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RESUMEN

L as sabanas estacionales en cuanto asu fisionomiay estructurase caracterizan por unamatriz continuade gramineasinterrumpida
por arboles siempreverdes dispersos. Considerando |a alta frecuencia de quemas, se ha sugerido que la reproduccion de las
especies|efiosas, es principal mente vegetativa, debido alos efectos negativos del fuegoy lasequiasobrelassemillasy plantulas
durantelaestacion seca. El andlisis delosdiferentes procesosinvolucrados en laregeneracion delas|efiosas siempreverdes de
|as sabanas estacional es, pone de manifiesto que estas especies producen unagran cantidad de propagul os viables anual mente
(aunque en un amplio rango), con la capacidad de germinar en condiciones de campo, lo cual sugiere, laimportancia de la
reproduccién sexua en el mantenimiento a largo plazo de sus poblaciones. Algunos estudios sobre el establecimiento de
plantulas en las sabanas tropicales, evidencian que | as plantulas son capaces de producir la suficiente cantidad de biomasa en
su primera estacion de crecimiento, permitiéndoles rebrotar y sobrevivir después del fuego durante la estacion seca, o cual
constituye unademostracion delafuncionalidad de lareproduccion sexual en especies|efiosas delasabana. Existen un conjunto
de estrategias morfo-funcionales que ayudan a explicar el éxito de establecimiento de propagulos en especies | efiosas de la
sabana, las cuales incluyen: mecanismos de latencia de las semillas que permiten la sincronizacién de la germinacion al
comienzo delaestacion favorable. El desarrollo acelerado delas plantulas en los primeros estadios, con un modo de crecimiento
gue determinael temprano engrosamiento delasraicesformando un xilopodio. Bajaeficienciade uso de agua, producto delas
pocas restricciones estométi cas alas perdidas de agua por transpiracion durantelaépocadelluvias en lafase de establecimiento,
lo cual permite maximizar lagananciade carbono en este periodo critico. En laépocaseca, |as plantulas presentan un marcado
control estomético, y una alta tolerancia al déficit hidrico. Por otra parte, |a especies con propagacion vegetativa, tienen la
ventaja de estar conectadas ala planta madre, lo cual permite el establecimiento de propagulos, de una manera, hasta cierto
punto independiente, de las condiciones ambientales que larodean. Laataresistenciaal fuego delos propagul ostanto sexuales
como vegetativos, indica, queladisponibilidad de agua (espacio —temporal) en las sabanas debe ser € factor determinante para
ladindmicadel establecimiento de laslefiosas. En este contexto, la dinamicadel fuego (espacio —temporal) jugaria un papel
preponderante en determinar |as tasas de paso entre las diferentes categorias de tamafio en las poblaciones de estas especies.
Por otraparte, laaltasupervivenciadelos propagulos ante el estréshidricoy el fuego encontrada para algunas especiestambién
plantea que el proceso de establecimiento, en si mismo, podriano ser un cuello de botella para dinamica de las poblaciones.
En general, lainformaci 6n ecofisiol 6gica que disponemos de | as | efiosas siempreverdes de | as sabanas, indica que en sumayoria
son especies evasoras al déficit hidrico estacional através de sistemas radiculares profundos que les permiten el acceso al agua
del subsuelo durante todo €l afio. Esta caracteristica, por lo tanto las hace relativamente susceptibles a cambios climéticos
dirigidos haciacondiciones mas secas, que impliquen unadisminucion pronunciada de |a capacidad de al macenamiento de agua
enel suelo.
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ABSTRACT

Physiognomy and structure of seasonal savannas are characterized by a continuous matrix of grass species and a variably
sparse woody layer. Considering the high frequency of fires, it has been suggested that reproduction of woody species is
mainly vegetative due to the negative effects of fires and water stress upon seeds and seedlings during the dry season. Analysis
of the different processesrel ated to regeneration of evergreen woody species of seasonal savannas point out that these species,
although in awide range, produce annually asubstantial number of viable propagul es and have the capacity to germinatein field
conditions. Sexual reproduction is expected, therefore, to play an important role in the long term population maintenance.
Some studies related to seedling establishment in tropical savannas show that, during the first growing season, seedlings were
able to produce enough biomass which enables them to resprout after dry season fires. This constitutes a demonstration of
functionality of sexual reproduction in savannawoody species. Thereis agroup of morphological and functional strategies
that help to explain the establishment success of woody species, these include: seed dormancy mechanismswhich synchronize
germination at the beginning of the rainy period. Fast growth rates during the first stages of seedling development, with
biomass allocation patterns characterized by early root swelling forming axylopodium. Low stomatal restrictions during the
rainy period, in the establishment phase, which enable them to maximize carbon gain in this critical time. In the dry season,
seedlings show stomatal control and tolerance to water stress. On the other hand, species with vegetative propagation,
propagule establishment is more or less independent of environmental conditions asaresult of itsfunctional connectionswith
their parent. High fireresistance of sexual and vegetative propagules, indicate, that water availability (spatial —temporal) must
be the main determinant for the establishment dynamics of savanna woody species. Nevertheless, fire dynamics (spatial —
temporal) will be determinant in stepping up through different size classes within populations of these species. Conversely,
high propagules survival in face of water stressand fire found in some species suggest that the establishment processesinitsel f
would not seen to be a bottle neck for the population dynamics. In general, the ecophysiological information of evergreen
savanna woody species, point out that most of them avoid seasonal water stress by extensive root systems which enable
access to deep water in the soil profile all year round. Therefore, these species would be more susceptible to global changes
under drier environmental conditions which imply a pronounced decrease in water storage capacity.
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INTRODUCCION

