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VEREDICTO

Quienes suscriben, integrantes del jurado designado por el Consejo de
Estudios de Postgrado de la Universidad de los Andes para conocer y emitir
veredicto sobre el TRABAJO DE GRADO DE MAESTRIA presentado por
Miguel Angel Pirela Montiel, realizada bajo la tutoria del Dr. Carlos Garcia
Nuiiez y la Cotutoria del Dr. Mario Ramén Farifias Garcia, presentada
como requisito para optar al Grado de MAGISTER SCIENTIAE EN
ECOLOGIA TROPICAL y que se titula:

“Patrones espaciales y respuestas funcionales durante el establecimiento
de especies lefiosas en la sabana estacional.”

Hacen constar lo siguiente:

PRIMERO: que hoy 12 de junio del 2012 a las 3:00 p.m., nos constituimos
como jurado en el salén de reuniones del Postgrado en Ecologia Tropical,
siendo el Presidente del Jurado el Dr. Carlos Garcia Nunez. SEGUNDO: a
continuacion procedimos a discutir si se lleva a cabo su defensa publica.
Luego de considerar las observaciones criticas de cada miembro del jurado,
acordamos por unanimidad autorizar su presentacion. TERCERO: A las 3:30
p.m. de éste mismo dia, se dio curso al Acto Publico de sustentacion del
Trabajo de Grado presentado a requerimiento del jurado en el Salén A-09 de
la Facultad de Ciencias. CUARTO: Una vez concluida la sustentacion
correspondiente, el jurado interrogd al aspirante sobre los diversos aspectos a
que el Trabajo se refiere. QUINTO: Seguidamente el Presidente del Jurado
invitd al publico asistente a formular preguntas y observaciones sobre el
Trabajo presentado. SEXTO: Una vez concluido al acto de presentacion, el
jurado procedié a su deliberacion final y decidié aprobar el Trabajo de
Grado a nuestra Consideracion.
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Resumen

Las sabanas estacionales neotropicales son definidas como ecosistemas
caracterizados por un continuo fisonédmico que va desde pastizales sin arboles hasta
bosques abiertos. Presentan una distribucion desigual de las precipitaciones,
reflejandose esto en una muy marcada estacion de sequia. La flora que ocupa este
ecosistema estd sometida a escenarios ambientales que determinan la evolucion de
adaptaciones morfolégicas vy fisiolégicas que le permitan desarrollarse en ambientes
con altas temperaturas, alta demanda evaporativa y suelos oligotréficos, bien drenados,
gue no sufren largos periodos de exceso de agua en los horizontes superficiales. La
presencia de arboles aislados, bajos y con troncos retorcidos, de hojas grandes y
escleromorfas ha llamado la atencion de los investigadores debido a que estas
especies deben presentar una serie de adaptaciones que permitan su desarrollo en la
sabana. Por otra parte, caracteristico del estrato arbéreo son la presencia de manchas
o islas de bosque, llamadas matas, compuestas principalmente por especies deciduas.
La coexistencia en la sabana de arboles con diferentes estrategias fenoldgicas
(deciduos y siempreverdes) se ha explicado por diferencias en la profundidad del
sistemas radicular. Por lo general, los arboles siempreverdes, tienen acceso al agua de
los horizontes profundos del suelo, mientras que las especies deciduas tienen raices
més superficiales y por lo tanto estan mas limitadas por el agua durante la estacion
seca. Estudios sobre la dinamica del componente lefioso sugerian que la invasion de
especies deciduas al pastizal abierto pareciera estar mas restringida por el fuego que
por requerimientos nutricionales 6 competencia. Sin embargo, estudios recientes en los
Llanos Centrales, y en sabanas de Africa y Australia, indican que ha ocurrido un
aumento sustancial en la cobertura de lefiosas aproximadamente en los ultimos 40
afios, independientemente de que el fuego y pastoreo se hayan excluido; incluso
especies arbdreas consideradas como sensibles al fuego, como especies deciduas de
las matas, fueron abundantes en areas de sabana con quemas recurrentes. En este
trabajo, realizado en los Llanos Centrales de Venezuela, abordamos el problema del
establecimiento de especies lefiosas a partir de las matas, estudiando sus patrones de
distribucion espacial y su relacion con la cobertura de gramineas, mediante el empleo
de indices de dispersién, asi como también, la relacion entre juveniles y adultos
estudiando la reparticion espacial de las especies lefiosas en la sabana y bajo la
sombra de arboles aislados en el pastizal y en el borde de matas, aplicando pruebas
estadisticas para determinar si existen patrones diferenciales en los nichos de
regeneracion de especies lefilosas deciduas y siempreverdes. También se estudio
comparativamente el intercambio de gases y relaciones hidricas de juveniles de dos
especies lefiosas (Cochlospermum vitifolium y Curatella americana) con patrones de
distribucion (mata vs sabana) y fenologia contrastantes (decidua vs siempreverde),
enfocandonos en los procesos y mecanismos que determinarian su capacidad de
establecerse en el pastizal. Como resultados resaltantes se tiene que: hay una
distribucion espacial principalmente agregada de los individuos juveniles de especies
lefiosas siempreverdes y deciduas alrededor de las matas y arboles siempreverdes
aislados, lo cual sugiere procesos de facilitacion durante su establecimiento. Los
bordes de las matas y los individuos aislados de arboles siempreverdes en la sabana
proporcionan micro islas que facilitan el establecimiento de especies lefiosas. La
distribucion de las especies lefiosas alrededor de las matas no parece ser afectada por
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la direccion de los vientos, presentando una distribucién espacial mayoritariamente
agrupada. La respuesta ecofisiologica respecto al déficit hidrico diario de los individuos
juveniles indican que Cochlospermum vitifolium es evasora y Curatella americana es
tolerante. Comparativamente C. vitifolium se caracteriza por presentar mayor (mas
positivo) potencial hidrico a lo largo del dia, lo cual esta relacionado con la presencia de
un xilopodio (estructura de almacenamiento de agua) que le permite amortiguar las
pérdidas hidricas por transpiracion. El caracter evasor de C. vitifolium la hace mas
vulnerable a la sequia en términos estacionales, lo cual se ve reflejado en su patron de
distribucién principalmente agregado alrededor de las matas y bajo arboles aislados en
el pastizal abierto. Por otra parte, el caracter tolerante de C. americana le permite
establecerse en lugares de sabana de manera mas conspicua que C. vitifolium. A pesar
de la naturaleza marcadamente oligotréfica de los suelos de la sabana nuestros
resultados muestran que los individuos juveniles de C. vitifolium presentan mayores
tasas de asimilacion de CO, durante la época lluviosa (mayor: Amax y eficiencia
instantanea en el uso del nitrégeno), por lo que la sequia estacional parece ser el factor
mas importante para su establecimiento, determinando su densidad y distribucion
espacial.
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Introduccion.

Sarmiento. (1983, 1990, 1992) define las sabanas estacionales como ecosistemas
caracterizados por un continuo fisondmico que abarca desde pastizales sin &rboles
hasta bosques abiertos. Presentan una distribucion anual desigual de las
precipitaciones, reflejandose esto en una muy marcada estacion de sequia. La flora
gue ocupa este ecosistema esta sometida a escenarios ambientales que determinan la
evolucion de adaptaciones morfolégicas y fisioldgicas que le permitan desarrollarse en
ambientes con altas temperaturas, alta demanda evaporativa y suelos oligotroficos,
bien drenados, que no sufren largos periodos de exceso de agua en los horizontes
superficiales. La estacionalidad y la distribucion espacial del recurso agua provoca la
dominancia de ciertas formas de vida adaptadas a tales condiciones. La presencia de
arboles aislados, bajos y con troncos retorcidos, de hojas grandes y escleromorfas ha
llamado la atencion de los investigadores debido a que estas especies deben presentar
una serie de adaptaciones que permitan su desarrollo en estos ambientes (Goldstein et
al. 1990).

La estructura y funcionamiento de la sabana ha sido explicada por el efecto de las
variables que intervienen en su desarrollo (agua, nutrientes, fuego y herbivoria). La
disponibilidad de agua y de nutrientes son considerados como los factores principales
gue determinan la estructura y funcionamiento de la sabana, mientras que el fuego y el
pastoreo son considerados como los factores que la modifican (Medina y Silva. 1990).
Los arboles y las gramineas coexisten en la sabana debido a sus diferentes
capacidades para adquirir los recursos limitantes. Para explicar esta interaccién se han
planteado diversos modelos, la mayoria de ellos basados en la competencia por el
agua y los efectos del fuego como los principales factores que limitan la cobertura de

los arboles en la sabana (Medina y Silva. 1990; Sankaran et al. 2004).

El modelo clasico que explica la coexistencia de los arboles con las gramineas es
el de Walter. (1971), el cual supone que el agua es el factor limitante. Los arboles y las
gramineas tendrian acceso diferencial a este recurso debido a la diferencia en el
desarrollo de sus sistemas radiculares (Fig. 1), lo cual implica que competirian por este

recurso en los horizontes superficiales. Las gramineas tendrian superioridad
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competitiva. Sin embargo, esta ventaja es solventada por los arboles al tener acceso al

agua en los horizontes mas profundos, permitiendo asi su coexistencia.

/f,f&; " N4
ﬂ‘/\r&f%\ﬁ\ M a

JI\

Figura 1: llustracion del desarrollo diferencial de las raices de gramineas (a), especies lefiosas adultas (b) y juveniles
(c). Segun el modelo de Walter. (1971).

La cobertura de gramineas tiene diferentes efectos sobre el establecimiento de las
especies lefiosas (De Steven. 1991 a, b), pudiendo reducir el nimero de arboles que
emergen del estrato de gramineas de dos maneras: de forma directa compitiendo por
luz, agua y nutrientes o indirectamente variando la frecuencia e intensidad del fuego el
cual es afectado por la cantidad de materia seca acumulada (Scholes y Archer. 1997).
Otros factores que influencian la relacién arboles/gramineas, estan relacionados, no
sblo, con la disponibilidad de agua, tipo de substrato, profundidad del suelo, sino
también, con otros factores prominentes tales como, disturbios cronicos y episodicos,
heterogeneidades a pequefa escala (Van de Koppel y Prims-Herbert. 1998; Gomez-
Sal et al. 1999) y cambios climaticos (Jacklyn. 2000; Thielen. 2003).

Las interacciones intra e interespecificas entre arboles es otro factor importante
gue determina la estructura, densidad y distribucion de las lefiosas en la sabana; estas
interacciones pueden ser positivas o de facilitacion, encontrandose distribuciones
agregadas de los individuos (San José et al. 1991). Las interacciones también pueden
ser negativas reflejando competencia entre los individuos adultos cuando estos se

encuentran dispersos de manera uniforme. Sin embargo hay pocos estudios que
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investigan los mecanismos que describen como los arboles de sabana interactian
entre si (Scholes y Archer. 1997).

Aunque los patrones espaciales pueden indicar el sentido de las interacciones
(positivas 0 negativas) intra e interespecificas, no hay que dejar a un lado que estos
patrones también pueden ser el producto de las estrategias de regeneracion y
dispersion de las especies, asi como también el resultado de requerimientos de
recursos similares de las especies en ambientes heterogéneos espacialmente (Barbour
et al. 1999).

La coexistencia en la sabana de arboles con diferentes estrategias fenoldgicas
(deciduos y siempreverdes) ha sido explicada por diferencias en la profundidad de su
sistema radicular. Los arboles siempreverdes capaces de cambiar las hojas
progresivamente durante la estacion seca tendrian acceso al agua de los horizontes
profundos del suelo, mientras que las especies deciduas tendrian raices mas
superficiales y por lo tanto estarian mas limitadas por el agua durante la estacion seca,
por lo que pierden sus hojas en esta estacion (Fig. 2) (Medina. 1982; Sarmiento. 1984;
Goldstein et al. 1990).

deciduo

Figura 2: Hipotesis del desarrollo radicular de especies lefiosas siempreverdes y deciduas.
Jackson et al. (1999) consideran que este tipo de clasificacion basada en la
profundidad de las raices no es la mas adecuada, ya que encuentran en el Cerrado

Brasilefio que algunas especies siempreverdes adquieren el agua de los horizontes
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superficiales mientras que algunas especies deciduas la adquieren de los horizontes
mas profundos. Goldstein et al. (1990) menciona que algunos trabajos han generado la
nocion de que los arboles deciduos tienen tasas de transpiracion y fotosintéticas
mayores a los arboles siempreverdes y que los sistemas de transporte de agua en las
especies siempreverdes son menos eficientes que los de las especies deciduas. Sin
embargo, Goldstein et al. (1987) reportan para arboles de la sabana que la eficiencia
en el transporte de agua parece ser mayor en las especies siempreverdes que en las
deciduas. Por otro lado, también se han encontrado evidencias de que las especies
deciduas no exhiben tasas de asimilacion mayores (por unidad de area) a las especies
siempreverdes (Goldstein et al. 1990; Sobrado. 1994). Estas diferencias son explicadas
en relacion a la diferencia que se observa en el peso foliar especifico de estas
especies, ya que las hojas de los arboles siempreverdes son escleromorfas con
contenidos de nitrdgeno menores a las deciduas, presentando asi un peso foliar
especifico mas alto. Las especies deciduas al tener mayores contenidos de nitrégeno
por unidad de peso y presentan la tendencia de una mayor eficiencia en el uso de
nitrégeno que las especies siempreverdes, lo cual también esta relacionado con el area
foliar especifica, encontrando que a medida que esta es mayor la eficiencia en el uso

del nitrdgeno aumenta (Eamus y Prior. 2001).

Estudios sobre la dinamica del componente lefioso sugerian que la invasion de
especies deciduas al pastizal abierto parece estar mas restringida por el fuego que por
requerimientos nutricionales o competencia (Gonzéalez. 1967; Montes y Medina. 1977;
San José y Farifias. 1971. 1983. 1991). Sin embargo, Silva et al. (2001) mediante
fotografias aéreas de fechas diferentes, detectaron que el incremento de la cobertura
arborea que tuvo lugar dentro de la Estacion Biolégica de los Llanos (EBLL), también
ocurrié fuera de ésta en areas quemadas continuamente; Thielen. (2003), usando la
misma técnica, encontré también un aumento de la cobertura arbérea en el parque
Nacional Aguaro-Guariquito, a escasos Kildometros de la EBLL, el cual carece
totalmente de proteccion; hallazgos semejantes fueron realizados por Daugét y
Ménaut. (1992) en Costa de Marfil (Africa), por Jacklyn. (2000) y Banfai y Bowman.
(2005) en Australia; lo que hace pensar que los cambios contabilizados dentro de la

EBLL no son consecuencia exclusiva de la proteccion contra el fuego. Incluso especies
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arboreas consideradas como sensibles al fuego, como especies deciduas de las matas,
fueron abundantes en areas de sabana con quemas recurrentes (Silva et al. 2001).
Hoffman. (1996) encuentra respuestas contradictorias en relacion al efecto del fuego
sobre el establecimiento de las plantulas, hallando que el fuego favorece el
establecimiento al eliminar la cubierta de gramineas, mientras que para especies
deciduas disminuye su capacidad de establecimiento al reducir la disponibilidad de
sitios seguros. El efecto del fuego sobre la fisonomia de la sabana ha sido interpretado
por Silva y Sarmiento. (1997) mediante su hipotesis del equilibrio fluctuante, en la cual
indican que debido a la naturaleza espacialmente discontinua del fuego, producto de la
variacion en la cantidad, calidad y proporcion de la materia seca asi como por la
direccion y velocidad del viento (Lacey et al. 1982), las poblaciones de lefiosas se
mantienen con tasas de crecimiento poblacional (positivo o negativo) que fluctiia en un
estrecho rango, manteniendo la fisonomia de la sabana. Estas investigaciones apuntan
a la conclusion de que el fuego, pastoreo y cobertura de gramineas son solo parte de
un sistema complejo de factores que interactian afectando la estructura de la sabana
(Walker. 1987).

La dindmica de colonizacion de las especies lefiosas de las “matas” (grupo de
arboles de muchos o pocos individuos que interrumpen la continuidad de la sabana
(segun Aristeguieta. 1966) al pastizal y las caracteristicas funcionales de las diferentes
especies que determinan los patrones espaciales y temporales en su distribucién y
densidad, es un aspecto de la ecologia de sabanas aun poco comprendido. El déficit
hidrico estacional deberia afectar el establecimiento de plantulas e individuos jévenes,
cuyos sistemas radiculares estan mas expuestos a los potenciales hidricos muy
negativos encontrados en los horizontes superficiales del suelo (Franco. 2004). Aunque
hay poca informacion sobre el establecimiento de plantulas de especies lefiosas en las
sabanas tropicales, los resultados de algunos estudios realizados con especies
deciduas y siempreverdes en el Cerrado Brasilefio (Oliveira y Silva. 1993; Franco et al.
1996 a, b; Nardoto et al. 1998; Kanegae et al. 2000), en especies siempreverdes
(Garcia-Nufiez. 2003) y deciduas (Zambrano. 2003) en los Llanos de Venezuela,
evidencian que las plantulas son capaces de producir la suficiente cantidad de biomasa

subterranea, en su primera estacion de crecimiento, permitiéndoles rebrotar y
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sobrevivir después del fuego durante la estacion seca. Sin embargo, otros estudios
indican que el desarrollo de un sistema radicular lo suficientemente profundo es de
aproximadamente 2 afios (Rizzini. 1979; Moreira y Klink. 2000), periodo en el cual las
plantulas mantienen tasas de asimilacion de CO, muy cercanas a cero en la estacion
seca (Sassaki et al. 1997; Moraes y Prado. 1998). La supervivencia de las plantulas al
fuego y la estacion seca esta relacionada con su tolerancia al estrés hidrico y su

capacidad de rebrote (Pérez y Moraes. 1991; Moraes y Prado. 1998).

Trabajos realizados en &reas de los Llanos Centrales y Occidentales, muestran una
disposicion espacial de las lefiosas principalmente agregada, tanto a nivel inter como
intra especifica, tendencia que es mas pronunciada en los individuos juveniles que en
los adultos (San José et al. 1991; Garcia-Nufiez et al. 2001), lo cual ha sido
interpretada por algunos autores como facilitacién en la estructuracion de la sabana
(Scholes y Archer. 1997). Por otra parte, Sarmiento y Monasterio (1967) han sefialado
gue para la EBLL las matas se encuentran ubicadas entre los limites de los niveles
geomorfolégicos lo cual puede indicar que la agregacion de lefiosas en estos sitios
puede ser el producto de la heterogeneidad ambiental y no solo de la facilitacion.

La estructura espacial es la disposicion en el espacio de los componentes de la
vegetacion. Esta estructura de la comunidad en un momento dado puede ser
considerada como una expresion resultante de los procesos que han ocurrido durante
su desarrollo, también como resultado de los procesos que tienen lugar en el momento
de la observacion. El analisis de la estructura de la vegetacion permite una mejor
comprensién de las relaciones entre las especies, permitiendo asi la obtencion de una
vision conjunta de la organizacion de la comunidad (Farifias. 1985). En los Llanos
Centrales de Venezuela (EBLL y Parque Nacional Aguaro-Guariquito), donde se ha
documentado un incremento significativo en la densidad de lefiosas (Silva et al. 2001,
Thielen. 2003) (Fig. 3), el patron espacial encontrado fue principalmente por agregaciéon
de arboles individuales, y pequefios grupos de arboles, en “matas”. Esta agregacion
puede ser producto de interacciones positivas entre diferentes plantas lo cual puede
determinar la estructura y la diversidad local de estos agrupamientos de especies
lefosas (Callaway. 1995, 1997; Tewksbury y Lloyd. 2001). Este tipo de distribucién
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espacial podria indicar nodricismo en el cual algunas plantas tienen efectos positivos
sobre otras (Tewksbury y Lloyd. 2001). Este sindrome puede ser inicialmente inferido
mediante el estudio de las relaciones espaciales entre las potenciales especies
asociadas. Sin embargo, requiere estudios complementarios sobre los procesos que
explican la presencia de las plantas beneficiadas, como la llegada y supervivencia de
las semillas, su capacidad de germinacion y la supervivencia y crecimiento de las
plantulas (Larrea. 2007). A este respecto, Kellman. (1979) sefala que el suelo bajo los
arboles de sabana esta enriquecido en nutrientes mientras que Kellman y Miyanishi.
(1982) y Kellman. (1985), sefialan que los sitios bajo los arboles de la sabana son
sitios seguros para la supervivencia y crecimiento de plantulas de arboles de bosques

deciduos circundantes.

