinguir si la causa que determina su fenologia es la intolerancia al
déficit hidrico o la asociacidén con los periodos de crecimiento de los cultivos, debido
a que se superpone su fase de crecimiento con la de las especies de cultivo y la

estacidon de lluvias.



CONCLUSIONES

En la dindmica poblacional de especies sésiles, es indispensable la consideracion
de la variable espacial o la superficie, pues el niimero de indijriduos es insuficiente,
ya que no refleja la densidad ni la distribucién espacial (Pacala y Silander, 1985:
Silander y Pacala, 1985). Esto se hace especialmente evidente cuando se trata de
conocer la dindmica demogréfica de una especie que se distribuye en parches, los
cuales tienen una ubicacién variable en el espacio y su aparicién depende de la
presencia de ciertos eventos poco predecibles en el espacio y en el tiempo, como en

el caso de la especie estudiada.

7. suaveolens se establece con éxito en terrenos sometidos al arado, debido,
aparentemente, a la aireacion del suelo y a una mayor dispor;ibilidad de nutrientes,
situacién en la cual la remocién de las plantas tiene un efecto positivo adicional
para la especie. Es decir, la extraccién, el corte o la quema de la vegetacion, son

insuficientes para aumentar sensiblemente el perfil de la especie en la comunidad.

Las caracteristicas de la historia de vida de las especies no sélo permiten
predecir su destino dentro de la comunidad donde crecen, sino también, eventual-
mente, inferir sobre las caracteristicas del ambiente donde éstas se seleccionaron.

En tal sentido, hemos visto que H. suaveolens, la cual es una especie monocarpica
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v de ciclo corto, presenta caracteristicas propias de ambientes impredecibles como
la latencia y el polimorfismo de semillas, aunque la monocarpia parece ser propia
de ambientes predecibles y el ciclo corto de ambientes disturbados. Pensamos que,
probablemente, en esta especie la mayoria de las caracteristicas de su historia de vida
han sido seleccionadas en ambientes de sabana natural, las cuales le suministran una
alta competitividad en las actuales condiciones de intervencion humana (agricultura

y ganaderia extensiva).

El polimorfismo de las semillas le permite a la especie explorar los diferentes
hébitats disponibles, en consecuencia, tener mas oportunidades de establecerse en
diferentes habitats de la sabana (Wulff, 1973). Por otra parte las semillas pequeiias
y la latencia probablemente se han seleccionado como via.sl de escape a la super-
poblacién (Venable y Brown, 1988), la cual afecta la fecundidad y supervivencia
de la especie, y las semillas grandes son una alternativa para enfrentar las altas
densidades, debido a su mayor competitividad. Sin embargo, para tener una vision
completa de la historia de vida de la especie y su papel en la dindmica de la comu-
nidad, es necesario conocer la importancia de la dispersién y depredacién de semillas
y la supervivencia de plantulas. Esto coincide con lo expresado por Sousa (1984),
segin el cual la conjuncién entre los disturbios, la depredacién y la competencia
parece ser la responsable de gran parte de la organizacién y patrones espaciales de

comunidades naturales.
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