En la vegetacion terrestre, la influencia de
semillas y pléntulas se extiende més aléa de los
procesos poblacionales (persistencia, dispersion,
variabilidad genética), pudiendo afectar la
distribucién, dindmicay diversidad de unidadesde
vegetacion mucho mas grandes, tales como
comunidades, paisgjes y floras locales (Grime y
Hillier 2000). Laabundanciarelativa de especies,
sus fluctuaciones anuales en nimero, l0s patrones
espaciales, las respuestas ala herbivoriay aotras
formas de perturbacion, son influenciadas por las
diferencias en la habilidad de cada una de las
especies para reproducirse bajo las condiciones
ambiental es preval ecientes (Grubb 1977, Fenner y
Kitgima1999).

Lainteraccion entre las condicionesfisicasy
bidticas en diferentes ambientes, determinan la
variabilidad de presiones selectivas que han dado
lugar a una multiplicidad de mecanismos através
deloscuaeslas plantas seregeneran (Grime 2001),
lo cual, en buenamedida, dacuentadeladiversidad

funcional observadaen diferentes ecosistemas. En
ecosi stemas donde | as condiciones ambientales se
caracterizan por ser estacionales, como | as sabanas
tropicales, se evidencia una ritmicidad funcional
marcada en los diferentes componentes de la
vegetacion, a través de diferentes estrategias en
cuanto a: fenologia, ganancia de carbono,
asignacion de asimilados y nutrientes, y sistemas
reproductivos. En éstos ambientes la fase de
establecimiento de propagul ostiende asincronizarse
con el comienzo delaépocade lluvias atravésde
diferentes estrategias en los distintos grupos
funcionales; de estaforma, se maximizael primer
periodo de crecimiento antes del comienzo de la
épocaseca(Labouriau et al. 1964, Oliveiray Silva
1993). Bajo estas circunstancias, las estrategias
de germinacién, la tasa de crecimiento de las
plantulasy los mecanismosdetoleranciaal déficit
hidrico y el fuego en los individuos jévenes,
determinan el éxito del establecimiento.

L as sabanas constituyen uno de los tipos de
vegetacion mas caracteristicos, donde ocurrelaco-
dominancia de formas de vida contrastantes
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(Scholesy Archer 1997), lo cual lesimprime su
fisionomia tipica: una matriz de pastizal
interrumpida por arboles aislados. La densidad
de &rbolesvaria desde muy pocos, en una sabana
pastizal, hasta comunidades donde llegan a
formar un dosel casi cerrado (Sarmiento 1984).
El patrén espacial y la abundancia relativa de
gramineas y arboles en las sabanas estan
determinados por interacciones complejas y
dindmicas entre el clima, latopografia, suelos,
geomorfologia, herbivoriay fuego (Medina y
Silva 1990, Solbrig 1996). Esta interacciones
pueden ser sinérgicas 0 antagbnicas y pueden
reflejar variaciones estocasticas 6 “feedbacks”
positivos (Scholesy Archer 1997).

Aungue el mantenimiento delas poblaciones
de las | efiosas de las sabanas en el corto plazo,
esta asegurada por su capacidad de rebrote, el
entendimiento delos diferentes pasos del proceso
reproductivo es necesario para evaluar su
dinamica a largo plazo. Por otra parte, el
mantenimiento a largo plazo de cada especie
requiere de la creacién recurrente de
oportunidades favorables para la regeneracion
aintervalos apropiados. En cualquier sitio, estas
oportunidades seguramente no permanecen
constantes con el tiempo, debido alos disturbios
naturales, la influencia humana, e incluso
cambios climaticos (Fenner y Kitajima 1999).

El tipo de regeneracion, su dindmica, asi
como, los procesos ecofisiol6gicosimplicados en
el establecimiento de plantulas de las lefiosas
siempreverdes, es un aspecto de la ecologia de
sabanas alin poco comprendido. En este trabajo
se integra informacion sobre estos diferentes
procesos durante la fase regenerativa de los
arboles de la sabana, que incluyen desde, la
produccion de propagulos, germinacién y
establecimiento de plantulas, resaltando la
influenciaquetienen sobre su dindmicael déficit
hidrico y el fuego. La mayor parte de la
informacion esta circunscrita a especies arbéreas
y arbustivas de sabanas estacionales
neotropicales, aunque también se hace
referencia a trabajos realizados en sabanas de
Africay Australia. Por otra parte, a pesar de
que el énfasis esta hecho en las lefiosas
esclerdfilas siempreverdes, también se hace
mencién y se realizan comparaciones en
relacién a diferentes aspectos ecofisiol 6gicos,
con lefiosas deciduas de lasabanay del bosque
seco.
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1. PRODUCCION DE PROPAGULOS

1.1 Fenologia

Uno de los aspectos principales que
caracterizan la fenodinamica anual de las |efiosas
de la sabana, es que la mayor parte de estas
especies sincronizan sus fenofases de cambio de
hojas y floracion, con la estacién seca, lo cual da
una claraindicacion de acceso arecursos hidricos
en estas plantas con sistemas radicul ares profundos
(Monasterio y Sarmiento 1976, Sarmiento y
Monasterio 1983, Sarmiento et al. 1985, Williams
et al. 1997, 1999, de Bieet al. 1998).