Figura 3. Fotografias aéreas donde se evidencia el incremento significativo en la densidad de lefiosas desde 1969 a
la izquierda a 1985 a la derecha (cortesia Dirk Thielen).

En el presente proyecto abordamos el problema del establecimiento de algunas

especies lefiosas, a partir de las matas, estudiando sus patrones de reparticion
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espacial y su relacion con la cobertura de gramineas. Con el fin de explicar los
patrones espaciales de especies con fenologia contrastante escogimos dos especies
representativas de cada grupo funcional (siempreverde y decidua). Se estudié
comparativamente el intercambio de gases y relaciones hidricas de individuos juveniles
de Curatella americana (siempreverde) y Cochlospermum vitifolium (decidua) (Fig. 4)
con patrones de distribucion (sabana abierta vs mata) y fenologia contrastantes,
enfocandonos en los procesos y mecanismos que determinarian su capacidad de

establecerse en el pastizal.

Figura 4: individuos juveniles de las especies lefiosas estudiadas: izquierda Curatella americana y derecha
Cochlospermum vitifolium.
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Hipotesis Generales.

Los patrones fenoldgicos de los arboles de la sabana, con respecto a la tasa de
recambio de hojas (siempreverdes y deciduos), se relacionan con un conjunto de
caracteristicas morfofuncionales: las especies siempreverdes crecen en la sabana en
suelos oligotrdficos, tienen sistema radiculares profundos, hojas escleromorfas y alta
resistencia al fuego, mientras que los caducifolios crecen en parches de suelo ricos en
nutrientes, con un sistema radical mas superficial y sus hojas son menos escleromorfas
(Sarmiento. 1984). Estas diferencias deben traducirse en diferencias en los procesos de
intercambio de gases, relaciones hidricas y crecimiento, determinando su capacidad de

colonizar el pastizal.

Los propagulos de especies lefiosas de las matas son sensibles al estrés hidrico y el
fuego (Montes y Medina. 1977; Hoffman. 2004), por lo que la colonizacion y persistencia
de estas especies seria restringida espacialmente a ciertos micrositios. Por lo tanto las

plantulas se agregarian en los bordes de mata y bajo los arboles aislados.

Si las “matas” y los arboles siempreverdes en la sabana modifican las condiciones en
su entorno, actuando como micro islas de recursos favorables, podrian entonces facilitar

el establecimiento de especies lefiosas.

Si bien los sindromes adaptativos de tolerancia y evasion, relacionados a la
respuesta al déficit hidrico en individuos adultos de especies arbdreas de Curatella
americana y Cochlospermum vitifolium, podrian ser explicados por diferencias en la
profundidad de sus sistemas radiculares, los individuos juveniles durante la etapa de
establecimiento en la época lluviosa tendrian sistemas radiculares superficiales y por lo
tanto estarian sometidos a condiciones hidricas similares, por lo cual no deberian

presentar diferencias en sus respuestas funcionales al déficit hidrico.

Objetivos Generales.
Caracterizar los patrones de distribucion espacial de plantulas, juveniles y rebrotes de
los individuos de las especies lefiosas en el gradiente borde de mata — sabana y analizar

su relacion con factores ambientales y biéticos de su entorno.
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Estudiar algunos aspectos ecofisiologicos asociados con las relaciones hidricas y el
intercambio de gases durante el periodo de establecimiento en el pastizal abierto de dos
especies lefiosas de la sabana con caracteristicas fenolégicas contrastantes,

Cochlospermum vitifolium (decidua) y Curatella americana (siempreverde).

Hipotesis Especificas.

e Las especies lefiosas de la sabana, mostrarian patrones espaciales agregados
alrededor de focos de establecimiento en el entorno de las matas y arboles
siempreverdes aislados, los cuales actuarian como islas de recursos hidricos y

nutricionales.

e La direccion de los vientos predominantes (alisios del NE) afectarian la forma de
propagacion de las quemas. Esto podria producir patrones diferenciales de
establecimiento de las lefiosas alrededor de las matas; de existir un lado menos

afectado por el fuego.

e Los mecanismos ecofisiolégicos (evasion — tolerancia) respecto al déficit hidrico
y regulacion estomatica del intercambio de gases encontrado en los juveniles
sera similar a sus congéneres adultos, es decir, baja eficiencia de uso de agua
determinada por patrones poco restrictivos de la pérdida de agua durante la
época lluviosa y ausencia de ajuste osmético estacional como lo reporta Garcia-
Nufiez et al. (2011) para especies lefiosas siempreverdes de los llanos

occidentales de Venezuela.

Objetivos Especificos.

e Examinar el patron de distribucion de las especies encontradas en relacion al

borde de la mata y en relacion a individuos adultos aislados.

e Examinar la densidad de las especies lefiosas en el gradiente espacial borde de

mata — sabana.

e Caracterizar estacionalmente las condiciones microclimaticas de los sitios

ocupados por los juveniles.
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e Caracterizar las condiciones nutricionales del suelo en el gradiente espacial

borde de mata — sabana.

e Caracterizar estacionalmente las tasas de fotosintesis, transpiracion, la
conductancia estomética y el potencial hidrico, en individuos juveniles de

Curatella americana.

e Caracterizar en la época humeda las tasas de fotosintesis, transpiracion, la
conductancia estomética y el potencial hidrico, en individuos juveniles de

Cochlospermum vitifolium.

e Caracterizar estacionalmente los componentes osmaéticos del potencial hidrico,
mediante curvas presion — volumen, en individuos juveniles de Curatella
americana y durante la estacion humeda en los individuos juveniles de

Cochlospermum vitifolium.

e Comparar las especies seleccionadas (Curatella americana y Cochlospermum
vitifolium) en base a su contenido de nitrégeno foliar por unidad de peso seco y

area foliar especifica durante la época humeda.

Materiales y Métodos.

Area de estudio.

El presente estudio se llevo a cabo en la Estacion Bioldgica de Los Llanos (EBLL),
de la Sociedad Venezolana de Ciencias Naturales, situada en los Llanos Altos
Centrales o Llanos de Calabozo, a unos 10 km al sureste de la ciudad de Calabozo (8°
56’ N, 67° 25’ O), Estado Guarico. Consta de una superficie de 250 ha, con altitudes
gue oscilan entre los 90 y los 100 m.s.n.m. decrecientes de norte a sur (Ramia. 1970,
Sarmiento. 1984 y Moreno. 2001) (Fig. 5).
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Figura 5: Area de estudio Estacion Biolégica de Los Llanos (EBLL), de la Sociedad Venezolana de Ciencias
Naturales, situada en los Llanos Altos Centrales o Llanos de Calabozo estado Guarico, en la foto se indican los
lugares de muestreo.

El clima es calido durante todo el afio (temperatura media anual de 27°C) mientras
gue la precipitacion (1326 mm promedio anual) es marcadamente estacional y
concentrada entre mayo y noviembre (Fig. 6). Los suelos de la EBLL han sido
sometidos a lixiviacion durante un tiempo prolongado y se caracterizan por presentar
texturas arenosas, acidos y de bajo contenido nutricional. Estos suelos son
predominantemente ultisoles y oxisoles (Sarmiento y Monasterio. 1969). Monasterio y
Sarmiento. (1968) identificaron, ademas, 4 niveles geomorfolégicos basandose en la
forma del relieve, la pendiente y la profundidad de la coraza lateritica, y concluyeron
gue estos niveles representaban las bases fisicas de la organizacion espacial de la
comunidad. Insistieron, los autores, en que los bosquetes no estaban dispuestos de
manera aleatoria, sino que ocupaban los limites entre niveles geomorfolégicos de una
manera precisa. Un aspecto importante de la EBLL respecto a la dinamica de la
vegetacion, es el hecho de haber sido protegida del fuego y pastoreo desde 1960
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(Blydenstein. 1962) hasta 1991, lo cual determiné cambios en la estructura del estrato
herbaceo y arbéreo (Moreno. 2001; San José y Farifias. 1971, 1983, 1991; Silva et al.
2001).

Calabozo 27 °C
(1969-2007) [37] 1326 mm[ =00
= 400
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Figura 6: Climadiagrama de Calabozo Edo Guérico (8°51'24,96” N 67°23’05,91” O) Venezuela para el periodo 1969

—2007. Con promedio de temperatura media mensual (-=-) y precipitacion (-=-). Datos suministrados por Ministerio
del Ambiente Direccion Estadal Ambiental Guarico, 37 afios de registro.

La vegetacion nativa se caracteriza por un estrato herbaceo de unos 100 cm de
altura, compuesto predominantemente por gramineas C4 y cyperaceas (Trachypogon
spicatus, Axonopus canescens y varias especies de Bulbostylis); el estrato arbéreo es
descrito por Monasterio y Sarmiento. (1976), presentando dos tipos fisonémicos:
sabana y bosque (“matas”). La estacion presenta un continuum de fisonomias desde
pastizales abiertos hasta sabanas densamente arboladas lo cual depende del
geomorfolégico que determina el sustrato con respecto a la profundidad de la coraza
lateritica. Por otro lado, las matas se presentan como pequefios enclaves de bosque
deciduo dentro de la sabana, las cuales varian desde pequefias islas de arboles hasta

grandes manchas de bosque (Fig. 7).
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Figura 7: Imagen que muestra la fisonomia de la sabana en el area de estudio en la cual se distinguen individuos
aislados dispersos y otros agrupados en matas.

Densidad y distribucion de especies arbOreas en el gradiente mata sabana.

Para la determinaciéon de la densidad y distribucién espacial de las especies
estudiadas, se delimitaron 24 parcelas (15m x 5m (75 m?)) dispuestas alrededor de 6
matas de tamafo uniforme (4 parcelas por mata, Fig. 8 y Anexo A: Figuras 33 - 37),
orientadas segun la direccién de los vientos predominantes en la estacion seca (Alisios
del NE). ). Los muestreos de vegetacion se realizaron en la época lluviosa, en los
meses de septiembre, octubre y noviembre de 2007. Tomando en cuenta que el fuego
se propaga movido por el viento, lo cual podria producir patrones diferenciales de
guemas alrededor de las matas, las parcelas se ubicaron radialmente a partir de las
matas siguiendo las direcciones NE, NO, SE y SO. Las matas varian de tamafo
pequefio a mediano (430 a 1500 m?); cada parcela fue dividida cada metro (total = 360

subparcelas de 1m x 5m = 1800 m? de area muestreada).
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Figura 8: Diagrama de muestreo en el cual se muestra la distribucion de las cuatro parcelas en las diferentes
orientaciones alrededor de la mata, se indica la direccion de los vientos alisios del NE y como se divide la parcela en
15 subparcelas.

En cada parcela se realiz6 un censo, determinando la ubicacion espacial de cada
individuo, mediante coordenadas cartesianas (X, y) generandose asi un conjunto de
datos que recibe el nombre de patron espacial de puntos (Diggle. 2003) con miras a

elaborar planos de distribucién.

Este método asume que el patrén espacial de puntos de una poblacion,
comunidad, etc., es una muestra concreta de un proceso espacial subyacente, que se
puede describir, y cuyas propiedades son una representacion del patron o procesos
subyacentes (De la Cruz. 2006). Su empleo se basa en la asuncion de que el analisis
del patrén espacial podria explicar los mecanismos subyacentes a la construccion de la
estructura y al funcionamiento de la dinamica de poblaciones y comunidades (Wiegand
et al. 2003; Seabloom et al. 2005). Este método de muestreo (n= 6 matas) permitid

disponer de seis parcelas orientadas para cada sentido (NE, SE, NO y SO),
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pudiéndose comparar la densidad y dispersion en las cuatro direcciones cardinales
para las seis matas; a su vez, permiti6 comparar estos parametros (densidad de
individuos y patrones de distribucién espacial) disponiendo de las 24 parcelas en
conjunto y asi determinar si existen diferencias entre las matas y entre las parcelas de
una misma mata. La prediccion esbozada en la figura 14, se sometid a prueba
ajustando a una distribucién logaritmica los datos de abundancia de individuos lefiosos
y de la cobertura de gramineas (estimada a través del método del cuadrado puntual) a
lo largo del gradiente bode de mata — sabana.

Se realizaron observaciones sobre el patrén de distribucion espacial de las
especies lefiosas encontradas, de dos maneras. Primero se sometid a prueba la
hipétesis de que los individuos estan distribuidos uniformemente a medida que nos
alejamos del borde de la mata, lo cual se realizé6 comparando una distribucion uniforme
con la distribucién observada (Pélissier y Goreaud. 2001). Por otro lado, se estudio si la
densidad de plantulas de especies lefiosas es la misma a campo abierto o bajo el dosel
de arboles adultos creciendo en medio del pastizal. Se estimé la cobertura de las
gramineas, alejdndonos del borde de la mata, utilizando el método del cuadrado
puntual, realizando 50 puntos por cada subparcela teniendo un total de 750 puntos por
parcela. Esta estimacién permiti6 mostrar como varia la cobertura de gramineas a
medida que nos alejamos 0 nos acercamos a la mata teniendo partes de la parcela en

sabana y partes con influencia directa de la mata.

Distribucion espacial de los individuos en las parcelas.

El analisis de la distribucion espacial se hizo con el fin de describir el patrén de
agregacion general de los individuos de especies lefiosas producto de la respuesta de

las especies a los gradientes ambientales en las en las parcelas.

Para realizar este analisis se emplearon diferentes métodos para caracterizar la
distribucion espacial en las parcelas, como el indice de dispersion (ID) o Relacion de
varianza sobre la media, lo cual se comparé con la distribucion ji-cuadrada en conjunto.

El indice de dispersion es igual a:
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Donde
X es lamediay
S? es la varianza;

Si la muestra estudiada tiene reparticibn aleatoria, lo cual corresponde a una

distribucion de Poisson, entonces ID serd igual a 1; la significancia de ID se somete a

prueba comparando con la distribucion teérica de ji-cuadrado (), siendo igual a:
X?=ID(N-1)

Donde N es el numero de individuos del area de estudio, segun la prueba de ji-
cuadrado con un grado de significancia de probabilidad de 0,05 si el valor calculado
para X? se encuentra entre los valores criticos tabulados para ji-cuadrado (0,975 y
0,025) la dispersion es aleatoria, si el valor calculado es mayor al tabulado la

distribucion es agrupada y si es menor la distribucién es uniforme.

Otro indice es el de Green (Gl) donde GI=IC/(N-1), donde n es el numero de
individuos en la parcela; cuando Gl tiende a O indica que la distribucion de los
individuos en la parcela es aleatoria y cuando es igual a 1 este indica un maximo de

agrupamiento (Ludwig y Reynolds. 1988).

El indice de Morisita estd relacionado con el indice de agregaciéon. Es la
probabilidad de que dos puntos elegidos al azar entre toda la poblacion se encuentren
en el mismo cuadrante. Cuando mayor es el valor de IM, mas agrupada es la

distribucion.

En el caso de patrones uniformes o regulares, la probabilidad de encontrar un
punto en las inmediaciones de otro es menor de la que tendria un patron aleatorio
mientras que en los patrones agrupados la probabilidad es mayor. El estimador mas

popular de las propiedades de segundo orden es la funcion K de Ripley (De la Cruz
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2006). Al igual que otras herramientas para el analisis de la estructura espacial, esta
ecuacion se basa en la hipétesis nula de que el patron de puntos presenta una
distribucion aleatoria. El rechazo de esta hipotesis implica que las especies estudiadas
no tienen una distribucion aleatoria (Said. 2001).

La funcion K se define como
K(r) = A1 [n°® medio de individuos en un radio r alrededor de cualquier individuo]

siendo A la densidad de individuos (n° de individuos por unidad
de area). Con frecuencia se define la funcién K diciendo que A K(r) es el nimero medio
de individuos dentro de un circulo de radio r alrededor de un individuo 'tipico’ del patréon
(sin contar dicho individuo central). Por lo tanto, K(r) describe las caracteristicas del
proceso de puntos a muchas escalas (tantas como diferentes r consideremos). La

forma més sencilla de estimar A y K(r) seria:

>
I
> =Z

N N
11
K(I‘) = XNZZ I(dl] < T')
i=1

j=1
donde:
N es el nimero de puntos del patron,
A la superficie del area de estudio y
| (dij <r) la funcién indicadora,

que toma el valor de 1 si la distancia entre los puntos iy j es menor que r, y O en el
caso contrario (Rosenberg y Anderson. 2011; De la Cruz. 2006; Rozas y Camarero.
2005; Northa y Greenberg. 1998; Barot et al. 1999).

La funcién K(r) refleja el tipo, escala e intensidad del patron espacial que presenta
una serie de puntos mediante el computo del numero de puntos vecinos que se

encuentran dentro de un circulo de radio d centrado en cada uno de los puntos. El
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estadistico fue calculado cada 1cm y para un valor maximo de r igual a 10% de la

escala, analizando a todas las parcelas del muestreo (Haase. 1995).

La distribucion espacial aleatoria fue generada mediante la simulacion de las
coordenadas correspondientes a series aleatorias de puntos del mismo tamafio que
cada una de las series analizadas. El analisis univariable de 99 simulaciones permitié
obtener intervalos de confianza del 95% a partir de los valores maximo y minimo de K
(d) para cada valor de d. Para las distribuciones aleatorias la curva K(r) se mantiene
dentro del intervalo de confianza del 95% asi construido.

Las medidas de este tipo son muy susceptibles a los efectos de borde, esto ocurre
cuando uno de los puntos queda muy cerca o en el borde de la parcela, teniendo que
estimar el nimero de individuos que pudieron quedar dentro del circulo de radio r. Hay
varias posibles correcciones para los efectos del borde, el toroide, la estimacion, el uso
de una banda de seguridad dentro de la parcela (Getis. 1984; Gignoux et al. 1999;
Haase. 1995); en este estudio se empled la correccion de borde: Superficie de la
circunferencia, en la cual se estima el numero de individuos que se pueden encontrar
en la porciobn de la circunferencia que queda fuera de la parcela (Rosenberg y
Anderson. 2011).

Los resultados obtenidos fueron transformados en la funcién L (d) =d-[K (d)/m]*?
para matrices de dos dimensiones. La interpretacion de los resultados se realizd
representando graficamente L (d)-d contra d. Esta transformacién ajusta la hipotesis
nula al valor cero y estabiliza la varianza, facilitando la interpretacién de los resultados.
Si la funcion empirica es igual a cero o se encuentra entre los limites de confianza
entonces tiene una distribucion aleatoria, si es significativamente mayor que cero
existe regularidad, si es significativamente menor que cero hay agregacion (Haase.

1995; Szwagrzyk y Czerwczak. 1993 y Rosenberg y Anderson. 2011).

Por otra parte, el analisis de la estructura espacial de una poblacion se hace bajo la
asuncion de estacionaridad (es decir, que este no cambia en su intensidad en el area
de estudio a lo largo de gradientes) (De la Cruz Rot. 2006). Este aspecto debe tomarse

en cuenta en la interpretacién de los resultados de la K de Ripley en este estudio, ya
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gue la agregacion de puntos pudiera ser en parte el resultado de los cambios en
densidad de las especies desde la mata hacia la sabana y no reflejar una agregacion
espacial local entre individuos a la escala que estos interactian entre si (individuo a

individuo, a escala de menos de 1 m) (Luis Daniel Llambi, comunicacién personal).

Para realizar este analisis se emple6é el programa PASSAGE (Rosenberg y
Anderson. 2011) de licencia libre recomendado por Rozas y Camarero. (2005) y

Camarero y Rozas. (2006).

Relacion entre individuos adultos y especies lefiosas a su alrededor.

Para estimar la relacién entre los individuos juveniles de especies lefiosas y los
individuos adultos dispersos en la sabana, se estudiaron 30 é&rboles de sabana
estableciendo una parcela circular cuyo centro es el arbol; la parcela tiene un diametro
de 8 metros; en ésta se contd el niumero de individuos dentro de cada parcela circular
para determinar la media y la varianza de estos. Luego se escogieron 30 parcelas al
azar del mismo tamafio en la sabana, en las cuales no existian arboles adultos y se

realizd el mismo procedimiento (Fig. 9).

Los resultados fueron analizados mediante el empleo del test de Kruskal-Wallis.
Otros métodos que se emplearon fueron: el test de la mediana y el test de la media. De
existir relaciones positivas, se esperaria que la densidad de individuos sea mayor bajo

la cobertura de los arboles adultos que en el pastizal.

Figura 9: Diagrama de muestreo de arboles aislados de sabana vs sabana, El punto en el centro de los circulos
representa un arbol adulto.
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Caracterizacién microclimética y de las condiciones nutricionales en el gradiente
borde de mata - sabana.

Para la caracterizacion microclimatica de los sitios de estudio (borde de mata y
sabana) se emplearon dos estaciones microclimaticas (HOBO — Onset Corp.) (Fig. 10).
Las estaciones microcliméticas se distribuyeron en diferentes situaciones: borde mata;
y sabana. Cada estacion registro los siguientes datos: densidad de flujo de fotones
fotosintético (DFFF; 1 sensor colocado a 1,5 m sobre el nivel del suelo); temperatura
del suelo superficial (1 sensor protegido de la radiacion directa). Las mediciones se
realizaron desde la 6:00 a las 18:00 horas durante nueve dias de la época lluviosa en
los meses de octubre 2007 (tres dias;72 horas); noviembre 2007 (tres dias;72 horas) y
junio 2008 (tres dias;72 horas), y durante tres dias (72 horas) de la estacién seca
(marzo 2008).

Figura 10: Estaciones microcliméaticas (HOBO — Onset Corp.) empleadas para la caracterizacion de las condiciones
microclimaticas en el gradiente mata sabana.

Para la caracterizacion del estatus nutricional de los suelos se seleccionaron tres
matas en las cuales se realizaron los censos de arboles; se tomaron 6 muestras de
suelo de 0 — 15 cm de profundidad; 3 muestras de 0-5m y 3 muestras de 10-15m desde
el borde de la mata (Fig. 11); se obtuvieron muestras compuestas para cada distancia
desde el borde para las tres matas. Se caracterizé las condiciones fisico — quimicas del

suelo: textura, estructura, pH, concentracién de Al **, contenido de materia organica, %
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de saturacion de bases, capacidad de intercambio catidnico, profundidad del suelo
(Laboratorio de Suelos de la Facultad de Ciencias Forestales y Ambientales de la

Universidad de Los Andes).

Figura 11: Diagrama ilustrativo de la toma de muestras de suelo en la parcela del muestreo.

Estudio ecofisiolégicos de especies lefiosas seleccionadas.

Mediante un muestreo preliminar fueron seleccionadas dos especies, Curatella
americana (siempreverde) y Cochlospermum vitifolium (decidua) para ser comparadas
en términos de sus patrones de intercambio de gases y relaciones hidricas. Ambas
especies son dominantes en el estrato abierto de la sabana y en las matas

respectivamente.

Curatella americana (Dilleniaceae) (Fig. 12) es un arbol siempreverde de 4 a 6 m
de alto, con ramas escamosas con numerosos nudos y entrenudos cortos. Las hojas
son alternas, el haz y el envés foliar son asperos al tacto, la nerviaciébn es prominente
por el envés, la lamina foliar es oblonga, el apice redondeado, la base es angosta o
truncada, de 6 a 16 cm. de longitud y de 2 a 8 cm. de ancho, con borde aserrado. Las
inflorescencias son en racimos caulinares, de 2 a 3 cm pedicelados, con 7 a 14 flores.
Los frutos cuando estan inmaduros son globosos e hispidos. Su distribucion geografica
incluye a Cuba, México, Honduras, Belice, Nicaragua, Costa Rica, Panama,
Guatemala, El Salvador, Guayana Francesa, Surninam, Guyana, Trinidad, Venezuela,
Colombia, Pera, Brasil y Bolivia. Esta especie estd adaptada al fuego, a las altas

temperaturas y a condiciones de suelo seco. Es uno de los primeros colonizadores
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después del fuego (Schnee. 1984). En el area de la sabana abierta de Roraima al norte
de la Amazonia Brasilefia, se reporta que el pico de floracion es entre los meses de
noviembre y diciembre, pudiéndose alargar de octubre a febrero dependiendo de las

condiciones climaticas Barbosa et al. (2003).

Figura 12: Curatella americana, izquierda individuos adultos y derecha rebrote de juvenil después de la quema.

Cochlospermum vitifolium (Cochlospermaceae) (Fig. 13) es un arbol caducifolio, de
3 a 12 m (hasta 17 m) de altura con un diametro a la altura del pecho de hasta 70 cm,
copa redondeada y abierta, hojas alternas de 10 a 30 cm de ancho, acorazonadas en
la base, profunda y palmadamente 5-lobulada, l6bulos acuminados, crenado-
aserrados, glabros en el haz, puberulentos en el envés; tronco derecho, ramas
ascendentes, bastante gruesas y de apariencia desgarbada; corteza externa lisa a
someramente fisurada en los arboles viejos, se desprende en pedazos largos y
pequefios, brillante cuando joven, gris plomiza, a veces con lenticelas longitudinales
grandes; inflorescencias en racimos o paniculas pubescentes, creciendo en las axilas
superiores o terminales y midiendo hasta 15 cm de largo y 45 cm de ancho. Su
distribucion geogréfica varia desde México hasta Sudamérica; se le encuentra en los
tropicos del continente americano desde el occidente de México, a lo largo de
Centroamérica, y en el norte de América del Sur, hasta Ecuador, Peru, Bolivia, Brasil,
las Guyanas y Trinidad. Prospera en climas secos, se desarrolla en suelos de tipo:
arcilloso, moreno-seco y roca caliza (Schnee. 1984). Para los bosques pioneros en
Costa Rica se encuentra que la produccién de hojas ocurre continuamente durante la

estacion lluviosa, mientras que su caida se inici6 en ausencia de cambios en el
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contenido de agua del suelo. La reproduccion ocurrié durante la sequia, y la brotacion

ocurrid antes del inicio de las lluvias (Fallas-Cedefio et al. 2009).

Figura 13: Cochlospermum vitifolium, izquierda rebrote de adulto quemado y derecha juveniles.

Medicién del intercambio de gases.

Durante la época lluviosa se realizaron, para individuos juveniles de ambas
especies, 6 cursos diarios (Dos cursos en octubre de 2007, dos cursos en noviembre
de 2007 y dos cursos en junio de 2008) de intercambio de gases y potenciales hidricos
a intervalos regulares desde la madrugada hasta el atardecer (6:00 — 18:30), asi como
de variables microcliméaticas (temperatura foliar, temperatura del aire y HR %).
Ilgualmente, para tener como un pardmetro de referencia durante la época lluviosa se
realizaron dos cursos diarios de estas variables en individuos adultos de ambas
especies. En la estacidn seca, solo se pudo hacer mediciones en los juveniles de C.
americana (3 cursos diarios en marzo de 2008), ya que no se encontraron plantas
juveniles de C. vitifolium. como pardmetro comparativo se midié el intercambio de
gases para individuos adultos de estas especies. Para las mediciones de asimilacion
de CO; (A), transpiracion (E), conductancia estomatica (Gs) y densidad de flujo de
fotones fotosintético (DFFF), se utilizd un sistema portatil de intercambio de gases,
operado en modo abierto (ADC LCA-4, Hoddesdon, UK), consistente en una camara

foliar, una unidad abastecedora de aire y un analizador de gases infrarrojo. Las
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mediciones se realizaron en individuos juveniles de ambas especies de recién
establecimiento (< 1 afo). Este caracter en el caso de C. americana. se verifico
escarbando alrededor de cada planta dejando expuesto el sistema radicular; de este
modo se comprobd su origen (rebrote interconectado a la raiz de un adulto o plantula
individual), viendo el nimeros de hojas, presencia de verticilos de cicatrices foliares;
profundidad estimada de la raiz a través de los cambios del grosor con la longitud. Los
individuos medidos de C. americana se encontraban en la sabana y bajo arboles
aislados con un dosel muy abierto. En el caso de C. vitifolium, los individuos fueron
marcados a comienzos de la época lluviosa en el mes de julio; estos eran de recién
germinacion ya que todavia poseian adheridos los cotiledones. Para el momento en el
qgue se realizaron las mediciones ecofisiolégicas (octubre — noviembre 2007) tenian
entre 6 y 7 meses. Los individuos medidos de C. vitifolium se encontraban en el borde
de una mata y bajo arboles aislados con un dosel muy abierto. Se utilizaron 5

individuos (n=5) por especie, una hoja por individuo, 3-5 registros por hoja.

Para C. americana se construyeron estacionalmente curvas de respuesta de la
fotosintesis a la luz, con los datos obtenidos en el campo para estudiar el efecto de la
sequia sobre: la eficiencia cuantica, tasa maxima de fotosintesis a luz saturante, punto
de compensacion. En el caso de C. vitifolium solo se hicieron en la época lluviosa ya

gue para la época seca después de la quema no se encontraron individuos juveniles.

Ecuaciones empleadas para los calculos del intercambio de gases (manual del
LCA-4, ADC):

e Conversion de flujos molares a flujos volumétricos:
El LCA-4 mide los flujos de aire utilizando flujimetros de masa, teniendo que los

flujos medidos son flujos molares.
V=U* Vinao* (273 + Ter) / 293 * p * 60 (unidades: ml min™); donde:
V: flujo volumétrico de aire
Vm2o: volumen de 1 mol de aire a 20 °C y 1 bar (m®)

Tch: temperatura de la camara foliar (°C)
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p: presion ambiental (bar)

e Flujo molar de aire por m? de superficie foliar:
Us=u/ area,;

dénde: u: flujo molar de aire (mol s™)
area: area foliar proyectada (m?)

e Tasa de transpiracion:
E=us * AW

donde: AW: diferencia de concentracion de vapor de agua (vapor de agua que
entra y sale de la camara; mol mol-1) (efecto de dilucibn por transpiracion,

corregido)
us: flujo molar de aire hacia dentro de la camara por m? de area foliar (mol m? s™)

e Resistencia estomatica al vapor de agua:
= (Whoja - Wan) / (AW * Us) -Ip

dénde: Whja: concentracion de vapor de agua a saturacion a la temperatura de la

hoja (mol mol™); Wheja= e/ p
es. presion de vapor a saturacion a la temperatura de la camara foliar (mbar)
p: presion atmosférica (mbar)

AW: diferencia de concentracién de vapor de agua a través de la camara foliar

(mol mol™)
Wan: concentracion de vapor del vapor de agua que sale de la camara (mol mol™)
I'o: resistencia en capa limite al vapor de agua (m? s mol™)
us: flujo molar de aire por m? de érea foliar (mol m? s™)

e Conductancia estomética al vapor de agua:
gs= 1/r1s (mol m?s™)
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doénde: rs resistencia estomatica al vapor de agua (m? s™* mol™)

e Tasa fotosintética (tasa de intercambio de CO, en la camara foliar):
A = us* AC (umol m?s™)

donde: AC diferencia en la concentracion de CO, a través de la camara (umol

mol™)
us: flujo molar de aire por m? de &rea foliar (mol m? s™)

e Concentracién de CO; en la cavidad sub-estomatica (C):
Ci= [((ge— E/2) C’an) — A]/ (gt E/2) (umol mol™)

donde: gc= 1/ (1,6rs+ 1,371p)

C’an: Flujo de CO, hacia afuera de la camara (umol mol™) (efecto de dilucién

corregido)
E: tasa de transpiracién (mol m? s™)
A: tasa fotosintética de intercambio de CO; (umol mol™)
I'b: resistencia en capa limite al vapor de agua (m?s™ mol™)
s resistencia estomatica al vapor de agua (m?s™ mol™)
Condiciones Microclimaticas
Temperatura aire.

Se utilizaron termopares construidos con dos metales diferentes (tipo “T”,
Cobre-Constantan), formando dos uniones, las cuales al estar a diferente temperatura
generan un pequefio diferencial eléctrico que es proporcional al diferencial de
temperatura que puede ser medido con la ayuda de un termémetro digital (OMEGA,
USA, mod. HH23). Se realizaron mediciones de la temperatura del aire bajo las hojas

de tres individuos por especie, paralelas a las mediciones de intercambio de gases.
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Humedad relativa.

Para su medicion se utilizd un higrometro - termémetro digital (OMEGA, USA, mod.
RH-200 °F) de lectura directa con una precision de 1 % de humedad relativa, se

tomaron mediciones para las especies estudiadas cada 2 horas de 6:00 am a 6:00pm.

Se calculo la diferencia de presion de vapor hoja-aire (DPV), utilizando la
temperatura del aire y la temperatura foliar (se colocaron 3 termo pares foliares en tres

plantas diferentes).

El DPV es la diferencia entre la presién de saturacién a la temperatura de la hoja 'y
la presion de vapor ambiental, se calculé6 mediante la humedad relativa del ambiente y
tablas de presion de vapor de saturacion (Pearcy et al. 1989), utilizando la siguiente

ecuacion:
DPV = ph — (pa * HR/100)
Donde:
ph = presion de vapor de saturacion a la temperatura de la hoja (KPa)
pa = presion de vapor de saturacion a la temperatura ambiente (KPa)
HR = Humedad relativa (%).

Area foliar y area foliar especifica.

Para estos parametros se colecté material vegetal de individuos juveniles de ambas
especies con la misma distribucién espacial y tamafio que los medidos en el
intercambio de gases. Las muestras fueron recolectadas al final de las mediciones de
intercambio de gases al atardecer, colocadas en bolsas plasticas con papel absorbente
humedecido, y conservadas en una cava refrigerada, hasta el momento que se
midieron en el laboratorio en un periodo que no excedio las 24 horas. El area foliar fue
medida en 20 hojas, mediante su digitalizaciébn con el programa Irfanview, con la
utilizacion de un Scanner Canon LiDe 20, a 600 dpi de resolucién, y posteriormente

analizadas con el Software ImageJ de codigo abierto. Finalmente este material fue
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llevado a la estufa por 72 horas a 60 °C para obtener el respectivo peso seco. El area
foliar especifica se determiné dividiendo el area foliar de cada muestra entre su peso

SeCO.

Medicién del potencial hidrico foliar.

La condicion hidrica de la planta se evalu6 midiendo la tension del agua en el
xilema, la cual es aproximadamente igual al potencial hidrico foliar (W) (Taiz y Zeiger.
1991), utilizando una bomba de presion (PMS mod. 600, Corwallis, Oregon, E.U.A.). En
cada curso diario se midi6 el potencial hidrico foliar en tres plantas, comenzando entre
las 6:00 y 6:30 am (potencial antes del amanecer), al mediodia (potencial minimo) y en
la tarde, entre las 17:30 y 18:30 hrs, al final de las mediciones de intercambio de gases.
Debido a que el estudio estuvo enfocado en individuos juveniles se midio el potencial
hidrico utilizando plantas juveniles completas (porcidon aérea de 3 individuos por

medida). En los adultos, se midié en hojas completamente expandidas de 5 individuos.

Curvas presion volumen.

Los componentes osmoticos del potencial hidrico foliar se evaluaron en la época
hameda para individuos de ambas especies y en la época seca, solo para individuos de
Curatella americana. Estas curvas se realizaron con una bomba de presion, siguiendo
el método sugerido por Tyree y Hammel (1972). En el campo se tomaron 15 individuos
(con la misma distribucion espacial y tamafio que los medidos en el intercambio de
gases) juveniles completos (parte aérea y parte subterranea) por especie de Curatella
americana y Cochlospermum vitifolium, las cuales se introdujeron inmediatamente en
un recipiente con agua, luego de esto se cortaron nuevamente dentro del mismo para
evitar la entrada de burbujas de aire en el xilema. Las muestras fueron cubiertas con
bolsas plasticas para evitar la pérdida de agua por transpiracion, luego se trasladaron
al laboratorio donde se mantuvieron por un periodo no mayor a 12 horas en la
oscuridad para permitir la completa saturacién de las hojas, después de lo cual se

aplico el siguiente procedimiento:

Saturadas las muestras, se realizaron cortes dentro del agua, se inserté la muestra

dentro en un tapon de goma y se introdujo en la bomba de presion, inmediatamente se
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pesaron para obtener el peso de saturacion, y se obtuvo el potencial hidrico foliar;
luego de despresurizar lentamente la camara para evitar dafios en el tejido foliar, se
colocé la muestra al aire libre para que transpiraran, luego de un tiempo se repiti6 el
proceso de pesado y obtencion del potencial hidrico de forma continua, finalmente se

obtuvo el peso seco de la muestra secandola a 60 °C hasta tener un peso constante.

Con los datos obtenidos para cada especie se construyeron las curvas de presion —
volumen, en donde se analizé la relacion entre el inverso de potencial hidrico foliar

(1/PHf) y el volumen extraido (Ve) de agua a un potencial hidrico dado.

Las curvas presion - volumen presentan dos fases, una exponencial negativa, en la
gue se produce una disminucion fuerte del potencial hidrico dado principalmente por
potencial de turgor con pequefias pérdidas de agua, y una fase lineal donde la muestra
pierde una gran cantidad de agua a pequefias disminuciones del potencial hidrico total,

correspondiente al potencial osmatico.

Haciendo un ajuste de la fase lineal a la ecuacion de una recta de la forma 1/PHf
=a + b (Ve), se calcul6 el potencial osmaético de saturacion cuando Ve = 0. El potencial
osmoético en el punto de pérdida de turgor, fue estimado seleccionando el valor de Ve
correspondiente al punto donde la curva se hace lineal. Este valor de volumen extraido
en el punto de pérdida de turgor, se introduce en la ecuacion de regresion, para

determinar el valor de Presion osmatico en el punto de pérdida de turgor.

El contenido relativo de agua y de agua osmatica retenida en el punto de pérdida

de turgor, respectivamente, se calcul6 con las siguientes formulas:
CRA® = (V¢ - Vepr) / Vi * 100
Agua® = Vept / Vo * 100
Donde:

Vi = Volumen total de agua de la muestra

Vept = Volumen extraido en el punto de pérdida de turgor.
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V, = Volumen de agua simplasmica.
Las curvas se realizaron mediante el programa desarrollado por Dulhoste. (2010).

Contenido de nitrégeno foliar.

Para hacer las determinaciones del peso foliar especifico y el contenido de
nitrégeno foliar, se tomaron estacionalmente muestras (10 hojas por especie) de
material foliar de individuos juveniles con la misma distribucién espacial y tamafio que
los medidos en el intercambio de gases en el caso de C. americana. Para C. vitifolium
solo se hicieron mediciones para la época lluviosa. Las determinaciones de nitrdgeno
total en las hojas se realizaron a través del método micro Kjeldahl, de digestion acida,
destilacién y titulacion con HCL 0,01 N (Mdller. 1961). Los contenidos se expresaron en

mg de N total / g de peso seco de muestra.