En el caso de las lefiosas, existe un amplio
interval o entre las especies en cuanto aladuracion
y sincronizacion de las fenofases vegetativas y
reproductivas, lo cual indicaque laestacionalidad
climética no limita estrictamente la fenologia
(Sarmiento y Monasterio 1983), pudiendo estar los
periodos de floracion y fructificacion distribuidos
durantetodo el afio. Sin embargo, el patrén general
indica que | as fenofases reproductivas comienzan
durante la estacién seca concurrentemente con el
rebrote para la produccion de nuevos tallos
(Sarmientoy Monasterio 1983). Despuésdevarias
semanas se completael proceso defloracion, pero
lafructificaciony dispersion delas semillas puede
continuar por periodos variables durantelaestacion
lluviosa (Tabla 1). Por gemplo, especies como
Byrsonima crassifolia y Palicourea rigida
aungue florecen en la estacion seca, dispersan sus
frutos bien entrada la estacion lluviosa, a finales
del mes de julio (Garcia-NUfiez et al. 2001a). En
varias especies de lefiosas del Cerrado (Oliveira
1998), sehanidentificado picosdevariasfenofases,
siempre relacionados con el final de la estacién
seca, y a mismo tiempo, es posible encontrar
especies con una fenofase dada en cualquier otra
época del afio. En la sabanas de Lamto, aunque €l
comportamiento puede ser similar, algunas especies
al parecer tienen una mayor variacion en los
patronesfenol 6gicos quelos encontradosen laflora
lefiosadelas sabanas neotropicales (Menaut 1971).
En el modelo de estrategias fenoldgicas para las
lefiosasdel Cerrado Oliveira(1998), propone como
premisa béasica que solamente el periodo de
establecimiento est4rigidamente determinado por
las condiciones ambientales, las otras fenofases
estarian gjustadas secuencialmente a ese periodo
deestablecimiento, y no determinadas directamente
por los cambios estacional es. Este gjuste secuencia
explicarialadiversidad de estrategias fenol 6gicas
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y la importancia funcional de éstas diferentes
estrategias en la composicién de este tipo de
vegetacion.

1.2 Produccion de Frutos y Semillas
Algunas caracteristicas de la ecologia
reproductiva de las lefiosas siempreverdes
dominantes en los Llanos de Venezuela, revelan
gue a pesar de las altas frecuencias de fuego que
caracterizan la sabana, éstas especies producen,
anual mente, unacantidad sustancial de propagulos
viables (Tabla 2), lo cual sugiere, que la
reproduccion sexual debejugar un papel importante
en el mantenimiento a largo plazo de sus
poblaciones (Ataroff 1975, Ramirez 1993, Garcia-
Nufiez et al. 1996, 2001a). Garcia-Nufiez et al.
(20014a), encontraron que la cosecha de semillas
de B. crassifolia y P. rigida mostré pocas
variaciones interanuales y por otra parte, una alta
variabilidad en la fecundidad durante una misma
estacion de crecimiento, en individuos de igual
tamafio, lo cual es debido, probablemente, a
diferencias genéticas, combinadas con diferencias

de edad y condiciones locales de sitio, todas dllas
influenciando  patron deas gnaci on decarbohidratos.
Adicionalmente, € nimero de flores polinizadas y
desarrolladas en semiillas, estén influenciadas por la
abundancia de polinizadores, predadores de floresy
semillas, y otrosrecursos aparte delos carbohidratos.
Losresultadossugieren quea menosen B. crassifalia
no existen limitaciones en laformacion de semillas,
ya que se fecundan més de la mitad de las flores
(65 %), siendo ademas bajo (10 %), €l atague de
las semillas por hongos einsectossobrelaplanta. En
el caso deB. virgiliodes, podriahaber unalimitacion
mayor, ya que se fecundan una fraccion pequefia de
las flores, y la predacion de semillas previa a la
dispersénesdta

El reciclado interno de nutrientes y su
almacenamiento en tejidos dereserva, esutilizado
por la lefiosas siempreverdes durante la estacion
seca para la produccion de hojas nuevas,
inflorescencias y frutos (Sarmiento et al. 1985).
Tomando en consideracion el marcado
oligotrofismo del ecosistema, y €l hecho dequelas
hojasjovenes, completamente expandidas, son las

Tabla 1. Grupos fendlogicos en especies lefiosas siempreverdes de las sabanas estacionales de Venezuela de
acuerdo alaperiodicidad en el crecimiento, cambio de hojasy reproduccién. Lostérminostempranaeintermedia

serefieren al comienzo de la épocade sequia.

Fenologia Florecimiento Especie Dispersion
F orecen antes .del Temprana Copaifera officinalis zobcora
cambio de hoja
o 7
z% 5 g Intermedia Cassia moschata zobcora
8 | E Vochysia venezuelana
o 83 Lycania pyrifolia
88| O
E g' Pterocarpus podocarpus anemécora
g A Florecen alavez Lonchocar pus ernestil anemacora
& zg que forman hojas Curatella americana zodGeora
E § o Casearia silvestris
2 5 = Bowdichia virgiliodes anemacora
= -% Byrsonima crassifolia zobcora
o g
@)
Florecen después Intermedia Xylopia aromatica
del cambio de hoja Roupala complicata anemacora

(Tomado de: Medina (1982), Sarmiento y Monasterio (1983), Ramirez et al. en preparacion).
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Tabla 2. Vaores promedio = ES deflores, frutosy produccién de semillas para cuatro especies de arboles siempreverdesdelas

sabanas estacionales de Venezuela (n se muestra en paréntesis).

Par ametros B. crassifolia P. rigida

* C. americana
(poblacién 2)

* C. americana
(poblacién 1)

B. virgilioides

Flores/inflorescencia 33,97 + 3,82 (15)

Frutos/infructescencia 22,17 + 1,54 (15)

% Aborto flor / fruto 34,74 63,83
Frutos/individuo 27946+ 6223 (15) 1197 + 392 (15)
Semillas/fruto 2,87+0,03 (110) 2,00+ 0,00 (100)
Semillag/individuo 85497 3647

% Semillas predadas 10,09+ 2,16 18,05+ 4,24
% Semillas viables 56,71+ 4,93 81,23+ 2,73
Semillas viables/ind, 43593 2428
Semillas vigbles ha™* 1,96 x 10° 2,79x 10°

249,41 + 22,32 (15)

80,46 + 20,0 (20)

90,27 + 9,52 (10) 17,7 230
8,67+ 1,07 (10) _ _
90,39 742 56,6
2336 + 391 (10) 15915 100193
2,63+0,16 (76) 32 24
3799 51247 237457
61,36+ 4,45 _ _
48,89 + 11,47 99,0 98,0
718 50735 232708

(Tomado de: Garcia-NUfiez et al. (2001), * Ataroff (1975) (Datos correspondientes a dos poblaciones simpétricas)).

gue presentan mayores tasas fotosi ntéticas, podria
existir unacompetenciaintensa por carbohidratos
y nutrientes entre la actividad vegetativa y
reproductiva. La falta de recursos, més que el
nimero defloresfemeninas, faltade polinizaciony
predacion, podria explicar, €l ato porcentgje de
abortos de flores-frutos en algunas de éstas
especies (Stephenson 1981). En especies como B.
virgiliodes y Casearia silvestris, mas del 90 %
delaflores son abortadas (Ramirez 1993, Garcia-
Nufiez et al. 2001a), encontrandose que en esta
tltima la reproduccion asexual juega un papel
importante para el mantenimiento de sus
poblaciones (Garcia-Nufiez 2003).

Considerando que la mayor parte de las
especies florecen en la estacion seca, el fuego
puede afectar negativamente la produccién de
propagulos por la destruccién de las estructuras
sexuales y las semillas (Hoffmann 1998). Estas
pérdidas pueden ser importantes sobretodo en los
individuos pequefios y en especies de porte bajo
como P. rigida, la cual aunque usualmente florece
después del fuego, a finales de la época seca,
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pueden tener lugar quemas durante la época de
[luvias, donde se destruyen buenaparte delosfrutos
(Garcia-Nunfez et al. 20014a). Estimaciones sobre
ladturacriticaparael comienzo delafloracion en
poblacionesde &rbolessiempreverdesdelosLlanos
de Venezuela, indican que para especies como C.
americana, B. crassifoliay P. rigida, corresponde
aproximadamente a 1,0 m de altura (equivalente a
5 cm diametro basal), lo cua es coherente con la
altura del fuego en sabanas regularmente
guemadas; por gjemplo: los arboles adultos de B.
crassifolia, que alcanzan una altura umbral de 3
m, producen una gran cantidad de propégulos a
pesar de las quemas (Ataroff 1975, Garcia-NUfiez
et al. 20014). Esto coincide con lo estimado por
Menaut et al. (1990) para las lefiosas de las
sabanas de Lamto. Por otra parte, larecuperacion
de la capacidad para reproducirse sexualmente en
individuos adultos af ectados por e fuego es muy
variable. Para varias de las especies estudiadas
por Hoffmann (1998) en el Cerrado, se estima un
intervalo minimo de 2 a 5 afios sin quemas para
gue ocurralareproduccién sexual.
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2. GERMINACION

La regeneracion de comunidades de plantas
através de semillas, depende de que las mismas
seencuentren en el estado fisiol 6gico correcto para
germinar, en el lugar indicado y en e momento
preciso. En algunas especies, estos requerimientos
se satisfacen por una estrategia de regeneracion
en la cual las semillas germinan tan pronto como
son dispersadas. En otras, las semillas deben
sobrevivir por largos periodos en el banco de
semillasdel suelo, con germinaciénintermitentede
unaparte de lapoblacién (Murdoch y Ellis 2000).