Anadlisis Estadistico de los datos Ecofisiolégicos:

Se aplicaron pruebas no paramétricas de andlisis de la varianza (Kruskal-Wallis).
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Resultados

Especies lefiosas encontradas en el gradiente borde de mata — sabana

La tabla 1 muestra las especies encontradas en los censos realizados. EI mayor
namero de especies registradas proviene de los censos de parcelas rectangulares
alrededor de las matas, con un total de 14 especies, seguido de los censos en parcelas
circulares alrededor de los arboles en la sabana abierta con un total de 9 especies y
por ultimo con 4 especies encontrados en los censos de parcelas circulares en la

sabana.

Tabla 1: Especies encontradas en la totalidad de los muestreos realizados

Especies en parcelas Especies bajo arboles : .
alrededor de las matas solitarios Especies en sabana Abreviatura

Allophylus occidentalis All occ
Bauhinia benthamiana Bau ben
Bowdichia virgilioides Bowdichia virgilioides Bowdichia virgilioides Bow vir
Byrsonima crassifolia Byrsonima crassifolia Byrsonima crassifolia Byr cra
Casearia sylvestris Casearia sylvestris Cas syl
Cassia moschata Cas mos
Cochlospermum vitifolium | Cochlospermum vitifolium Coc vit
Copaifera officinalis Cop off
Cordia aff. C. hirta Cordia aff. C. hirta Cor hir
Curatella Americana Curatella americana Curatella americana Cur ame
Erythroxylon orinocense Erythroxylon orinocense | Erythroxylon orinocense | Ery ori
Genipa caruto Genipa caruto Gen car
Godmania macrocarpa Godmania macrocarpa God mac
Jacaranda obtusifolia Jac obt

Las especies encontradas estan divididas fenol6gicamente en 9 siempreverdes y

5 deciduas. Aristeguieta. (1966) describe estas especies de la siguiente manera:
Allophylus occidentalis (Sapindaceae): arbolito siempreverde de unos 4 m de alto
comun en las matas; Bauhinia benthamiana (Caesalpiniaceae): arbol siempreverde con
tronco no bien diferenciado de unos 4 m de alto comun en las matas; Bowdichia
virgilioides (Papillionaceae): arbol siempreverde hasta de 8 m de alto muy comun en el
medio de la sabana y alrededor de las matas; Byrsonima crassifolia (Malpighiaceae):
arbol siempreverde de 4 a 6 m de alto comdn en la sabana y alrededor de las matas;

Casearia sylvestris (Flacourtiaceae): arbusto hasta arbol siempreverde pequefio que
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crece alrededor de las matas e invasor de la sabana normal; Cassia moschata
(Caesalpiniaceae): arbol deciduo de 10 a 14 m de alto comun en las matas; Copaifera
officinalis (Caesalpiniaceae): arbol siempreverde de 15 o mas m de alto comudn en las
matas; Cordia aff. C. hirta (Boraginaceae): arbol siempreverde de 2 o0 mas m de alto
comun alrededor de las matas; Erythroxylon orinocense (Erythroxylaceae): arbol
pequefio siempreverde comun en las matas; Genipa caruto (Rubiaceae): arbol deciduo
de 8 a 12 m de alto comun en las matas; Godmania macrocarpa (Bignoniaceae): arbol
deciduo de 6 a 8 m de alto comun en las matas; Jacaranda obtusifolia (Bignoniaceae):

arbol deciduo de unos 6 m de alto coman en las matas grandes de la estacion.

Densidad y distribucién de arboles y gramineas en el gradiente borde de mata —

sabana.

100 =

- ” -
80 -="
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40 / — | Ogaritmica
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20 = = |ogaritmica
\ (Gramineas)
0
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Figura 14: Distribucion esperada de especies lefiosas y gramineas en el gradiente mata sabana.

La Fig. 14, muestra la tendencia esperada de variacion de la densidad relativa
de especies arbdéreas (linea continua) y de la cobertura de gramineas (linea
discontinua), es decir, que el numero de individuos de especies arbdéreas disminuyan, y
gue la cobertura de las gramineas aumente a medida que nos alejamos del borde de la
mata o entramos a la sabana. En general, encontramos que las matas estudiadas que
se cumplen las predicciones de este modelo (Figura 15; Anexo B). Este

comportamiento se vio afectado por la aparicion de arboles aislados, el afloramiento de
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suelos rocosos o la presencia de hormigueros; otro factor que afectd este tipo de
distribucion, es el tipo de graminea encontrada, ya que en los datos de campo se pudo
apreciar que Hyparrhenia rufa (graminea africana invasora) manifiesta un
comportamiento diferente al de otras gramineas, caracterizado por elevadas coberturas
a lo largo de toda la parcela, incluso en el borde de la mata. Los arboles aislados, por lo
general, provocan un aumento o pico en la linea de tendencia por un incremento en el
namero de &rboles; los suelos mas rocosos, asi como la presencia de hormigueros,
provocan una drastica disminucion en la densidad de especies lefiosas como en la
cobertura de gramineas y la presencia de Hyparrhenia rufa ocasiona un incremento en
la cobertura de gramineas a lo largo de toda la parcela. En la figura 15 se describe
coémo es este patron de distribucion en una mata representativa (mata A) a lo largo de
las transectas orientadas cardinalmente desde el borde de la mata hacia la sabana.
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Figura 15: Cobertura de especies lefiosa calculada a partir del nimero maximo de individuos encontrados en la parcela y gramineas a lo largo
del gradiente mata sabana para las cuatro orientaciones (NE, SE, SO y NO) de la mata A, donde se indica la linea de tendencia logaritmica y
los valores de R. las flechas indican la presencia de individuos adultos.
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En esta mata (mata A) la densidad de especies lefiosas tiene diferentes
comportamientos. En las orientaciones SO, NE y SE, se observa una disminucién
progresiva de la densidad con algunos incrementos a lo largo de la parcela los
cuales corresponden a arboles adultos en cuyas inmediaciones se registra un
mayor numero de juveniles de diferentes especies. La parcela con orientacion NO
no registré un aumento de la densidad de especies lefiosas. Cabe destacar que en
esta parcela se encuentra un afloramiento considerable de coraza lateritica con la
presencia de algunas especies siempreverdes como Curatella americana, la cual
provoca un pico en la grafica ya que en sus inmediaciones se observa un
incremento de juveniles.

En relacion a la cobertura de gramineas en las parcelas con orientaciones
SO, NO y NE, se puede observar un aumento de estas a medida que nos
alejamos de la mata. En la parcela SE no se puede observar este incremento
posiblemente porque la graminea predominante en la parcela es Hyparrhenia rufa;
especie que tiende a aumentar su cobertura en los bordes de matas.

La tabla 2 resume los resultados obtenidos para los muestreos realizados
para todas las parcelas con el fin de determinar si existen diferencias en la
abundancia de individuos entre las matas, entre las orientaciones de una mata,
entre todas las orientaciones y entre todas las parcelas, como se plantea en los

objetivos.

Tabla 2: Promedio de las abundancias de especies lefiosas obtenidas para todas las subparcelas en
las 6 matas del estudio, indicando las diferencias estadisticamente significativas encontradas para
cada caso propuesto + Error estandar (ES).

Orientacién NE SE SO NO Media por
Mata

Mata A 2,07+0,42 [507+128 [3,87+0,95 [2,47+069 |3,37 +0,84
Mata B 0,93+048 [2,80+1,43 [047+0,22 [0,73+041 [1,23+0,64°
Mata C 2,20+0,78 [1,73+045 [2,07+0,97 [153+051 |1,88+0,68"°
Mata D 4,40 +1,56° |1,73+0,46° (0,27 +0,16' |1,87+0,50° [2,07+0,67°°¢
Mata E 513+1,68 |3,73+1,49 |2,67+0,84 |3,80+0,93 [3,83+1,24%P
Mata F 2,87 +0,61 [4,80+066 |3,27+0,78 [4,00+1,01 |[3,73+0,77°
('\)/'r‘ifr']?a‘é?gn 293+0,92 [3,31+0,96 |2,10+0,65 [2,93+0,68

Exponentes con letra diferente (a, b, c) indican diferencias significativas (P<0,05; Prueba Kruskal-Wallis) entre matas.
Exponentes con letra diferente (e, f) indican diferencias significativas (P<0,05; Prueba Kruskal-Wallis) entre parcelas por
mata.
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De acuerdo al andlisis estadistico realizado a estos resultados se tiene que
las matas se pueden dividir en tres grupos homogéneos, dentro de los cuales no
existen diferencias significativas entre sus medias. Estos grupos conformados por
las matas A-E-F, C-D-E y B-C-D, reflejan que existen diferencias entre algunas de
las matas. En cuanto a la media por orientacion no se encontraron diferencias
significativas entre si, sin embargo para la mata D se encuentra diferencias

significativas entre las orientaciones NE y SO parcelas con orientacion opuesta.

También se realiz6 el analisis estadistico que refleja las relaciones entre
todas las parcela, encontrando que la gran mayoria de las parcelas son
homogéneas entre si. Estos resultados no fueron integrados a la tabla 2.

La figura 16 muestra como es la abundancia de individuos siempre verdes y
deciduos a medida que nos alejamos de la mata (promedios de las abundancias
por subparcela (4 parcelas divididas en 15 subparcelas de 1 x 5 m para las seis
matas), discriminadas por distancias desde el borde de la mata (0-5 m; 5-10 m;
10-15 m) para los dos grupos fenologicos (siempreverdes y deciduas) por
separado; en esta grafica se puede observar que hay un mayor numero de
especies deciduas en la proximidad a la mata en comparacién con las
siempreverdes; de los 5 metros en adelante hay una caida abrupta en el nUmero
de deciduas mientras que las siempreverdes disminuyen su nimero de manera

gradual.
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/" Siempre Verdes

Abundancia (# de individuos)

/' Deciduas
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10-15

Distancia del borde de la mata (m)

Figura 16: Variacion de la abundancia de especies lefiosas a medida que nos alejamos del borde de la mata.

En la tabla 3 se exponen los valores de abundancia para las plantulas de
especies siempreverdes y deciduas junto con su estadistico, encontrando que
para la siempre verdes existe un continuo de densidades a las tres distancias
consideradas, es decir la densidad promedio entre 0 y 5 metros no es
estadisticamente diferente de la densidad promedio entre 5 y 10 metros, pero esta
ltima a su vez no es estadisticamente diferente de la densidad estimada entre 10
y 15 metros; en cambio, para las plantulas de arboles deciduos, la densidad
estimada en el intervalo de 0 a 5 metros es estadisticamente diferente de las
densidades entre 5 y 10 metros y entre 10 y 15 metros, que no son diferentes

entre si.

Tabla 3: Abundancia de arboles + error estandar a medida que nos alejamos de la mata

Distancia Abundancia
de la Mata | Siempreverdes Deciduos
0-5m 10,71 +2,16 ¢ 12,71 +255%2

5—-10m 7.42 +217%P 3,25 +1,14°
10-15m [3,67+0,77° 2,54 + 0,84

Exponentes con letra diferente (a, b) indican diferencias significativas (P<0,05; Prueba Kruskal-Wallis), entre
distancia de la mata para cada estrategia fenoldgica.




Distribucion espacial de los individuos en las parcelas.
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En la tabla 4 se muestran los indices de dispersion, y su significacion

estadistica. Se puede observar que la mayoria de las parcelas tienen una

dispersion agrupada. En las figuras 17, 18, 19 y 20 se presentan los ejemplos para

cada tipo de distribucion.

Tabla 4: indices de dispersion calculados para todos los individuos de la s especies encontradas en
las parcelas, donde P es la probabilidad de tener distribucion agregada en las parcelas, ID es el
indice de dispersién varianza/media, Gl es el indice de Green, IM es el indice de Morisitas y K-S

kolmogorov smirnov para un F tabulado de 1,67.

Valores criticos
de X’ para (n-1)

indices de Dispersion

Nombre

de |, de | Media[varianza| P x> o975 | 0025 | b | Gl | M | k-s |Dispersion
parcela ndividuos
A (NE) 36 2,07 250| 0,861 42,26| 20,57| 53,20| 1,21|0,01| 1,21| 027 |Aleatoria
A (SE) 78 5,07 23,07 | <0,0001 | 350,55 103,16 | 455| 0,05| 4,55| 035 |Agrupada
A (SO) 58 3,87 12,70 | <0,0001 | 187,15 79,75| 3,28| 0,04| 3,28| 029 |Agrupada
A (NO) 37 2,47 6,70 | <0,0001| 97,71 54,47| 2,71] 0,05| 2,71| 018 |Aleatoria
B (NE) 14 0,93 3,21 <0,0001 44,70 24,74 | 3,44|0,19]| 3,44| 044 | Agrupada
B (SE) 42 2,80 28,74 | <0,0001 | 420,88 60,56 | 10,27 | 0,23|10,27| 0.63 | Agrupada
B (SO) 7 0,47 0,70| 0,1770 8,94 124 14,45| 1,49| 0,08| 1,49| -0.38 |Aleatoria
B (NO) 11 0,73 2,35| 0,0004| 32,08 20,48 | 3,21| 0,22] 3,21| 050 |Agrupada
C (NE) 33 2,20 8,60 | <0,0001| 125,09 49,48| 3,91| 0,09| 391| -044 | Agrupada
C (SE) 26 1,73 2,78| 0,0284| 40,11| 13,12| 40,65| 1,60| 0,02 1,60| 019 |Aleatoria
C (SO) 31 2,07 13,07 | <0,0001 | 189,68 46,98 | 6,32| 0,18| 6,32| 064 | Agrupada
C (NO) 23 1,53 3,70 0,0002| 53,02 36,78| 2,41 0,06| 2,41| 045 | Agrupada
D (NE) 66 4,40 33,97 | <0,0001 | 501,85 89,18| 7,72| 0,10| 7,72| 038 | Agrupada
D (SE) 25 1,73 2,92| 0,0190 40,48 39,36| 1,69 0,03| 1,69| 026 | Agrupada
D (SO) 4 0,27 0,35| 0,2654 3,96| 0,22 9,35| 1,32 0,11] 1,32| 053 |Aleatoria
D (NO) 28 1,87 3,55| 0,0031 51,38 43,19| 1,90| 0,03] 1,90| 016 |Aleatoria
E (NE) 76 5,03 39,41 <0,0001| 575,79 100,84| 7,68| 0,09| 7,68| 051 |Agrupada
E (SE) 56 3,73 31,21| <0,0001| 459,78 77,38| 8,36| 0,13 836| 053 | Agrupada
E (SO) 40 2,67 9,95 <0,0001| 326,03 58,12| 8,36| 0,19| 3,73| 022 | Agrupada
E (NO) 57 3,80 12,17 <0,0001| 179,37 78,57 | 3,20 0,04| 3,20 024 | Agrupada
F (NE) 42 2,87 5,27 | 0,0009 75,33 60,56 | 1,84| 0,02| 1,83| 016 |Aleatoria
F (SE) 71 4,80 6,17 | 0,0540 90,00 | 49,59 95,02 1,29]| 0,00| 1,29| 015 |Aleatoria
F (SO) 49 3,27 8,50 | <0,0001 | 124,83 69,02| 2,60| 0,03| 2,60| 931 |Agrupada
F (NO) 59 4,00 14,29 | <0,0001| 207,14 80,94| 3,57 0,04| 357| 020 |Agrupada
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La figura 17 muestra la distribucion espacial de especies lefiosas en la
parcela NE de la mata D, en la cual se puede observar que estas tienen una
distribucion altamente agrupada con un valor de P<0,0001, donde la mayoria de
los individuos se localizan en un rango de 4 a 9 metros de la mata con la

presencia de algunos individuos en su cercania.

Mata D Parcela NE

5 o L
4 . . :n. . b .-
3 ’ .
2 ® e '. oe
1 . ‘. .
O L]

0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15

Figura 17: Distribucion espacial agrupada de especies lefiosas en el gradiente mata sabana.

En cambio en la parcela SE de la mata D (Fig. 18) se puede notar que las
especies lefiosas tienen una distribucién no agrupada con un valor de P=0,0190 y
con un n = 25; es posible que con un nimero mayor de individuos su distribucion

cambie.
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Mata D Parcela SE
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Figura 18: Distribucion espacial no agrupada de especies lefiosas en el gradiente mata sabana.

La figura 19 muestra que las especies lefiosas de la parcela SO de la mata
F, tiene una distribucion agrupada con un P<0,0001, donde el mayor nimero de
individuos se encuentra en la cercania de la mata y su numero se reduce

gradualmente a medida que se extiende en la sabana.

Mata F Parcela SO
5
4_ ..l. . °
3— : L] ® o
2- L] L] ..
1'.. .- ® : 0 . e
0 T T T T T T T T T T T T T T
0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15

Figura 19: Distribucion espacial agrupada de especies lefiosas en el gradiente mata sabana.
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La figura 20 muestra que las especies lefiosas en la parcela SE de la mata

F presentan un distribucion aleatoria a lo largo de toda la parcela.

Mata F Parcela SE
5 = —
4 . ’
3 . ' o .
1 e - . i
0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14

15

Figura 20: Distribucion espacial no agrupada de especies lefiosas en el gradiente mata sabana.

Estos resultados aunque valiosos solo indican a groso modo que la distribucion

de las especies lefiosas en la mayoria de las parcelas obedece a una distribucion

agregada para una sola escala espacial. Debido a esto se emplea la funcién L-

Ripley’s la cual permitio realizar este analisis a diferentes escalas espaciales, sin

embargo Ripley es sensible a la estacionaridad de la distribucién, es decir, que el

proceso debe cumplirse en toda la parcela.

En la figura 21 y en las figuras 43 - 47 del anexo C, se muestran los limites de

confianza del 95% para una distribucion aleatoria, identificados por las lineas

punteadas, la linea roja es la representacion gréafica de la funcién L-Ripley’s, la

cual como se indica en la metodologia, refleja que a medida que ésta se hace

significativamente mayor a cero tiende a la regularidad, y si tiende a ser

significativamente menor a cero indica agregacion.
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Figura 21: Representacion grafica de la funcion univariante L-Ripley’s (—) vs distancia de r en cm, para la distribucién de especies lefiosas en cuatro parcelas
con diferentes orientaciones NE, SE, NO Y SO, alrededor de la mata A. Las lineas punteadas (—) representan los limites de confianza del 95% para una
distribucion aleatoria.
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Aunque, los rangos de distancia “r’ donde hay cambios en los patrones
espaciales de distribucién son muy variables de parcela en parcela, en general, la
funcion L-Ripley’s indica que también existen patrones agregados a una escala
mucha mas fina (en el rango pocos cm hasta 1,40 m). En la figura 21 se describe
como es el patron de distribucion dado por la funcion L-Ripley’s en una mata
representativa (mata A) a lo largo de las transectas orientadas cardinalmente
desde el borde de la mata hacia la sabana. Para esta mata se puede observar que
en la parcela NE los individuos presentan una distribucion aleatoria con algunos
picos que indican una tendencia a la agregacion a partir de los 35 cm de radio (r).
En la parcela SE, se puede observar que con distancia de r mayores a 15 la
distribucion de los individuos tiende a ser significativamente agrupado. La
parcela NO de la figura 21 refleja que los individuos en esta tienden a una
distribucion agrupada que se torna significativo a partir de un r de 45 cm. En la
parcela SO la distribucién de los individuos es aleatorio para distancias de r
menores a 30, tendiendo a la agregacion de manera significativa con r mayores a
60 cm. Para esta parcela se observa el problema de estacionaridad antes
sefalado, es decir, a escalas muy locales, la distribucién es aleatoria y va
aumentando hacia agregacion el indice e la medida en que la escala evaluada es

mas grande.

Relacion entre individuos adultos y especies lefiosas a su alrededor.