El clima de las sabanas tropicales se
caracteriza por la presencia de una estacion seca
marcada, pudiendo durar de 2 a 6 meses
consecutivos (Sarmiento 1990). Bajo estas
condiciones|as plantul as provenientes de semillas
serian muy vulnerables ala sequiay el fuego, por
lo que reiteradamente se ha planteado que esos
factores limitarian la reproduccion sexual y
favorecerian lareproduccion vegetativa (Ferri 1961,
Rizzini y Heringer 1962, Bradstock y Myercough
1988, Hoffmann 1996, 1998). Sin embargo, a gunos
estudios realizados en el Cerrado Brasilefio y en
los Llanos de Venezuela (Labouriau et al. 1964,
Oliveiray Silva1993, Franco 1996a,b, Nardoto et
al. 1998, Kanegae 2000, Garcia-Nufiez 2002),
evidencian quelas plantul as son capaces de producir
la suficiente cantidad de biomasa en su primera
estacion de crecimiento, permitiéndolesrebrotar y
sobrevivir después del fuego durante la estacion
seca, 1o cua constituye una demostracién de la
funcionalidad delareproduccidn sexua en especies
lefiosas de la sabana.

El proceso de regeneracion de los &rboles de
la sabana, es un punto polémico, que ha sido
considerado por los naturalistas, particularmente
en Brasil, desde comienzos del siglo XX. Los
estudios pioneros sobre la vegetacion del Cerrado
realizados por Warming (1892, 1909) citado en
Rizzini (1965), sefialaban que a pesar de la
vulnerabilidad de las semillas, frutos y plantas
jovenesal fuegoy el calor excesivo, lamayor parte
de los arboles provenian de semillas.
Posteriormente, a principios de 1960, hay un
renovado interés por el estudio de la vegetacion
del Cerrado. Ferri (1961), reporta que después de
afnos de estudio en el Cerrado, no le fue posible
encontrar pléntulas delas que setenga certezaque
provengan de semillas, por lo que postula que la
reproduccién vegetativa de varios tipos, es la

responsable del mantenimiento de estavegetacion.
Por su parte, Rizzini y Heringer (1962) plantean,
gueesatravés de un rebrotamiento extensivo desde
los 6rganos subterraneos, que la vegetacion del
Cerrado puede sobrevivir los diferentes disturbios,
€ incluso propagarse hacia otras areas abiertas,
jugando las semillas un papel insignificante en este
proceso. Sin embargo, Labouriau et al. (1964),
aportaron datos que confirman la viabilidad de la
reproduccion sexual en las especies lefiosas, a
través de observaciones realizadas en e campo.
Estos resultados sugerian, que la germinacion no
seriaun filtro significativo duranteel ciclodevida
de los arboles de la sabana, y que probablemente
el destino de las jovenes plantulas seria méas
importante. Estudios experimentales, como el
realizado por Rizzini (1965), en 34 especies de
lefiosas del Cerrado, mostraron que lagerminacion
procedia desde |apsos cortos (desde 3 dias a 1
semana), hasta periodos de 7 a 10 meses, con
porcentajes de germinacion relativamente altos
(entre 40 y 100 %) para mas de mitad de las
especies ensayadas. Las plantulas de la mayoria
de las especies desarrollaron tempranamente una
raiz pivote engrosada, ya sea compuesta por €l
hipocatilo 6 méasfrecuentemente por laraiz primaria,
con longitudes que no excedieron 1 m de
profundidad en dos afios de crecimiento.

El crecimiento radicular acelerado, que
permite alcanzar las capas permanentemente
himedas del suelo, y el desarrollo de 6rganos de
reserva pueden ser mecanismos para garantizar
la supervivencia (Labouriau et al. 1963, 1964,
Oliveiray Silva1993). Sinembargo, laeficaciade
estos mecanismos estaria asociada a la
sincronizacién delagerminacion conel iniciodela
épocadelluvias, atravésde diferentes estrategias,
gueincluyenlalatenciad quiescenciadelassemillas
por periodos variables de tiempo. Esa
sincronizacién, que maximizaria el periodo
disponibleparael establecimiento, hasido observada
en plantulas de especies lefiosas y en gramineas
delassabana(Laboriau et al. 1964, Silvay Ataroff
1985, Oliveira1998, Garcia-Nufiez et al. 20014).

2.1 Latencia y Germinacion

La latencia se considera como una
caracteristica de las semillas, y sus variaciones
definen las condiciones ambiental es que deben ser
alcanzadas parapermitir quelas semillasgerminen
(Vleeshouwers et al. 1995). La latencia previene
gue lagerminaci én ocurraen condiciones que, por
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lo general, son favorables para éste proceso, pero
dondelasupervivenciadelas plantulasesincierta
y el chance subsiguiente de produccién de semillas
esbgjo (Bell 1999, Eiray Cadas2000). Lassemillas
que son dispersadas como embriones
subdesarrollados, requieren de un periodo de*“ post-
maduracion” antes de que la germinaciéon sea
posible, este periodo de desarrollo fuera de la
influencia de la planta madre, es afectado por las
condiciones ambientales.

Algunostrabajos (Joly y Felipe 1979, Melo et
al. 1979, Felipe y Silva 1984, Melo et al. 1998)
sobre lagerminacion y el desarrollo temprano de
varias especies nativas del Cerrado, logran
identificar ciertostiposy grados de latencia, y los
métodos para superarla. En algunas especies la
germinacion esimpedida por la dureza de latesta
(Hymenaea stilbocarpa, H. courbaril, H.
parviflora, Trema micrantha, Mauritia vinifera,
Enterolobium contortisiliquum, Rapanea
guianensis, Eugenia dysenterica, Zornia
reticulata, Distictela mansoana) pero esta
latenciaesrevertidacon lautilizacion dediferentes
tipos de escarificacion mecanica y quimica para
hacerlas germinar. En otras especieslagerminacion
puede ser bloqueada por inhibidores quimicos
(Andira humilis), 6 se requiere de laexposicion a
bajas temperaturas por periodos variables (dos 6
Mas meses a temperaturas entre 2 a 4 °C), como
en Annona crassiflora y otras como Dipteryx
alata y Qualea grandiflora que requieren un
periodo de post-maduracion. La utilizacion de
hormonas como, etileno, citocininay acido giberelico
tambi én probd ser Util paralarupturadelalatencia
en algunas especies.

En diferentes especiesdelefiosasdel Cerrado
la dispersion por €l viento (anemocoria) coincide
con el final de la época seca, mientras que la
dispersion por animales (zoocoria) depende de la
actividad de los dispersores, la cual parece ser
mayor durantelaestacion lluviosa (Oliveira1998).
L as especies cuyas semillas son dispersadas por
el viento, no presentan latenciay la germinacion
ocurre inmediatamente, tan pronto comienzan las
lluvias. Por otra parte, aquellas dispersadas por
animales, tienen mecanismos de latencia que
retardan la germinacion hasta que aparecen
condicionesfavorables. Estaasociacion, que parece
contradictoria, entre latenciay dispersion durante
laslluvias, seriaunaformade gjustar lagerminacion
con laestacion lluviosasiguiente, maximizando el
periodo de establecimiento. Este comportamiento
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se ha encontrado en especies de gramineas de la
sabana, con floracion tardia, como Trachypogon
plumosus y Axonopus canescens (Silvay Ataroff
1985) y también en tres especies de arboles
siempreverdes de la sabana, ampliamente
distribuidos en Américadel Sur (Garcia-NUriez et
al. 2001a), en las cuales se obuvieron diferentes
sindromes de germinacién correlacionados con el
tipo de dispersién y la presencia 6 no de latencia.
Por ejemplo, Bowdichia virgiliodes es dispersada
por € viento afinalesdelaestacion seca, mostrando
una rgpida germinacion, tan pronto se humedece
el suelo, mientras que las semillas de Palicourea
rigida y Byrsonima crassifolia son dispersadas
principalmente por pgaros(Witherichetal. 2001),
presentando diferentes grados de latencia. Las
semillas de P. rigida, son dispersadas tardiamente
en la estacion lluviosa y presentan una latencia
innataqueretardalagerminacién hastael comienzo
delasiguiente épocafavorable; las semillas de B.
crassifolia muestran un mecanismo de
guiescenciaimpuesto por ladureza del endocarpo
del fruto, el cual es una drupa con un exocarpo
carnoso, de color amarillo, atractivo paralas aves
(D. Wiitherich, comunicacion personal).

2.2 Efecto de Factores Ambientales sobre la
Germinacion

Lamayor parte de lainformacion disponible
sobre el proceso de germinacion de especies|efiosas
de las sabanas neotropicales proviene de estudios
realizados en € Cerrado, muchos de los cuales se
encuentran reportados en resimenes de congresos,
sSimposios y revistas de circulacion restringida a
Brasil. Felipey Silva (1984) y Melo et al. (1998),
destacaron algunos aspectos relacionados con la
influenciadefactoresexternos sobrea germinacion.

Efectos de la Luz

La respuesta de las semillas ala luz, puede
ser considerada como una sefial del control de de
este factor sobre lalatencia, en vez de un control
directo sobre la germinacion. En cuanto al
significado ecolgico de larespuestaalaluz, las
evidencias indican que este tipo de control juega
un papel importante en la deteccion de claros de
vegetacion siempreverde, como los bosques
himedostropicales.

Lamayoriade las especies estudiadas en el
Cerrado (Felipey Silva 1984, Melo et al. 1998),
tienen semillasindiferentesalaluz. Sin embargo,
se encuentran respuestas diferencialesen relacion
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ala luz y la temperatura. Algunas especies
presentan semillas fotobl asticas positivas entre 15
y 35°C. En el caso de Porophyllumlanceolatum,
se encontré que choques de temperatura alta (34
a 42 °C) promovian la germinacion de semillas
mantenidas en la oscuridad. Por otra parte,
Oliveiray Silva(1993), encuentran fotoblastismo
positivo en Kielmeyera speciosa, mientras que
en Kielmeyera coriacea no encuentran
diferenciasentrelostratamientosdeluz y oscuridad
(a25°C, d cabo de 20 dias). En una planta anual,
como Hyptis suaveolens, Gonzalez (1967) reporta
quelos porcentaj es de germinacion en laoscuridad
son muy bajos, en comparacion con semillas
expuestas a luz blanca.