Los resultados obtenidos en la figura 22 muestran que con un esfuerzo de
muestreo de 25 individuos para la sabana y de 85 para los arboles aislados de
sabana se alcanzaba la saturacién de especies para la curva con un total de 4

especies para la sabana y 9 para los arboles aislados de sabana.
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Figura 22: Curvas de saturacion de especies para los censos en sabana y bajo arboles aislados de sabana.

En el anexo D: tabla 13. se pueden observar las especies encontradas en
los censos de sabana, donde individuos juveniles de Curatella americana y
Byrsonima crassifolia son las especies mas comunes encontradas con un total de
29 y 25 individuos respectivamente para las 30 parcelas; las otras especies
encontradas son Bowdichia virgilioides y Erythroxylon orinocense con un bajo

numero de individuos en los censos.

El anexo D: tabla 14 muestra las especies encontradas en los censos
realizados bajo los arboles de sabana en los cuales se encontré un total de 9
especies siendo las mas abundantes Curatella americana y Byrsonima crassifolia
al igual que en los de sabana, con un total de individuos muestreados de 133 y 48
respectivamente, seguidas en abundancia por Bowdichia virgilioides, Erythroxylon
orinocense, Casearia sylvestris, Cochlospermum vitifolium, Godmania

macrocarpa, Cordia aff. C. hirta y Genipa caruto, con abundancias inferiores.

Tabla 5: Estadistica descriptiva de medidas de tendencia central entre las parcelas de sabanay
parcelas bajo arboles.

Tipo de Media Mediana | Minimo | Maximo
parcela

Arboles | 8,37+1,36 6,5 1 34
Sabana 2,03+0,35 2,0 0 6

Segun los valores obtenidos en la tabla 5 y las pruebas realizadas sobre la

comparacién de medias de abundancia, para el numero de especies lefiosas
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encontradas en los dos tipos de parcelas circulares (sabana y arboles de sabana);

se tiene que:

Para el test de la mediana, existen diferencias altamente significativas entre el
namero de individuos encontrados bajo arboles solitarios y sabana, con un
p<0,0001. Este resultado es igual al obtenido para el test de la media (ONE-WAY
AOQV), donde existen diferencias altamente significativas con un p<0,0001 y para
el test de Kruskal-Wallis (ONE-WAY no paramétrico AOV).

De acuerdo a estos resultados es evidente que el numero de individuos es

mayor en las cercanias de arboles adultos que en la sabana.

Condiciones microclimaticas y nutricionales

En cuanto a las variables microclimaticas mostradas en la tabla 6, se
encontraron diferencias significativas tanto para las épocas en la misma localidad
como para la localidad en una misma época, con la excepcion de la temperatura

promedio para la época seca para las dos localidades.

Tabla 6: Variables microcliméaticas medidas en el borde de mata y sabana en la época himeda y
seca. Densidad de flujo fotonico fotosintético (DFFF) y temperatura al nivel del suelo.

Variable Borde de mata Sabana
microclimatica promedio promedio
Epoca DFFF 371 +11*° 961 + 17> ¢
Hameda | Temperatura (°C) 31,7+0,1%° 33,6 +0,1>°¢
Epoca DFFF 431 + 10> ¢ 849 + 14> ¢
Seca Temperatura (°C) 34,7 +0,2%¢ 38,6 +0,1* ¢

Exponentes con letra diferente (a, b) indican diferencias significativas (P<0,05; Prueba Kruskal-Wallis) entre localidad.
Exponentes con letra diferente (c, d) indican diferencias significativas (P<0,05; Prueba Kruskal-Wallis) entre época.

En relacion a los andlisis de suelo solo se encontraron diferencias
significativas en los factores mostrados en la tabla 7 relacionados con la textura,

acidez, cantidad de fosforo y potasio.
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Tabla 7: Resultados del analisis comparativo de suelo en tres localidades: arboles aislados, sabana y

borde de mata, para los cuales se encontraros diferencias estadisticamente significativas.

Tipo de analisis - Localidad
Arbol Sabana Mata
Arena (%) 4400+ 4,42°* |57,83+2,13" 60,17 + 1,98°
Arcilla (%) 2533+092°% [1850+2,03*" [17,67+1,68°"
Limo (%) 30,67+391% |2367+1,78° 22,17 + 0,83°
pH 4,45+ 0,47 5,09 + 0,09° 5,11+ 0,10°
Fosforo (ppm) 10,27 + 2,28 2 6,91 + 2,18%" 397+1,31°
Potasio (meq/1009) 0,15 + 0,022 0,15 + 0,01 0,21+0,04°

localidad

Exponentes con letra diferente (a, b) indican diferencias significativas (P<0,05; Prueba Kruskal-Wallis), entre
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Tabla 8: Tasas promedio de asimilacion de CO; (A), conductancia estomatica (Gs), transpiracion (E), eficiencia intrinseca en el uso del agua (EIUA),
eficiencia en el uso del agua (EUA), relacién entre la concentracion de CO; intercelular y el ambiental (Ci/Ca), diferencia de presion de vapor hoja — aire
(DPV) y densidad de flujo de fotones (DFFF), para todos los cursos realizados en la época hiumeda (EH) y seca (ES).

Gs

E

Especie Epoca A (mmol m-2s- | (mmol m-2 s- EIUA EUA Ci/Ca DPV DFFF
P mes (umol m-2 s-1) 1) 1) (mmol/mol) (mmol/mol) (KPa) (pmol m-2 s-1)
CocvitA EHiun | 486% 0,39 b 1162,50+ 12,91 | 2,71+ 0,09 | 37,97+ 3,28° | 1,74+ 0,12° | 0,77+ 0,01 | 1,81+ 0,08 | 749,49+ 57,1°
J (14,46) (1060,00) (4,87) (173,25) (4,74) (1,02) (2,23) (1891)
Cocvitd EHiun | 195% 023 |22857+ 2805| 3,12+ 0,19° | 1678+ 3,12 | 0,62+ 0,09 |0,88+ 001 | 1,98+ 0,13 494 + 64,48
J (6,86) (980,00) (6,94) (145,33) (3,07) (1,15) (2,49) (1751)
Cocvitd EHoct | 258% 012 b 129988+ 27,31 | 2,38+ 0,08% | 20,17+ 1,53% | 1,32+ 0,07® | 0,87+ 0,01 | 1,28+ 0,15 | 379,72+ 23,72
(8,76) (3700,00) (6,49) (151) 4(5,2) (1,06) (2,35) (1989)
Cocvitd EHnov | 225% 011 4| 98,55+ 8,61 2,36+ 0,09 [34,19+ 2,072%| 1,01+ 0,05°|0,78+ 0,01 | 1,69+ 0,18 | 788,05+ 40,572
(9,14) (970,00) (8,59) (182,8) (4,86) 4(1,19) (2,89) 4 (2347)
CurameA EHiun | 392% 021 ® | 12929+ 6,26 | 2,83+ 0,09° | 394+ 2,75 | 149+ 0,08°| 0,76+ 0,01 | 1,71+ 0,1 |689,07+ 44,88"°
: (9,28) (290,00) (5,26) (141,2) (4,3 (1,0) (2,28) (2054)
curamed EHiun | 173019 |31000+ 3520| 335+ 0,15° | 9,42+ 1,58°° | 046 0,06 | 0,91+ 0,01 | 2,01+ 0,39 | 491,13+ 52,11
J (5,95) (2030,00) (6,66) (47) ) (1,18) (3,41) (2081)
CurameJ EH oct 1,49+ 0,11 |465,02+ 33,76 | 3,42+ 0,12° | 6,25+ 0,78%° | 0,49+ 0,04 | 0,94+ 0,01 | 1,47 + 0,13 ° | 408,66 + 30,53 °
(8,36) (3060,00) (8,78) (92,5) (3,82) (1,12) (3,26) (1965)
CurameJ EHnoy | L72% 009° 14838+ 17,24| 247+ 007" | 1594+ 1,07° | 0,64% 0,03 | 0,88+ 0,01 | 1,79+ 2,07° | 526,52+ 36,23
(5,51) (1990,00) (6,73) (83,33) (1,99) (1,06) (3,17) (2003)
1,39+ 0,06 | 83,24+ 3,53 2,26 + 0,07 16,87+ 1,08 | 0,6+ 0,03 |0,86+ 0,01 | 3,28+ 0,39 | 659,22 + 29,84
CurameJ  ESmar (5,57) (560,00) (6,84) (94) (3,61) (1,39) (6,93) (2404)

a — diferencias significativas (P<0,05; Prueba Kruskal-Wallis), entre meses misma especies y estadio.
b — diferencias significativas (P<0,05; Prueba Kruskal-Wallis), entre estadio misma especie.
¢ — diferencias significativas (P<0,05; Prueba Kruskal-Wallis), entre especies mismo estadio (adulto).
d — diferencias significativas (P<0,05; Prueba Kruskal-Wallis), entre especies mismo estadio (juvenil).
e —diferencias significativas (P<0,05; Prueba Kruskal-Wallis), entre épocas misma especie (Cur ame).
Abreviaturas: Coc vit A: C. vitifolium adulto; Coc vit J: C. vitifolium juvenil; Cur ame A: C. americana adulto; Cur ame J: C. americana juvenil; EH: época himeda;
ES: época seca; jun: mes de Junio; oct: mes de Octubre; nov; mes de Noviembre; mar: mes de Marzo.
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Tomando en cuenta todos los cursos de variables microcliméticas y de la
respuesta del intercambio de gases en la Tabla 8 se presentan los promedios de
las diferentes variables medidas, pudiéndose apreciar que existe la tendencia (en
algunos casos significativa P<0,05) de mayores tasas de asimilacion y menor
conductancia estomatica en los individuos juveniles y adultos de C. vitifolium en
comparacion con C. americana, lo cual se traduce en una mayor eficiencia
intrinseca en el uso de agua en la primera. Comparativamente los individuos
adultos manifiestan tasas mayores de asimilacion con tasas de transpiracion
menores lo que determina una mayor eficiencia en el uso del agua. Se puede
apreciar que hay diferencias significativas entre una misma especie (estadio
juvenil) para los diferentes meses de la época lluviosa, encontrdndose en el mes
de noviembre (salida de aguas), una disminucion significativa en la conductancia
estoméatica de ambas especies, lo que determina un aumento significativo de la
eficiencia intrinseca de uso de agua (EIUA). En la época seca los individuos
juveniles de C. americana, mostraron tasas de intercambio de gases similares a

las registradas durante la época humeda.

En cuanto a las variables microclimaticas, en el mes de noviembre se
registraron promedios de la DFFF significativamente mas altos en C. vitifolium,
mientras que en C. americana los promedios fueron significativamente mayores en
marzo (época seca) (Tabla 8). Entre especies no se observaron diferencias
significativas en la DFFF, lo cual indica un ambiente de luz similar para los sitios
donde estaban localizados los individuos juveniles, principalmente bajo el dosel
abierto de arboles siempreverdes dispersos en la sabana y con una cobertura de
gramineas también disgregada. La DPV promedio a lo largo del dia no evidencié
diferencias significativas entre especies durante la época lluviosa. Sin embargo,
para C. americana se registré en promedio (Tabla 8) una mayor demanda
evaporativa del ambiente durante la época seca (1,8 — 3,3 KPa, para la época
seca y de lluvias respectivamente). Por lo general, la DFFF alcanzé sus maximos
a las horas del mediodia (12:00 — 14:00 hrs), con una distribucion variable a lo
largo del dia para los diferentes cursos diarios; igual comportamiento mostraron la

temperatura foliar y el DPV, los cuales variaron cercanamente junto a la DFFF, ya
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gue estas variables estan relacionadas al depender parcialmente de los pulsos de

radiacion directa interceptada por las hojas.

Durante la época lluviosa, en los meses de octubre y junio, los individuos
juveniles de ambas especies mostraron pocas restricciones estomaticas de las
pérdidas de agua por transpiracion, alcanzando valores promedios de
conductancia estomatica (Gs) relativamente altos (255 + 50 mmol m? s™; 385 +
106 mmol m? s para C. vitifolium y C. americana). En los diferentes cursos
diarios (Figs. 23 - 31) la conductancia estomatica y el potencial hidrico presentan
los valores maximos en horas de la mafiana y al final de la tarde, y los minimos al
mediodia, a las horas de méxima demanda evaporativa cuando por lo general se
observa un cierre estomatico parcial. La depresion al medio dia de la conductancia
estomatica es muy evidente en el mes de noviembre (salida de aguas) en ambas
especies. En la época seca, la conductancia de los individuos juveniles de C.
americana se mantiene en valores bajos y constantes a lo largo del dia (Fig. 26).
Sin embargo, este cierre estomatico no es suficiente para prevenir de manera
significativa las pérdidas de agua por transpiracién, dado que el DPV aumenta en
la estacion seca, no habiendo diferencias en la transpiracién (E) entre épocas
(Tabla 8).

La tasa fotosintética tendi6 a seguir la marcha de la apertura estomatica a lo
largo del dia, y a pesar de los altos valores de Gs que en promedio se registraron
en la época lluviosa, en momentos de alta radiacion y DPV cuando ocurri6 un
cierre estomatico parcial, se produjo una disminucion de la tasa de asimilacion.
Las tasas maximas de asimilacién en los individuos juveniles de ambas especies
se alcanzaron en las primeras horas de la mafiana (8:30 — 10:30 am) en periodos
de iluminacién directa. En C. americana, en la época seca, a pesar de la reduccion
significativa de la conductancia estomatica la tasa de fotosintesis no se ve

afectada drasticamente (Tabla 8).
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Figura 23: Cursos diarios de densidad de flujo de fotones fotosintéticos (DFFF), conductancia estomatica (Gs),
potencial hidrico (W), temperatura foliar (Tf), tasa de asimilacién de CO, (A), tasa de transpiracion (E),
diferencia de presion de vapor hoja — aire (DPV) y humedad relativa (HR), para tres dias de medicion en el
mes de octubre de la época humeda, para individuos juveniles de C. americana. Las barras representan + 1
ES de la media (n = 3).
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Figura 24: Cursos diarios de densidad de flujo de fotones fotosintéticos (DFFF), conductancia estomatica (Gs),
potencial hidrico (W), temperatura foliar (Tr), tasa de asimilacion de CO; (A), tasa de transpiracion (E),
diferencia de presion de vapor hoja — aire (DPV) y humedad relativa (HR), para tres dias de medicién en el
mes de octubre de la época humeda, para individuos juveniles de C. vitifolium. Las barras representan + 1 ES
de la media (n = 3).
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Figura 25: Cursos diarios de densidad de flujo de fotones fotosintéticos (DFFF), conductancia estomatica (Gs),
potencial hidrico (W), temperatura foliar (Tr), tasa de asimilacion de CO; (A), tasa de transpiracion (E),
diferencia de presion de vapor hoja — aire (DPV) y humedad relativa (HR), para tres dias de medicion en el
mes de noviembre de la época himeda, para individuos juveniles de C. americana. Las barras representan +
1 ES de la media (n = 3).
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Figura 26: Cursos diarios de densidad de flujo de fotones fotosintéticos (DFFF), conductancia estomatica (Gs),
potencial hidrico (W), temperatura foliar (Tr), tasa de asimilacion de CO; (A), tasa de transpiracion (E),
diferencia de presion de vapor hoja — aire (DPV) y humedad relativa (HR), para tres dias de medicién en el
mes de marzo de la época seca, para individuos juveniles de C. americana. Las barras representan + 1 ES de
la media (n = 3).
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Figura 27: Cursos diarios de densidad de flujo de fotones fotosintéticos (DFFF), conductancia estomatica (Gs),
potencial hidrico (W), temperatura foliar (Tr), tasa de asimilacion de CO; (A), tasa de transpiracion (E),
diferencia de presion de vapor hoja — aire (DPV) y humedad relativa (HR), para dos dias de medicion en el
mes de junio de la época humeda, para individuos juveniles de C. americana. Las barras representan + 1 ES
de la media (n = 3).
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Figura 28: Cursos diarios de densidad de flujo de fotones fotosintéticos (DFFF), conductancia estomatica (Gs),
potencial hidrico (W), temperatura foliar (Tr), tasa de asimilacion de CO; (A), tasa de transpiracion (E),
diferencia de presion de vapor hoja — aire (DPV) y humedad relativa (HR), para dos dias de medicion en el
mes de junio de la época hiumeda, para individuos adultos de C. americana. Las barras representan + 1 ES de
la media (n = 3).
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Figura 29: Cursos diarios de densidad de flujo de fotones fotosintéticos (DFFF), conductancia estomatica (Gs),
potencial hidrico (W), temperatura foliar (T;), tasa de asimilacién de CO; (A), tasa de transpiracion (E),
diferencia de presion de vapor hoja — aire (DPV) y humedad relativa (HR), para tres dias de medicién en el
mes de noviembre de la época humeda, para individuos juveniles de C. vitifolium. Las barras representan + 1
ES de la media (n = 3).
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Figura 30: Cursos diarios de densidad de flujo de fotones fotosintéticos (DFFF), conductancia estomatica (Gs),
potencial hidrico (W), temperatura foliar (Ty), tasa de asimilacion de CO; (A), tasa de transpiracion (E),
diferencia de presion de vapor hoja — aire (DPV) y humedad relativa (HR), para dos dias de medicion en el
mes de junio de la época hiumeda, para individuos juveniles de C. vitifolium. Las barras representan + 1 ES de
la media (n = 3).
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Figura 31: Cursos diarios de densidad de flujo de fotones fotosintéticos (DFFF), conductancia estomatica (Gs),
potencial hidrico (W), temperatura foliar (Tr), tasa de asimilacion de CO; (A), tasa de transpiracion (E),
diferencia de presion de vapor hoja — aire (DPV) y humedad relativa (HR), para dos dias de medicion en el
mes de junio de la época hiumeda, para individuos adultos de C. vitifolium. Las barras representan + 1 ES de
la media (n = 3).
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Tabla 9: Caracteristicas fotosintéticas de hojas completamente extendidas en individuos juveniles y adultos de C. americana y C. vitifolium. Obtenidos a
partir de las curva de respuesta de la tasa de asimilacion de CO; a la densidad de flujo de fotones fotosintéticos (anexo E 48 - 62). Se presenta la media

+ ES.

. Coc vit EH Coc vit EH Cur ame EH Cur ame EH Cur ame ES
Parametro X . . . . .
juvenil adulto juvenil adulto juvenil
Pto. de compensacionde | 5q 56, 4 g5 36,1219 39,49 + 14,04 36,81
luz (umol/m2s)
Rendimiento Cuantico (mol | 556, 6014 | 647E-03 0,017 + 0,003 1,44E-03 0,018
CO,/mol fotones)
Tasas de fotosintesis
maximas (umol/m?s) 8,25 + 0,86 14,46 5,77 £ 0,17 9,28 2,23
Tasas de fotosintesis a b
maximas (nmol/g s) 175,23 + 18,34 134,00 + 3,77 26,70
Tasas de fotosintesis
maximas por unidad de N | 212,11 + 22,20% 84,19 + 2,36° 44,20
(umol/mol N s)
Contenido de Nitrogeno
Foliar (mg/g) 16,97 £ 0,42 8,80+ 0,14 8,36 + 0,02
AFE (m?/Kg) 25,58 + 3,542 13,69 +2,12° 0,012 + 0,0006

Exponentes con letra diferente (a, b) indican diferencias significativas (P<0,05; Prueba Kruskal-Wallis).




77

Para los individuos juveniles de ambas especies la relacion entre la tasa de
fotosintesis y la DFFF, en la época de lluvias (Anexo E), correspondiente a datos
tomados en el campo, mostré que los puntos de compensacion y de saturacion de luz
se encontraron entre 30 y 60 pmol m? st para C. americana Yy entre 250 y 500 pmol
m? s™ para C. vitifolium. En C. americana, durante la época seca, la saturacién ocurre
a menor intensidad de luz (> 100 umol m™ s™). El rendimiento cuéntico aparente,
calculado a partir de la pendiente inicial de las curvas de saturacion de luz, fue
relativamente bajo y similar en ambas especies y para las dos épocas en el caso de C.
americana (Tabla 9). Las tasas maximas de asimilaciébn por unidad de peso y por
unidad de nitrégeno foliar (EIUN) fueron significativamente mayores en C. vitifolium
(Tabla 9). De igual modo, otros pardmetros relacionados con la capacidad de
asimilacion fotosintética tales como el area foliar especifica (AFE) y el contenido de
nitrégeno foliar mostraron valores significativamente superiores en C. vitifolium (Tabla
9).

Tabla 10: Variacion del potencial hidrico en las dos especies estudiadas. Potencial hidrico promedio (Wprom),
potencial maximo (Wmax) y potencial minimo (Wmin). Se presenta la media + 1 ES.

. CocvVitEH| CocvitEH | CurameEH | Cur ame EH | Cur ame ES
Parametro : . . . . .
juvenil adulto juvenil adulto juvenil
Woom |-0,59%0,05|-0,72+0,08%|-0,76+0,06" | -1,28+0,11° |-1,42+0,14"
W ax -0,1 -0,2 -0,15 -0,15 -1,0
Woin -1,3 -1,6 -1,8 -2,0 -2,15

a — diferencias significativas (P<0,05; Prueba Kruskal-Wallis), entre especies mismo estadio.
b — diferencias significativas (P<0,05; Prueba Kruskal-Wallis), entre épocas misma especie.

El potencial hidrico promedio mostr6 diferencias significativas entre los
individuos adultos de ambas especies, siendo menores en C. americana (Tabla 10).
Comparativamente los individuos juveniles de C. vitifolium se caracterizan por
presentar mayor (mas positivo) potencial hidrico a lo largo del dia. No hubo diferencias
entre las especies en los potenciales hidricos medidos al amanecer. Sin embargo, C.

americana presenté potenciales maximos significativamente menores en la época seca.



78

Tabla 11: Variacion de los parametros derivados de las curvas presion — volumen por época (anexo E 48 -
62), en las dos especies estudiadas. Potencial osmotico de saturacion (qinlooz,opotencial osm@tico en el
punto de pérdida de turgencia (W), capacidad de ajuste osmético pasivo (Wr° - W,°), contenido relativo
de agua en el punto de pérdida de turgencia (CRAO) y modulo de elasticidad (g). Se presentan las medias +

1ES.
) . lpﬂlOO qJTrO LpﬂlOO _ LP"O o
Especie Epoca (MPa) (MPa) (MPa) CRA € (MPa)
Coc vit EH -1,09+0,07 | -1,39+0,06 | 0,30+0,12 @ | 75,37 +5,87 8,00 +1,89

Cur ame EH -1,00+0,08 | -1,66+0,15 | 0,66 +0,15 b 62,17 £ 5,85 5,09 £ 0,82

CurameES |-0,79+0,20 | -1,21+0,21 |0,42+0,10%°| 77,00+4,60 | 7,41+1,56

Exponentes con letra diferente (a, b) indican diferencias significativas mismo parametro
(P<0,05; Prueba Kruskal-Wallis).

La tabla 11 y figura 32 muestran las variaciones de algunos parametros del
potencial hidrico foliar para C. americana y C. vitifolium, obtenidos de las curvas
presién volumen (anexo E 48 - 62), como lo son: el potencial osmaético de saturacion
(W19, el punto de pérdida de turgor (W+°) y médulo de elasticidad (g), los cuales son
un indicativo de la capacidad de osmorregulacion. Durante la época lluviosa, no se
observaron diferencias estadisticamente significativas entre las especies en los
diferentes parametros obtenidos a través de las curvas presion-volumen. Sin embargo,
C. americana mostré la tendencia (aunque no significativa) de presentar valores
menores del W,°. De igual modo, C. americana no mostré cambios significativos entre

épocas, aunque se aprecia un leve aumento en el médulo de elasticidad.

Otro parametros importantes que se encuentran en la tabla 11 son el contenido
relativo de agua en el punto de perdida turgor (CRA?) y la capacidad de ajuste osmético
pasivo (W' - W.9), los cuales aunque no presentan diferencias significativas, se

100

vislumbra la tendencia en C. americana a una mayor W,'® - W.° como consecuencia

de paredes celulares mas elasticas (menor modulo de elasticidad).
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Tabla 12: Variacion de los parametros derivados de las curvas presion — volumen por mes en diferentes

épocas (anexo E 48 - 62), en las dos especies estudiadas. Potencial osmético de saturacion (LPT,loo)

potencial osmatico en el punto de pérdida de turgencia (W), capacidad de ajuste osmético pasivo (Wr"

LIJTTO), contenido relativo de agua en el punto de pérdida de turgencia (CRAO) y médulo de elasticidad (€). Se
presentan las medias + 1 ES.

00 _

E;'fiﬁae}iifes (lII\J/Iﬁ(:) (|\t/l|J 5;) tIJ“(llxc;:) F;;;)p"O CRA? € (MPa)
(:Elﬂllillr;ve 0,85+0,04 | -1,68+0,28 | 083+028° | 040£0,11 | 554+168%°
CE“F: Sun -1,1540,11 | -1,65+0,15 | 0,50+0,11>° | 0,35+0,05 | 4,64+0,57°
|(E:IE)|/CN\g\t/ -1,05£0,16 | -1,50+0,07 | 0,4540,23%° | 0,19+0,03 | 11,55+2,71°"
I(E:afJﬁir: -1,13+0,05 | -1,28+0,07 | 0,14£0,04° | 031+012 | 4,45%092°
CEul_: /,\aﬂr;re 0,79+0,20 | -1,21+0,21 | 0,42£010%° | 0,23+0,05 | 741+1,56%"

Exponentes con letra diferente (a, b) indican diferencias significativas mismo parametro
(P<0,05; Prueba Kruskal-Wallis).

La tabla 12 muestra los mismos parametros que la tabla 11 pero los valores
estan separados por los meses del muestreo para cada especie, encontrando que
existen diferencia significativas entre las especies para los meses de noviembre (Cur
ame) y junio (Coc vit) en su capacidad de ajuste osmético pasivo (W' - .9 y
diferencias significativas para C. vitifolium (EH/Nov) en el médulo de elasticidad (g),

siendo este el mas elevado.

En la gréfica 32 se puede destacar que durante la época lluviosa en ninguna de las
dos especies el potencial hidrico minimo disminuye de manera significativa por debajo
del punto de pérdida de la turgencia. En cambio, en la época seca C. americana se
encuentra cerca del punto de pérdida del turgor desde temprano en la mafana,
alcanzando valores significativamente por debajo del W.° en las horas de méxima

demanda evaporativa.
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Figura 32: Variacion del potencial hidrico minimo (Wmin) y del potencial osmético en el punto de pérdida del turgor
(W) para juveniles de C. vitifolium en la época humeda (C. vitifolium EH), C. americana para la época humeda (Cur
ame EH) y seca (Cur ame ES). Se presentan la media = 1 ES.
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Discusion
Patrones espaciales de las lefiosas

La invasion de las lefiosas al pastizal en las sabanas estacionales es un proceso
dindmico regido principalmente por la disponibilidad hidrica, el fuego y por la
competencia con las gramineas, que es la forma de vida dominante en este ecosistema
(Medina y Silva. 1990; Scholes y Archer. 1997). La distribucion espacial de los tipos
funcionales de arboles en base a sus patrones de recambio foliar muestran que las
siempreverdes tienen la capacidad de persistir en la sabana mientras que las deciduas
forman islas de bosque llamadas “matas” (Medina. 1982; Sarmiento. 1984). La poca
presencia de especies de las matas en la sabana ha sido explicada por condiciones no
favorables para la germinacién, limitaciones nutricionales y falta de resistencia al fuego

de las plantulas (Montes y Medina. 1977; Medina. 1982; San José y Farifias. 1991).

Estudios pioneros sobre la dinAmica poblacional de las lefiosas del Cerrado (Ferri.
1961; Rizzini y Heringer. 1962) sefalaban la relativa escases de plantulas e individuos
juveniles y que bajo las circunstancias ambientales de las sabanas caracterizadas por
una estacion seca prolongada y fuegos recurrentes la reproduccién vegetativa seria la
estrategia de regeneracion dominante en estos ambientes. Aunque hay poca
informacion sobre el establecimiento de plantulas en las sabanas tropicales, algunos
estudios han demostrado la funcionalidad de la reproduccién sexual en las especies
lefiosas (Oliveira and Silva. 1993; Hoffman et al. 2004). En el presente trabajo,
encontramos una alta densidad de individuos (principalmente en el rango entre 5 — 50
cm de altura) en el gradiente entre el borde de las matas y la sabana (961 ind. / 1800
m?; extrapolado a la hectarea= 5383 ind. / Ha), bajo arboles aislados en la sabana (251
ind. / 1500 m?; extrapolado a la hectarea= 1673 ind. / Ha) y en la sabana (61 ind. / 1500
m?; extrapolado a la hectarea= 407 ind. / Ha). Estos resultados son comparables a los
reportados por Silva et al. (2001) para la Estacién Bioldgica de Los Llanos (EBLL) y sus
alrededores (rango de densidad: 2429 — 3799 ind. / Ha) y por Garcia-Nufiez. (2003)
para especies dominantes en el estrato arbdreo en sabanas de los Llanos Occidentales
de Venezuela (rango de densidad: 1315 — 2345 ind. / Ha). La distribucion en clases de

tamafo en poblaciones de arboles de la sabana, muestran una alta proporcion de



82

individuos en las categorias inferiores. Sin embargo, gran parte de estos individuos
pequefios son rebrotes, de tal modo, que plantas de diferentes cohortes pueden tener
tamanos similares y rebrotan desde el suelo hasta que comienza a desarrollar un tallo
permanente (Garcia-Nufiez y Az6car. 2001). De igual modo, especies con reproduccién
clonal, como Casearia silvestris, desarrollan bajo el manto de gramineas, un banco de
propagulos vegetativos con un alto grado de interconexion, los cuales rebrotan desde la
estructuras subterrdneas después de las quemas. De este modo, ambos sistemas de
regeneracion (sexual y vegetativa), convergen en una misma estrategia, consistente en
el desarrollo de un banco de plantas con una alta capacidad de rebrote (Garcia-Nufiez
et al. 2001; Garcia-Nufez. 2003). Sin embargo, en el presente trabajo, ademas de los
rebrotes, detectamos cohortes numerosas de plantulas recién germinadas (aun con los
cotiledones adheridos) de Curatella americana y Cochlospermun vitifolium, lo cual es
indicativo de la viabilidad de la reproduccién sexual en estas especies. De igual modo,
para Palicourea rigida, especie siempreverde dominante del estrato arbdreo de la
sabana en los Llanos Occidentales, Garcia-Nufiez et al. (2001) encontraron plantulas
recién germinadas (2 ind/m?) las cuales se encontraban espacialmente agrupadas

alrededor de arboles adultos de su misma especie.

Una tendencia clara que muestran nuestros resultados es que el establecimiento
de las lefiosas no ocurre de manera al azar en el estrato abierto de la sabana,
encontrandose que ambos tipos fenoldgicos se ven favorecidos por la cobertura de los
bordes de las matas habiendo una mayor densidad en sus inmediaciones y
disminuyendo gradualmente hacia la sabana mientras que con las gramineas ocurre el
patrén contrario, tal como se hipotetizaba en el modelo tedrico de la figura 14. La
densidad de las lefiosas podria estar siendo afectada por el incremento en la cobertura
de gramineas debido a la competencia por luz, agua y nutrientes durante el
establecimiento de los arboles (De Steven. 1991a, b). Igualmente, la presencia de
arboles aislados constituyen focos de reclutamiento bajo su copa, encontrandose una
relativa alta densidad de individuos a su alrededor. Por otra parte, es evidente que las
especies deciduas son favorecidas en mayor medida por la sombra proyectada en los
bordes de las matas en comparacién con las siempreverdes, mostrando una caida mas

abrupta de la densidad de individuos en el gradiente borde de mata — sabana (Fig. 16).
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Ademas de la presencia de los arboles aislados hay otros factores que influencian, en
este caso negativamente, el establecimiento de arboles en el mencionado gradiente
como son el afloramiento de la coraza lateritica lo cual depende del nivel
geomorfolégico y el tipo de graminea. Hacia el nivel geomorfologico | en la EBLL de
acuerdo a la clasificacion realizada por Sarmiento y Monasterio. (1969), donde aflora la
coraza determinando las peores condiciones hidricas y nutricionales del suelo la
densidad de arboles es minima y las especies dominantes de gramineas sonde los
géneros Trachypogon spp. y Axonopus spp., mientras que hacia donde los la coraza
esta mas profunda y hay suelo, Hypharrenia rufa, la cual es una graminea africana
invasora, puede inhibir el crecimiento de los arboles y de las gramineas nativas
alcanzando altas densidades en los bordes de las matas. En este sentido, en sabanas
estacionales de los Llanos Occidentales, no se encontraron diferencias significativas en
la cobertura de gramineas C4 entre zonas de sabana y bajo la sombra de arboles
(Garcia-Nunez. 2003). Mordelet. (1993) y Belsky et al. (1989), sefialan, que de hecho,
los arboles aislados pueden actuar facilitando el establecimiento de gramineas y otras
especies del estrato herbaceo en las sabanas, determinando un mejor estado hidrico a
éstas plantas, las cuales tienen un sistema radicular superficial. Cabe destacar que en
la sabana se establecen solamente las especies siempreverdes, mientras que bajo la
copa de los arboles aislados encontramos tanto especies siempreverdes como
deciduas, de las cuales Cochlospermum vitifolium y Godmania macrocarpa fueron las
mas abundantes del grupo de las deciduas. Resultados similares fueron reportados
para la EBLL y sus alrededores, donde C. vitifolium y G. macrocarpa fueron las
especies deciduas mas abundantes caracterizadas por ser resistentes al fuego (Silva et
al. 2001). Por otra parte, a pesar de que la direccion predominante de los vientos es la
de los alisios (NE), nuestros resultados no evidenciaron diferencias ni en la
composicién ni en la abundancia de individuos entre las diferentes orientaciones
cardinales alrededor de las matas. Esto sugiere que otros factores a una escala mas
local estan determinando los patrones de las quemas, entre los cuales la gran
acumulacion de combustible debido a la invasion por la H. rufa puede ser un aspecto

importante en cuanto a la intensidad y periodicidad del fuego, lo cual puede actuar
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como un factor de homogeneizacion de los efectos destructivos del fuego en estas

sabanas.

El patron espacial de establecimiento de las lefiosas alrededor de las matas
evidenciado por nuestros resultados (Fig. 16), indica una dinamica radial de crecimiento
de las islas de bosque a partir de sus bordes explicada por condiciones micro
ambientales favorables en el ecotono en comparacion con la sabana. De igual modo,
es evidente que las especies siempreverdes actian como micro-islas de recursos que
favorecen el establecimiento de las lefiosas, lo cual sugiere una dinamica sucesional en
la vegetacion de la sabana, donde ciertas especies, en este caso las siempreverdes,
crearian las condiciones para su remplazo eventual por especies de arboles del bosque
deciduo. Esta dindmica vegetacional dependiente de las condiciones ambientales en
cuanto a disponibilidad de agua y los patrones de las quemas, podria implicar que en
anos hidricamente “buenos” de manera consecutiva determinen la arborizacién de la
sabana a través de una mayor tasa de establecimiento de arboles y a una escala mas
grande a través de la coalescencia de las matas. Estudios sobre la dinamica del
establecimiento de plantulas de Palicourea rigida, muestran un éxito alto en la
supervivencia durante el primer afio después de la germinacién asociado a condiciones
atipicamente humedas durante la estacion seca (Diciembre-98 y febrero-99) en un afio
“Nifna” los cuales se caracterizan por ser muy lluviosos (Acevedo et al. 1999; Garcia-
Nufiez. 2003). Para los Llanos Centrales de Venezuela en un estudio sobre la dinamica
temporal y espacial del estrato lefioso a través del andlisis de fotografias aéreas (afios:
1938, 1961,1978 y 1997) y de las precipitaciones (lapso: 1922 — 1997), se encontré un
incremento lineal significativo en la cobertura de las lefiosas para todas formas de
relieve analizadas del 2,9 % para los 59 afos del estudio. Esto ocurrio a través de
procesos distintos no excluyentes: primero (serie 1938 — 1961), por la fusion o
coalescencia de nucleos lefiosos de poco porte que pasaron a formar poligonos de
cobertura de un tamafio superior, y luego (series 1961-1978 y 1978-1997), por el
establecimiento disperso de pequefios nucleos lefiosos (< 100 m?). Esta dindmica
espacio temporal de la cobertura de lefiosas estuvo asociada a variaciones historicas
de las precipitaciones que determinaron condiciones mas humedas durante estos afios

(Thielen. 2003). ). Nuestros resultados muestran que el microclima alrededor de las



85

matas, se caracteriza por una menor carga de radiacion solar, lo que determina menor
temperatura de la superficie del suelo. Estas condiciones indican una menor
evapotranspiracion potencial, o cual deberia determinar un mayor contenido relativo de
agua en los horizontes superficiales del suelo del borde de la matas. Sin duda, esto se
traduce en condiciones favorables para el establecimiento de plantulas en comparacion
con la sabana. A su vez, se evidencia un amortiguamiento para la época seca de estas
variables para ambos ambientes. Garcia-Nufiez. (2003), reporta para sabanas
estacionales en el Estado Barinas que la diferencia de presion de vapor hoja — aire
(DPV) puede ser entre 0,2 y 0,6 KPa mas bajo la sombra de arboles adultos que en la
sabana, y ademas que el contenido relativo de agua del suelo (CRA) de los horizontes
superficiales (entre 10 y 40 cm de profundidad) a medida que avanza la época seca,
muestra diferencias significativas entre plena exposicion y bajo sombra, encontrandose
por ejemplo, a 10 cm de profundidad, un CRA 2 % mas alto en la sombra, mientras que
a 40 cm de profundidad, el CRA puede ser hasta 10 % mayor bajo cubierta en
comparacién con muestras tomadas a campo abierto. Otro factor que eventualmente
podria estar participando en propiciar condiciones hidricas favorables alrededor de los
arboles establecidos, es la redistribucién hidraulica del agua del suelo por las raices de
los arboles. Este fenbmeno conocido como levantamiento hidraulico, consiste en que
las raices profundas de los arboles actian como un puente, moviendo agua durante la
noche desde las capas profundas del suelo a las capas superficiales que tienen un
potencial hidrico menor, seguido por la reabsorcion de esa agua durante el dia por las
raices superficiales, lo cual en teoria ayudaria a soportar la transpiraciéon durante la
estacion seca (Caldwell y Richards. 1989). Esta agua trasladada a la superficie podria
beneficiar el establecimiento de plantulas de especies lefiosas y herbaceas que se
encuentren alrededor de los arboles con levantamiento hidraulico (Dawson. 1993). La
ocurrencia del levantamiento hidraulico y el flujo reverso han sido demostrados para
especies arbdéreas de ambientes estacionalmente secos en Kenia, el Occidente de
Australia y en el Cerrado Brasilefio (Burgess et al. 1998; Scholz et al. 2002; Moreira et
al. 2003). Por otra parte, nuestros resultados sobre las condiciones nutricionales de los
suelos en el gradiente borde de mata — sabana y suelos bajo la copa de arboles

aislados no mostraron tendencias claras que permitan confirmar nuestra hipoétesis
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inicial sobre una mayor fertilidad en el ecotono mata — sabana y/o bajo el dosel de los
arboles aislados. Solo el contenido de fésforo y potasio mostraron valores mayores
bajo la copa de arboles y en el ecotono respectivamente. Sin embargo, estudios
realizados en la EBLL mostraron una mejor condicion nutricional (en términos de
materia organica, pH, K, Ca, Mg) en las matas y ecotono en comparacion con la
sabana (Garcia-Miragaya y Céaceres. 1990; San José et al. 1991). Igualmente el
caracter de “islas de fertilidad” bajo la copa de los &rboles aislados en la sabana ha
sido reportado para sabanas secas en Africa, Centro y Norte América (Kellman. 1979;
Kellman y Miyanishi. 1982; Kellman. 1985; Belsky et al. 1989; Mordelet. 1993; Vetaas.
1992; Barnes y Archer. 1999). Por otra parte, la formacién de las matas de la sabana
ha sido asociada a la presencia de hormigueros de Atta laevigata de tal modo que
interacciones bidticas sinérgicas entre las hormigas cortadoras y los arboles deciduos
del bosque parecen ocurrir mejorando las condiciones para el establecimiento de
ambos. La presencia de los hormigueros en las matas determind mayores
concentraciones de carbono organico, N, Mg y Ca (Farji y Silva. 1995; Farji y Silva.
1996).