Efectos de la Temperatura

Larespuestadelas semillasalatemperatura,
es uno de los mecanismos més importantes para
sincronizar el proceso de germinacién con las
circunstancias favorables para el establecimiento
de plantulas (Angevine y Chabot 1979). Las
semillas pueden germinar dentro de un rango de
temperaturas rel ativamente amplio, mientras que,
la temperatura Optima para la germinacion puede
variar entreindividuosy entre poblaciones; por 1o
tanto, no existe unatemperaturadptimay uniforme
gue se aplique a todas las especies (Mayer y
Poljakoff-Mayber 1978). Por otraparte, lassemillas
presentan maximas y minimas que son las
temperaturas limite por debajo 6 por encimadela
cual no ocurre germinacién (Heydecker 1973). Un
rango detemperaturasentre 20y 30 °C esadecuado
paraun gran nimero de especies subtropicalesy
tropicales (Melo et al. 1998).

Para algunas especies del Cerrado, fue
estudiado el efecto de la temperatura sobre la
germinacion, encontrdndose, en general, que las
temperaturas minimasy maximas donde ocurrela
germinacion estuvieron entre 10y 45 °C (Felipey
Silva1984). A temperatura constante de 25 °C, en
condiciones naturales de luz, los porcentajes de
germinacion de varias especies (Astronium
flaxinifolium, A. urundeuva, Bombax
martianum, B. tomentosum, Piptademia falcata,
Pterodon pubescens y Qualea grandiflora),
despuésde 14 dediasfueronentre 36 y 92 % (Melo
etal. 1979, Felipey Silva1984). A temperaturade
35 °C, especies como Eugenia dysenterica y
Andira vermifuga, alcanzan 100 % de germinacion
después de 32 a 64 dias (Felipe y Silva 1984).
Oliveiray Silva(1993), encuentran porcentajesde

germinacién (en condiciones de campo, al cabo de
20 dias) entre 40 % para Kielmeyera coriacea y
9% paraK. speciosa. En varias especies de sabana
abierta y del bosgue deciduo, en Venezuela,
Gonzélez (1967), reporta, porcentajes de
germinacion (al cabo de 30 dias, a temperatura
ambiente) altos (60 — 100 %) en especies como,
Bauhinia benthamiama, Coppaifera officinalis,
Canavalia brasiliensis, Gliricidia sepium,
Securidaca diversifolia, Mardenia macrophylla;
hasta medios, muy bajos 6 nulo (49 — 0 %), en
Cassia tora, Cassia moschata, Hymenea
courbaril, Bowdichia virgiliodes, Abrus
precatorius, Eugenia biflora e Hyptys
suaveolens. A temperatura ambiente (aprox. 25 °C),
Garcia-NUriez et al. (20014) reportan porcentajes de
germinacion del 50 % (todalafraccion viable), a
cabo de 1 semana, en semillas intactas de
Bowdichia virgiliodes, y alrededor de 40 % en
frutos de Byrsonima crassifolia escarificados
mecénicamente, durante los primeros 3 dias
después del tratamiento. El rango optimo de
temperaturaparalagerminacion de varias especies
del Cerrado (Dipteryx alata, Kielmeyera
coriacea, Andira humilis, Magonia pubescens,
Rapanea guianensis y Zeyhera digitalis) se sitia
entre20y 36 °C; por encimade40°C, por logenerd,
yano ocurre germinacion en estas especies (Joly
y Felipe 1979, Felipey Silva1984).

El fuego puede tener efectos directos e
indirectos que afectan las semillas, y por ende su
capacidad germinativa. Durante las quemas, a
partedel choquedecalor, las semillas pueden entrar
en contacto con el humo y con material vegetal
carbonizado, lo cua puedeinducir lagerminacion,
tal como ha sido indicado para especies de
chaparrales de clima mediterraneo (Keeley y
Fotheringham 1997, Keeley 1987). Algunos costos
asociados con el reclutamiento en sitios quemados,
se relacionan con el retardo en lareproduccion de
muchas especies que acumulan bancos de semillas
latentes entre las quemas; condiciones de pH y
osmoticas en el suelo desfavorables para la
germinacion de algunas especies y reducida
disponihbilidad dehumedad en las capas superficiales
del suelo, donde ocurre lagerminacion (Keeley y
Fotheringham 2000).