Estudios sobre el patron espacial de los arboles en areas de los Llanos Centrales y
Occidentales, muestran una disposicion principalmente agrupada, tendencia que es
mas pronunciada en los individuos juveniles que en los adultos (San José et al. 1991;
Garcia-Nufiez et al. 2001), lo cual sugiere procesos de facilitacién en su estructuracion
(Scholes y Archer. 1997). Diferencias ambientales y bibticas relacionadas a la
heterogeneidad edafica, historia de vida y estrategia reproductiva, podrian determinar
el patron agrupado (San José et al. 1991). Asimismo, en areas de los Llanos Centrales
de Venezuela (EBLL y Parque Nacional Aguaro-Guariquito), donde se ha documentado
un incremento significativo en la densidad de lefiosas (Silva et al. 2001; Thielen. 2003),
el patron espacial encontrado fue principalmente por agregacion de arboles
individuales, y pequefios grupos de arboles, en “matas”. En nuestro trabajo, utilizando
diferentes indices para caracterizar la distribucion espacial en las parcelas, se encontro
que las especies se distribuyen principalmente de manera agrupada. El empleo de la
funciébn de Ripley permiti6 ver como es esta distribucion a diferentes escalas

espaciales, encontrando que en una misma parcela puede presentar diferentes tipos de
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distribucion (regular, aleatoria y agrupada), lo que resalta la importancia de la escala de
observacion en ecologia (Farifias. 1985). En algunas parcelas se pudo observar una
distribucién agrupada con distancias inferiores a 20 cm, lo cual pudo estar determinado
por lugares donde se encontrdé un gran numero de plantulas; a medida que la distancia
‘“r’ de la L-Ripley era mayor, la distribucion por lo general fue de tipo aleatoria; con
distancias superiores a 2 m los individuos censados en las parcelas mostraron una
distribucién agregada en respuesta a la agrupacion de lefiosas en la proximidad de la
mata y a la presencia de individuos aislados que sirven como puntos de

establecimiento de otras especies.

Intercambio de gases y relaciones hidricas

Los patrones del intercambio de gases y las relaciones hidricas de los arboles
siempreverdes y deciduos de las sabanas estacionales indican que ambos tipos
funcionales son evasores al déficit hidrico estacional, los primeros a través de sistemas
radiculares profundos que pueden alcanzar los horizontes del suelo donde hay agua
disponible todo el afio, mientras que los arboles deciduos evaden el estrés hidrico
guedando sin hojas en la época seca, lo cual sugiere que sus sistemas radiculares son
poco profundos y por lo tanto estarian expuestos a la deshidratacion de las capas
superficiales del suelo (Medina. 1982; Sarmiento. 1984; Goldstein et al. 1989a). Sin
embargo, cuando se analizan las fuentes de agua de algunas especies de arboles de la
sabana tanto siempreverdes como deciduas, a la luz de estudios mas recientes en el
cerrado brasilefio (Jackson et al. 1999), el panorama se complica. Las especies
siempreverdes dependieron mas del agua de los horizontes superficiales del suelo, en
tanto que las deciduas parecen depender mas del agua de los horizontes profundos.
En general, diversos trabajos realizados en sabanas neotropicales y Australianas
encuentran para los individuos adultos tanto de las especies siempreverdes como las
deciduas tasas de transpiracion relativamente altas durante la época lluviosa, sin claras
diferencias entre ambos tipos fenoldgicos, caracterizandose por un estricto control
estomatico de las pérdidas de agua por transpiracion en las horas del medio dia,
tendencia que se acentla a medida que se acerca la época seca (Goldstein et al.
1989a; Eamus y Prior. 2001; Franco et al. 2005; Goldstein et al. 2008). En este sentido,
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nuestros resultados muestran que durante la época lluviosa, en los meses de octubre y
junio, los individuos juveniles de ambas especies mostraron pocas restricciones
estomaticas de las pérdidas de agua por transpiracion, principalmente en las horas de
la mafiana, alcanzando valores de Gs relativamente altos, y en promedio mayores en
C. americana (255 + 50 mmol m? s*; 385 + 106 mmol m? s™ para C. vitifolium y C.
americana respectivamente). Sin embargo, fue evidente un cierre estomatico parcial a
las horas de maxima demanda evaporativa, al medio dia, cuando se alcanzan el mayor
DPV vy los potenciales hidricos minimos. Resultados similares han sido reportados para
individuos juveniles de especies siempreverdes, Palicourea rigida y Casearia sylvestris,
en los Llanos Occidentales de Venezuela, caracterizandose por presentar una alta Gs y
cierre estomatico parcial al medio dia durante la época lluviosa (Garcia-Nufiez et al.
2011). No obstante, nuestros resultados muestran que hacia finales de la época
lluviosa, en el mes de noviembre (“salida de aguas”), las restricciones estomaticas
aumentan en ambas especies con la tendencia general de alcanzar la maxima Gs
temprano en la mafiana para luego permanecer parcialmente cerrados por el resto del
dia. En la época seca los individuos juveniles de C. americana, mostraron tasas de
intercambio de gases similares a las registradas durante la época humeda, en el mes
de noviembre, a pesar de registrarse un mayor DPV, indicando que en estos individuos
su sistema radicular ya habia alcanzado horizontes del suelo con disponibilidad de
agua, lo cual de acuerdo a mediciones de la longitud de las raices realizadas en
plantas excavadas se encuentra alrededor de los 30 cm de profundidad (Fig. 13). La
demanda evaporativa del ambiente, parece ser la causa principal de la disminucién en
la conductancia estomatica observada entre la mafiana y la tarde, y entre estaciones.
Los estomas se cierran a medida que la DPV aumenta, lo cual ocurre a lo largo del dia,
y entre la estacién lluviosa y la estacién seca. La respuesta estomatica a la humedad
ambiental refleja un mecanismo que previene altas tasas de transpiracion evitando asi
estrés hidrico cuando las plantas estan sujetas a altas demandas evaporativas (Eamus
y Prior. 2001). A la luz de diferentes estudios sobre los patrones del intercambio de
gases en arboles de las sabanas Neotropicales el paradigma de que éstas especies
transpiran libremente durante todo el afio ha sido cuestionado (Goldstein et al. 2008).

Para las lefiosas de la sabana con acceso al agua del subsuelo durante todo el afio, la
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transpiracion no estéa limitada por la disponibilidad de agua en el suelo per se, sino por
la alta demanda evaporativa y las altas resistencias hidraulicas asociadas con la
profundidad del sistema radical, lo cual determina fuertes restricciones estoméaticas
(Meinzer et al. 1999).

Las tasas de transpiracion y conductancia estomatica encontradas en este trabajo,
se encuentran dentro del rango reportado para diferentes especies de lefiosas
siempreverdes y deciduas en los Llanos de Venezuela, en el Cerrado y en las sabanas
del norte de Australia (Goldstein et al. 1989a; Duff et al. 1997; Myers et al. 1997;
Franco. 1998; Meinzer et al. 1999; Franco et al. 2005; Garcia-Nufiez et al. 2011).
Durante la época lluviosa, ambas especies mostraron que la conductancia estomatica y
las tasas de transpiracion tienden a ser tan altas ¢ incluso superiores a las registradas
en los adultos. Estos patrones del intercambio gases nos indican, en primer lugar, que
disponian durante la época de establecimiento de suficiente agua en las capas
superficiales del suelo, lo que determiné que la eficiencia de uso de agua fuera igual 6
incluso menor que en las adultas y por otra parte, que la competencia por el agua con
las gramineas quizds no sea un factor limitativo importante para el establecimiento de

plantulas en la estacion humeda.

Diferentes estudios han mostrado para varias especies arbéreas de las sabanas
estacionales Neotropicales que son isohidricas (Goldstein et al. 1986; Medina and
Francisco. 1994; Franco. 1998; Franco et al. 2005), es decir, que mantienen
potenciales hidricos practicamente constantes a lo largo del afio. Diariamente un fuerte
control estomético de la transpiraciéon, la disminucion de la superficie foliar total por
arbol durante la estacion seca y una estricta coordinacion entre las conductancias en
fase liquida y gaseosa han sido sefialadas como los principales mecanismos que
contribuyen a la homeostasis del potencial hidrico minimo (Bucci et al. 2005). Sin
embargo, las plantulas y juveniles puede que no sean capaces de mantener la
homeostasis en el potencial hidrico. La superficialidad del sistema radicular de los
juveniles los hace susceptibles diaria y estacionalmente a los cambios en el estatus
hidrico del suelo. En nuestro trabajo, C. americana presentd potenciales maximos

significativamente menores en la época seca, indicando que el potencial hidrico del
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suelo en la zona de enraizamiento de los juveniles puede alcanzar valores alrededor de
-1,1 MPa temprano en la mafiana (6:00 hrs), sin evidenciarse recuperacion del W en
las mediciones realizadas a finales de la tarde (18:00 — 18:30 hrs). Para ambas
especies, en la época lluviosa se observd una recuperacion casi completa del Y* al
atardecer (Tabla 10). Resultados similares han sido reportados para juveniles de
Palicourea rigida, lo cuales mostraron una disminucion significativa de la época lluviosa
a la seca (Garcia-Nufiez et al. 2011). Comparativamente, los individuos juveniles de C.
vitifolium se caracterizaron por presentar mayor (mas positivo) potencial hidrico a lo
largo del dia, lo cual esta relacionado con la presencia de un xilopodio (estructura de
almacenamiento de agua) que le permite amortiguar las pérdidas hidricas por
transpiracion. lgual tendencia fue encontrada en los individuos adultos, mostrando C.

americana menores valores en promedio para la época lluviosa.

En cuanto a los parametros hidricos obtenidos a través de las curvas presion-
volumen, C. americana mostré la tendencia (aunque no significativa) de presentar
valores menores del W™ y una mayor capacidad de ajusto osmatico pasivo (W™ -
W™) como consecuencia de presentar paredes celulares mas elasticas (menor médulo
de elasticidad). Por otra parte, los individuos juveniles de C. americana no mostraron
cambios significativos entre épocas, aunque se aprecia un leve aumento en el médulo
de elasticidad para la época seca, lo cual es una estrategia para aumentar el gradiente
de potencial hidrico entre el suelo y la planta y asi mantener turgencia bajo condiciones
de estrés hidrico (Goldstein et al. 1989b).

Wm0y W™ reportados en este trabajo se hallan dentro del rango

Los valores de
encontrado para diferentes especies de lefiosas de sabanas tropicales, donde
presiones de turgencia positivas son mantenidas hasta valores de WL entre —1,7 MPay
—2,7 MPa (Myers et al. 1997; Le Roux y Bariac. 1998). Potenciales osmoticos menores
se encuentran en especies arbéreas del bosque seco tropical (800 — 900 mm de
precipitacién anual), pudiendo alcanzar Y™ muy bajos (-3,3 MPa — 4,1 MPa) en
especies siempreverdes (Sobrado. 1986; Olivares y Medina. 1992). Estos bajos Y™
permiten a las hojas mantener la turgencia a los bajos W' prevalecientes en estos

ambientes secos.
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El caracter evasor de C. vitifolium la hace mas vulnerable a la sequia en términos
estacionales, lo cual se ve reflelado en su patron de distribucién, principalmente
agregado alrededor de las matas y bajo arboles aislados (tabla 1). La mayoria de las
plantulas y juveniles de C. vitifolium que habiamos marcado en areas de sabana a
comienzos de la época lluviosa en el mes de junio con el fin de hacer en estos
individuos las mediciones de intercambio de gases en los meses subsecuentes, ya
para el mes de noviembre (salida de aguas), habian desparecido casi en su totalidad.
Por otro lado, el caracter tolerante de C. americana que se denota a través de los
diferentes parametros medidos de la relaciones hidricas, le permite establecerse en

lugares de sabana.

Nuestros resultados muestran que durante la época lluviosa las tasas de
asimilacion de ambas especies estdn acopladas al patrén de conductancia estomatica,
encontrandose las tasas maximas durante periodos de iluminacion directa, por lo
general en las horas de la mafiana, y depresion de la fotosintesis al medio dia cuando
se alcanza el mayor DPV y ocurre cierre estomético parcial. En el caso de los
individuos juveniles de C. americana mantuvieron las tasas asimilacion similares a las
registradas en la época lluviosa, a pesar de un mayor DPV, lo que corrobora que estas
plantas ya habian alcanzado los horizontes del suelo con agua disponible. Estudios
sobre el comportamiento fotosintético de especies tanto herbaceas como lefiosas de
sabanas tropicales en América, Africa y Australia, muestran que las tasas de
asimilacion tienden a ser mayores en la estacidon humeda, mientras que en la estacion
seca, usualmente son mas altas por la mafiana que en la tarde (Le Roux y Mordelet.
1995; Sobrado. 1996; Eamus y Cole. 1997; Prior et al. 1997; Franco. 1998). Este
comportamiento esta en funcion de la disminucion del contenido de agua en el suelo,
del incremento de la diferencia de presion de vapor hoja — aire, y de temperaturas
foliares supradptimas (la temperatura foliar es frecuentemente mayor que la
temperatura del aire, especialmente cuando la Gs es baja y el enfriamiento por
transpiracion es bajo). No obstante, la depresion de la fotosintesis al medio, pudo ser el
de la conjuncion de limitaciones estomaticas y procesos de fotoinhibicién dindmica por
la alta carga de radiacién y altas las temperaturas (temperatura foliar entre 30 y 40 °C).

La depresion del mediodia en la tasa de asimilacion ha sido reportada en muchas
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especies, especialmente aquellas sujetas a alguna combinacién de alta temperatura,
alta radiacion y bajo contenido de agua en la atmésfera y en el suelo, tal como ocurre
comunmente en los ecosistemas estacionalmente secos (Eamus y Prior. 2001; Franco
y Luttge. 2002).

Comparativamente las tasas promedio de fotosintesis a lo largo del curso diario de
ambas especies son bajas, mientras que los maximos (5,77 £ 0,17 y 8,25 + 0,86 umol
m? s? para C. americana y C. vitifolium respectivamente) se encuentran en el rango
reportado para especies arboreas de la sabana (Medina. 1982; Medina y Francisco.
1994; Prado y De Moraes. 1997; Garcia-Nufez et al. 2011). La baja capacidad
fotosintética de los arboles de la sabana parece estar asociada a las caracteristicas de
sus hojas, marcadamente escleromoérficas y pobres en nutrientes (Sarmiento et al.
1985); en nuestro estudio, es particularmente notorio en la especie siempreverde, C.
americana, la cual presenté un contenido de nitrdgeno foliar significativamente menor
que C. vitifolium. Por otra parte, el grado de escleromorfia de las hojas (expresado
como area foliar especifica, AFE) de larga duracion, se relaciona con las propiedades
estructurales requeridas para soportar condiciones ambientales desfavorables. Un
mayor espesor foliar (baja AFE), y bajas concentraciones de nitrdgeno por unidad de
peso, dan como resultado tasas bajas de fotosintesis por unidad de peso en las
especies siempreverdes (Lambers et al. 1998). Al contrastar las tasas de fotosintesis
de ambas especies se observa como en C. vitifolium, presenté una mayor capacidad
fotosintética expresada ya sea por unidad de area 6 por unidad de peso en
comparacioén con C. americana (8,8 umol m? s™; 225 nmol g* s*; 5,8 umol m? s™; 84.2
nmol g* s respectivamente). De igual modo, C. vitifolium presenté6 una mayor Amax
por unidad de nitrégeno foliar (175,2 pmol mol N* s 134,1 pmol mol N* s*
respectivamente). Ademas, C. vitifolium presenté una conductancia estomatica menor
lo que determind una mayor eficiencia de uso de agua. Esto pardmetros nos indican
gue desde el punto de vista de la capacidad de asimilacion fotosintética la especie
decidua, C. vitifolium, bajo el sustrato oligotrofico de la sabana no presenta ninguna
limitacion. El analisis de la relacién entre la capacidad fotosintética y el area foliar
especifica en veinte especies de lefiosas de la vegetacion del Cerrado, bajo

condiciones de campo, arroja que la tasa fotosintética maxima por unidad de peso
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(Amaxm) y el AFE fueron estadisticamente diferentes entre las especies deciduas, las
del Cerrado “sensu estricto” y las esclerdfilas siempreverdes. Hubo un decrecimiento
gradual de Amaxm y AFE desde las especies deciduas a las esclerdfilas
siempreverdes. Las especies propias del Cerrado mostraron valores promedio
intermedios entre las deciduas y las siempreverdes, indicando su caracter brevideciduo
(Prado y De Moraes. 1997). Los resultados de estos trabajos apoyan la
interdependencia entre el grado de duracién, estructura y atributos fisiolégicos de las
hojas, reportados por Reich. (1993) para un amplio rango de especies y formas de

vida.

Las bajas tasas de asimilacion pudieron también estar relacionadas al ambiente de
luz bajo la cobertura de gramineas y el dosel abierto de arboles aislados. Las curvas de
luz mostraron para ambas especies puntos de saturacion relativamente bajos (entre
250 y 500 pmol m™ s™) lo cual corrobora esta hipétesis. En el Cerrado, juveniles de
Kielmeyera coriacea (decidua) y Bowdichia virgiliodes (siempreverde) bajo el dosel de
gramineas y arboles, presentan tasas de asimilacién entre 30 y 80 % menores que
hojas totalmente expuestas (Nardoto et al. 1998; Kanegae et al. 2000). Estos autores,
concluyen, que el sombreamiento producido por el dosel establecido es uno de los

mayores limitantes para el crecimiento de las plantulas.

Estudios ecofisiolégicos comparativos en individuos adultos de una especie
siempreverde (Curatella americana) y una decidua (Godmania macrocarpa), indican
gue no existen limitaciones desde el punto de vista fotosintético e hidrico que le
impidan a G. macrocarpa colonizar la sabana, mostrando incluso una mayor eficiencia
intrinseca en el uso de agua, atribuyendo su ausencia en el pastizal a limitaciones
nutricionales y en la capacidad de germinacion (Medina y Francisco. 1994). Como fue
sefialado anteriormente, nosotros encontramos al comienzo de la época lluviosa una
alta densidad de plantulas recién germinadas e individuos juveniles de especies
arboreas tanto siempreverdes (C. americana) como decidua (C. vitifolium), lo cual
indica que la germinacién quizds no sea el filtro que determine la ausencia de C.
vitifolium, en el pastizal abierto. Por otra parte, especies deciduas como C. vitifolium y

G. macrocarpa han sido sefaladas como resistentes al fuego, cuya densidad
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poblacional incluso ha aumentado en los ultimos 50 afios con el régimen natural de
fuego y pastoreo de las sabanas estacionales en los Llanos Centrales de Venezuela
(Silva et al. 2001).

En sintesis, a pesar de la naturaleza marcadamente oligotrofica de los suelos de la
sabana, nuestros resultados muestran que los individuos juveniles de C. vitifolium
presentan mayores tasas de asimilacion de CO, durante la época lluviosa (mayor:
Amax y eficiencia instantanea en el uso del nitrégeno), por lo que la sequia estacional
parece ser el factor mas importante para su establecimiento, determinando su densidad

y distribucion espacial.
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Conclusion.

Este trabajo nos ha permitido identificar algunos factores importantes que
determinan el desarrollo de la dindmica y estructura espacial de las lefiosas en las
sabanas estacionales sometidas a condiciones climaticas estresantes. A continuacion

se resumen los resultados obtenidos:

e Las especies lefiosas disminuyen su abundancia a medida que nos alejamos de

las matas.

e La direccion de los vientos y la intensidad de la quema no parece afectar la

distribucion de las especies lefiosas alrededor de la mata.

e Los individuos adultos sirven como refugio o lugar de establecimiento de otras
especies lefiosas que no pueden colonizar la sabana, dando origen a micro

matas.

e Las matas presentan un crecimiento radial producto del establecimiento de los

juveniles a su alrededor.

e Los juveniles de C. vitifolium tiene asimilaciones mayores, transpiraciones

menores y eficiencias mayores en el uso del agua que C. americana.

e El caracter evasor al déficit hidrico de C. vitifolium no favorece la supervivencia

de los juveniles durante el establecimiento.

e La tolerancia al déficit hidrico de C. americana podria determinar su éxito de

establecimiento en la sabana abierta.
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Limitaciones de este trabajo y aspectos a desarrollar en futuras

investigaciones

En este trabajo nos planteamos como objetivo describir el patron de agregacion
general de los individuos de especies lefiosas producto de la respuesta de las
especies a los gradientes ambientales en las parcelas. Esta informacién de por
si a una escala gruesa mostré un patron agregado a nivel de la comunidad de
lefiosas en el gradiente borde de mata — sabana. Sin embargo, aunque esta
fuera de los alcances de este trabajo, tenemos los datos que permitirian hacer el
analisis de los patrones espaciales a una escala mayor de detalle, discriminando
por especies, por categorias de tamarfio y estudios de la vecindad inmediata de
los individuos de tal manera que nos permita tener una mejor comprension de

los procesos involucrados en el establecimiento de lefiosas en la sabana.

La descripcion microclimatica y nutricional del suelo en el gradiente borde de
mata — sabana, requiere un muestreo mas intensivo, utilizando un mayor numero
de estaciones microcliméticas con sus respectivos sensores, que ademas nos

permita medir en contenido de agua en el suelo.

Para futuras investigaciones tenemos planteado estudiar ecofisiolégicamente

otras especies dominantes en el gradiente.

Para futuras investigaciones tenemos planteado estudiar la supervivencia, tasa
de crecimiento y asignacion de los asimilados de especies lefiosas
seleccionadas a lo largo del gradiente borde de mata — sabana.



Anexos

Anexo A: Ubicacién de las matas estudiadas en el area de estudio
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Figura 33: Imagen donde se sefiala la ubicacion de las matas a las cuales se les realizaron los censos de vegetacion, y los lugares donde se realizaron los
estudios microclimaticos y ecofisioldgicos, en la Estacion Bioldgica de los Llanos.
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Figura 34: Imagen donde se sefiala la ubicacion de las matas A y B, cercanas a la mata del aceite en la Estacion Bioldgica de los Llanos.
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Figura 35: Imagen donde se sefiala la ubicacién de las matas C y F, en la Estacion Bioldgica de los Llanos.
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Figura 36: Imagen donde se sefiala la ubicacion de la mata D, en la Estacion Bioldgica de los Llanos.
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Figura 37: Imagen donde se sefiala la ubicacion de la mata E y los lugares donde se realizaron los estudios microclimaticos y ecofisiolégicos, en la Estacion
Biologica de los Llanos.




Anexo B: Densidad y distribucion de arboles y gramineas en el gradiente borde de mata — sabana
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Figura 38: Cobertura de especies lefiosa calculada a partir del nimero méaximo de individuos encontrados en la parcela y gramineas a lo
largo del gradiente mata sabana para las cuatro orientaciones (NE, SE, SO y NO) de la mata B, donde se indica la linea de tendencia
logaritmica y los valores de R. las flechas indican la presencia de individuos adultos.
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Figura 39: Cobertura de especies lefiosa calculada a partir del nimero maximo de individuos encontrados en la parcela y gramineas a lo
largo del gradiente mata sabana para las cuatro orientaciones (NE, SE, SO y NO) de la mata C, donde se indica la linea de tendencia
logaritmica y los valores de R. las flechas indican la presencia de individuos adultos.
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Memoria Explicativa Fig 38 y 39

En la mata B (Fig. 38) se puede observar que la densidad de especies lefiosas es
elevada en los bordes de la mata pero al llegar a los 2 0 3 metros de la mata esta cae
considerablemente, estas parcelas tienen en comun la presencia de Hyparrhenia rufa
como especie dominante por lo cual segun lo observado la cobertura de gramineas no
registra un claro aumento a medida que nos alejamos de la mata.

Para la mata B, la densidad relativa de plantulas se aproxima al modelo en tres de
las exposiciones: NE, SE y NO ((R>>0,65, R*>0,86, y R?>0,70), respectivamente, en
cambio en la exposicidon SO la presencia de un arbol adulto rompe la continuidad.

El pico observado en la densidad de lefiosas en la parcela con orientacion SO entre

los 9 y 14 metros corresponde a la presencia de dos individuos adultos de Curatella
americana de 8 y 7 metros de alto.
Para la mata C la figura 39 muestra que la densidad de especies lefiosas para las
parcelas con orientaciones SO y NO disminuye a medida que nos alejamos de la mata
siendo este el comportamiento esperado. La parcela con orientacibn SE presenta un
comportamiento similar solo que en esta se cuenta con la presencia de dos individuos
adultos en los 8 y 13 metros aproximadamente evidenciando un incremento en la
densidad de juveniles. Las parcelas SE 'y NE, muestran comportamientos opuestos.

La cobertura de gramineas manifiesta diferentes comportamientos manteniéndose
estable en las parcela con orientaciones NE y NO y disminuyendo en las parcelas con
orientaciones SO y SE.
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Figura 40: Cobertura de especies lefiosa calculada a partir del nimero maximo de individuos encontrados en la parcela y gramineas a lo
largo del gradiente mata sabana para las cuatro orientaciones (NE, SE, SO y NO) de la mata D, donde se indica la linea de tendencia
logaritmica y los valores de R. las flechas indican la presencia de individuos adultos.
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Figura 41: Cobertura de especies lefiosa calculada a partir del nimero méximo de individuos encontrados en la parcela y gramineas a lo
largo del gradiente mata sabana para las cuatro orientaciones (NE, SE, SO y NO) de la mata E, donde se indica la linea de tendencia
logaritmica y los valores de R. las flechas indican la presencia de individuos adultos.
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Figura 42: Cobertura de especies lefiosa calculada a partir del nimero maximo de individuos encontrados en la parcela y gramineas a lo
largo del gradiente mata sabana para las cuatro orientaciones (NE, SE, SO y NO) de la mata F, donde se indica la linea de tendencia
logaritmica y los valores de R. las flechas indican la presencia de individuos adultos.
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Memoria Explicativa Fig 40, 41y 42

Para la mata D figura 40 se puede observar que la densidad de especies lefiosas
disminuye a medida que nos alejamos de la mata en las parcelas con orientaciones SO, NO y
SE, con la presencia de algunos picos o incrementos en la densidad como respuesta a la
presencia de individuos adultos a lo largo de la parcela; en la parcela NE esta disminucion no
es observada, esto puede ser producto de la presencia de un gran nimero de juveniles de C.
americana en la parte media de la parcela alrededor de un individuo adulto de la misma
especie.

La cobertura de gramineas se mantiene estable en las cuatro parcelas con valores de
cobertura comprendidos entre 80 y 100 % dado la dominancia de H. rufa; al igual que en la
mata C (Fig. 32) en estas parcelas no parece existir un relacion entre la densidad de especies
lefiosas y gramineas.

En la mata E figura 41 se puede observar una clara disminucion de la densidad de
especies lefiosas en todas las parcelas al alejarse del borde de la mata, con la presencia de
algunos incrementos en las parcelas con orientacion SO y SE los cuales corresponden a
individuos adultos.

La cobertura de gramineas manifiesta un claro incremento a medida que nos alejamos
de la mata; en la parcela con orientacion SO entre los 11 y 14 metros se puede observar una
disminucién de la cobertura de gramineas lo cual puede corresponder a un incremento en la
densidad de especies lefiosas.

Cabe destacar que en esta mata la cobertura de gramineas aparenta estar
negativamente relacionada con la densidad de especies lefiosas, siendo la parcela NE el
mejor ejemplo de este comportamiento, efecto no observado en las otras matas; esta
diferencia puede estar relacionada al comportamiento de la especie de graminea dominante,
gue en este caso corresponde a Trachypogon spp. La orientacion NE concuerda muy bien con
el modelo esperado.

Para la mata F, la figura 42 muestra que en las cuatro orientaciones ocurre una
disminucion de la densidad de especies lefiosas a medida que nos alejamos de la mata; este
comportamiento esta acompafiado de un aumentos en la cobertura de gramineas con la
excepcion de la parcela con orientacion SE.

Para las parcelas con orientacion SO, NE y NO la especie de graminea dominante es
T. vestitus, sin embargo en la parcela con orientacion SE la especie de graminea dominante
es H. rufa.



Anexo C: Distribucion espacial de los individuos en las parcelas
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Figura 43: Representacion gréfica de la funcién univariante L-Ripley’s (—) vs distancia de r en cm, para la distribucion de especies lefiosas en cuatro parcelas
con diferentes orientaciones NE, SE, NO Y SO, alrededor de la mata B. Las lineas punteadas (—) representan los limites de confianza del 95% para una

distribuciéon aleatoria.
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La figura 43 mata B en la parcela NE se puede observar que tiende a una distribucion de forma agregada haciéndose significativo a partir

de unr de 100 cm. Los individuos en la parcela SE manifiestan una distribucion significativamente agrupada con r mayores a 10 cm.

Las especies de la parcela NO y SO en la figura 43 tienden a ser agrupadas para todos los r mayores a 60 pero esta tendencia no es

confiable debido al poco numero de individuos contenidos en estas.
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Figura 44: Representacion grafica de la funcion univariante L-Ripley’s (—) vs distancia de r en cm, para la distribucién de especies lefiosas en cuatro parcelas
con diferentes orientaciones NE, SE, NO Y SO, alrededor de la mata C. Las lineas punteadas (—) representan los limites de confianza del 95% para una
distribucion aleatoria.
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En la parcela NE mata C de la figura 44 se puede apreciar que las especies tienen una distribucion significativamente agrupada para

todos los r. Las especies en la parcela SE presentan una distribucion de tipo aleatorio con r inferiores a 30 cm y superiores a 100, con un pico

significativo que tiende a una distribucién agrupada entre estas distancias de r.

individuos tienen una distribucién de tipo agregado con r superiores a los 5 cm.

Las especies en la parcela NO presentan una distribucién de tipo aleatorio para todos los r. En la parcela SO se puede apreciar que los
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Figura 45: Representacion grafica de la funcion univariante L-Ripley’s (—) vs distancia de r en cm, para la distribucién de especies lefiosas en cuatro parcelas
con diferentes orientaciones NE, SE, NO Y SO, alrededor de la mata D. Las lineas punteadas (—) representan los limites de confianza del 95% para una
distribucién aleatoria.
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En la Figura 45 mata D se puede observar que los individuos en la parcela NE responden a una distribucién de tipo agrupada. Este
comportamiento se repite en la parcela NO, donde los individuos tienen una distribucion de tipo agrupada, para una distancia de r mayor a 100
cm tiende a ser aleatoria.

Los individuos en la parcela SE presentan una distribucion aleatoria con un pico que indica agrupamiento para una distancia de r de 20

cm. La parcela SO no contiene un nimero de individuos 6ptimo que permita realizar este tipo de andlisis
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Figura 46: Representacion gréafica de la funcién univariante L-Ripley’s (—) vs distancia de r en cm, para la distribucion de especies lefiosas en cuatro parcelas
con diferentes orientaciones NE, SE, NO Y SO, alrededor de la mata E. Las lineas punteadas (—) representan los limites de confianza del 95% para una

distribuciéon aleatoria.
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En la parcela NE mata E de la figura 46 se puede apreciar que los individuos tienen una distribucion de tipo aleatoria para r menores a 20

y agrupada para r mayores. En la parcela SE, se puede apreciar que la distribucién es de tipo agrupado con un pico que indica una distribucion

aleatoria a una distancia de r de 10 a 15.
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Para la parcela SO la distribucion de los individuos es de tipo agrupado. En la parcela NO la distribucion es aleatorio para distancias de r
inferiores 20 y agrupado para distancias de r mayores.
Figura 47: Representacion grafica de la funcién univariante L-Ripley’s (—) vs distancia de r en cm, para la distribucién de especies lefiosas en cuatro parcelas

con diferentes orientaciones NE, SE, NO Y SO, alrededor de la mata F. Las lineas punteadas (—) representan los limites de confianza del 95% para una
distribucion aleatoria.
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En la figura 47 mata F se puede apreciar que los individuos en las parcelas NE y NO tienen comportamientos similares, observandose
una distribucién agregada para distancias de r mayores a 40cm y aleatorias para distancias de r menores. Los individuos en la parcela SO
presentan una distribucion de tipo aleatorio para distancias de r menores a 20 cm y de tipo agregado para distancias de r mayores. Los
individuos en la parcela SE tienen una distribucién significativamente aleatoria para todas las distancias de r.
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Anexo D: Relacioén entre individuos adultos y especies lefiosas a su alrededor

Tabla 13: Especies encontradas en los muestreos de especies lefiosas de sabana.

Numero de individuos por especies

Sabana # | Bow vir | Byr cra acrgé Ery ori |Promedio
1 0 1 1 0 0,5
2 1 2 2 0 1,25
3 0 0 0 0 0
4 0 0 0 0 0
5 0 2 0 0 0,5
6 1 1 3 1 1,5
7 0 1 0 0 0,25
8 0 1 1 0 0,5
9 0 0 5 0 1,25
10 0 0 1 0 0,25
11 0 1 0 0 0,25
12 0 0 0 0 0
13 0 0 0 0 0
14 1 4 0 0 1,25
15 0 1 0 0 0,25
16 0 1 1 0 0,5
17 1 0 1 0 0,5
18 0 2 0 0 0,5
19 0 0 0 0 0
20 1 1 0 0 0,5
21 0 0 0 0 0
22 0 1 1 0 0,5
23 0 0 0 0 0
24 1 0 1 0 0,5
25 0 1 2 0 0,75
26 0 2 3 0 1,25
27 0 2 4 0 1,5
28 0 0 0 0 0
29 0 1 2 0 0,75
30 0 0 1 0 0,25

suma 6 25 29 1
promedio 0,2 0,8 1,0 0,0 0,5
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Tabla 14: Especies encontradas en los censos de especies lefiosas en arboles de sabana.

Numero de individuos por especies
ot s | St o o Lo [ [ | o Lo | Sor | promedio

1 Cur ame 0 0 0 0 0 2 0 0 0 0,2
2 Bow vir 0 0 2 0 0 0 0 0 0 0,2
3 Bow vir 0 3 5 2 1 2 0 1 0 1,6
4 Bow vir 0 3 5 0 0 1 0 0 0 1,0
5 Cur ame 1 1 7 0 0 0 0 0 0 1,0
6 Bow vir 1 3 9 0 0 0 0 0 0 1.4
7 Bow vir 1 0 3 0 1 0 0 0 0 0,6
8 Cur ame 1 1 2 0 0 0 0 0 0 0,4
9 Cur ame 4 2 0 14 0 0 4 2 8 3,8
10 Bow vir 0 1 6 0 0 0 0 0 0 0,8
11 Curame|] O 1 6 0 0 1 0 14 0 2,4
12 Curame| O 0 0 0 0 4 0 0 0 0,4
13 Bow vir 0 1 2 0 0 1 0 0 0 0,4
14 Byr cra 1 2 2 0 0 0 0 0 0 0,6
15 Bow vir 2 5 4 0 0 0 0 0 0 1,2
16 Curame| O 0 1 0 13 0 0 0 0 1,6
17 Byr cra 0 2 4 0 0 0 0 0 0 0,7
18 Bow vir 0 7 4 0 0 0 0 0 0 1,2
19 Curame|] O 0 1 0 0 0 0 0 0 0,1
20 Bow vir 1 8 10 0 0 1 0 0 0 2,2
21 Bow vir 0 1 1 0 0 0 0 0 0 0,2
22 Curame| O 0 3 0 0 0 0 0 0 0,3
23Curame] O 1 6 0 0 0 0 0 0 0,8
24 Curame| O 3 15 0 0 0 0 0 0 2,0
25Curame| O 0 2 0 0 0 0 0 0 0,2
26 Cur ame] 3 2 2 0 0 0 0 0 0 0,8
27 Byr cra 1 0 6 0 0 0 0 0 0 0,8
28 Byr cra 0 0 2 0 0 0 0 0 0 0,2
29 Byr cra 0 1 3 0 0 0 0 0 0 0,4
30 Cur ame 1 0 0 0 0 1 0 0 0 0,2
Suma 17 48 113 16 15 13 4 17 8

Promedio 0,6 1,6 3,8 0,5 0,5 0,4 0,1 0,6 0,3 0,9
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Anexo E: Relaciones hidricas e intercambio de gases
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Figura 48: Curva de respuesta de la tasa de asimilacion de CO> (A) a la densidad de flujo de fotones fotosintéticos
(DFFF) para individuos adultos de C. americana (Cur ame) (R°=0,37) y C. vitifolium (Coc vit) (R?=0,87), para el mes
de junio en la época humeda.
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Figura 49: Curva de respuesta de la tasa de asimilacion de CO; (A) a la densidad de flujo de fotones fotosintéticos
(DFFF) para individuos juveniles de C. americana (Cur ame) (R2:0,68) y C. vitifolium (Coc vit) (RZ:O,69), para el mes
de junio en la época humeda.
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Figura 50: Curva de respuesta de la tasa de asimilacion de CO; (A) a la densidad de flujo de fotones fotosintéticos
(DFFF) para individuos juveniles de C. americana (Cur ame) (R2:0,56) y C. vitifolium (Coc vit) (R2:0,75), para el mes

de octubre en la época humeda.
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Figura 51: Curva de respuesta de la tasa de asimilacion de CO- (A) a la densidad de flujo de fotones fotosintéticos
(DFFF) para individuos juveniles de C. americana (Cur ame) (R2:0,97) y C. vitifolium (Coc vit) (RZ:O,86), para el mes

de noviembre en la época himeda.
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Figura 52: Curva de respuesta de la tasa de asimilacion de CO- (A) a la densidad de flujo de fotones fotosintéticos

(DFFF) para juvenil de C. americana (Cur ame) (R?=0,79), para el mes de marzo en la época seca.
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Figura 53: Curva presion volumen para C. vitifolium en la época himeda
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Figura 54: Curva presion volumen para C. vitifolium en la época himeda

a0

— T — 7
0D D5 0.0 LR 020 25

CHH

030

Figura 55: Curva presion volumen para C. vitifolium en la época himeda
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Figura 56: Curva presion volumen para C. americana en la época himeda
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Figura 57: Curva presién volumen para C. americana en la época himeda
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Figura 58: Curva presion volumen para C. americana en la época himeda
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Figura 59: Curva presion volumen para C. americana en la época humeda
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Figura 60: Curva presion volumen para C. americana en la época seca
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Figura 61: Curva presion volumen para C. americana en la época seca
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