En las sabanas, |os fuegos pueden afectar la
supervivencia de las semillas que se encuentran
en la superficie 6 aquellas enterradas a poca
profundidad, dependiendo de la intensidad y la
velocidad. En la superficie del suelo, Vareschi
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(1962) midi6 90 °C por 5 min, en Calabozo
(Venezuela), y Coutinho (1982) encuentra un
maximo de 74 °C en Brasil; a5 mm de profundidad,
Silva et al. (1990), obtienen temperaturas sobre
los 100 °C en Barinas (Venezuela). El estudio de
Gonzélez (1967), sobre los efectos del fuego en la
reproduccién de algunas plantas de los Llanos de
Venezuelg, indicaquee porcentaje degerminacion
de las semillas sometidas a quemas es muy
reducido en comparacién con €l control, deduciendo
gue el fuego dafa considerablemente las semillas
de las especies investigadas. La exposicion de
semillasen e laboratorio aun rango detemperaturas
altas (70 — 150 °C) durante periodos variables (1,
5, 60 min), (aexcepcién de Bowdichia virgiliodes
y Abrus precatorius), determiné que el porcentgje
de germinacién disminuyera a medida que se
aumentalatemperatura, disminuyendo e porcentaje
acero, cuando se exponen a 150 °C durante 5 min.
Por ejemplo, en B. vigilioides las semillas
sobrevivieron temperaturas de 90 °C por 5 min,
pero no 150 °C por 5 minutos (Gonzélez 1967).
Garcia-Nufiez et al. (2001a) encuentran, en
condiciones de laboratorio, que las semillas de
Byrsonima crassifolia y P. rigida, no son
capaces de sobrevivir 92 °C de calor hiumedo 6
100 °C de calor seco por periodos mayores de 1
minuto. Rizzini (1976), encontré para 22 especies
del Cerrado, entre ellas Bowdichia virgiliodes y
Curatella americana, que un choque de 100 °C
durante 10 min reduce marcadamente 6 inhibe por
completo la germinacion de la mayoria de las
especies ensayadas. En contraste, la germinacion
de algunas especies (Bombax tomentosum,
Bowdichia major, Brosimum gaudichaudii,
Eugenia dysenterica, Hymenaea stignocarpa,
Magonia pubescens y Qualea grandiflora) no
parecio ser afectada por el choque de temperatura,
habiendo algunas como M. pubescensy B. major
gue mas bien fueron beneficiadas con el
tratamiento térmico. Parasemillasde K. coriacea,
sometidas a choques térmicos desde 50 hasta 100
°C, durante5, 10y 15 min, Dionello (1978), constatd
gue la germinacion no ocurre después de la
exposicion a 100 °C, en cuanto que las otras
temperaturas, no modificaron significativamentela
respuesta en relacion a la ocurrida a 27 °C de
temperatura constante. Estudios sobre la
germinacion de especies arbéreas de la sabanaen
Sur Africa, muestran que un choque répido de
temperatura alta no afecta la germinacion, pero
temperaturas altas, por un periodo prolongado,
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causa efectos deletéreos para las semillas. Por
otraparte, los efectos del fuego sobre las semillas
enterradas son inconsistentes, pudiendo
incrementar la germinacion en algunas especies,
mientras que otras no son afectadas 0
experimentan unadisminucion, lo cual puede ser
simplemente un reflejo de diferenciasintrinsecas
entrelas especiesen su toleranciaal calor (Miller
1994, Mucunguzi y Oryem-Origa 1996,
Shackleton 2002). Asimismo, la proporcién de
semillas carbonizadas durante las quemas puede
tener un impacto significativo en el tamario del
banco de semillas y consecuentemente en el
reclutamiento después del fuego. Shackleton
(2002) también sefiala que la proporcién de
semillasdestruidas por el fuego esta posiblemente
relacionada con el tamariio de las estructuras del
fruto que rodean la semilla, ya que puede
concentrar material combustible alrededor de la
mismay también puede evitar que se entierren.

Banco de Semillas

En general, d papel dd banco de semillasenla
dindmica de la vegetacion esta intimamente ligado a
régimen de perturbaciones que caracterizan un
ecosistema particular (Thompson 1987). Una
caracteristica comun de aquellas comunidades que
acumul an grandes bancos permanentesde semillasen
el suelo, es un régimen de perturbaciones severas e
impredecibles, ya sea, por laredizacion de précticas
decultivo, fuego, 6 ampliasfluctuacionesend nivel de
las aguas. Asimismo, ecosistemas estacionales,
caracterizados por perturbaci onesintensasqueocurren
de manera predecible, no acumulan grandes bancos
permanentesdesemillasend suelo (Thompson 2002).

Para las sabanas neotropicales, se conoce
poco sobre la capacidad que tienen las diferentes
formas de vida de almacenar bancos de semillas
en el suelo, y cdmo es su dindmica. En el caso de
las gramineas, Silvay Ataroff (1985) encuentran,
para especies dominantes de las sabanas
estacionales en Venezuela, que aquellas con
floracion precoz y temprana con respecto al
comienzo de laépoca htiimeda (Elyonurus adustus,
Sporobolus cubensis y Leptocoryphium
lanatum) tienen cosechas pequefias, las semillas
son detamario pegquefio y germinan inmediatamente
después de dispersadas, mientras que | as especies
de floracion tardia (Trachypogon plumosus,
Androppogon semiberbis y Axonopus
canescens), tienen cosechas grandes de semillas
(a excepcion de T. plumosus) de mayor tamafio,
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presentan altas tasas de predacion, y tienen
mecanismos de latencia que sincronizan su
germinacion con € comienzo delaproximaestacion
[luviosa. Para los Llanos Centro-Orientales de
Venezuela, Pérez y Santiago (2001) encontraron
unadensidad promedio de 1702 semillas/m?, lacua
vario desde 235 semillas/m? a comienzo del periodo
[luvioso, hasta alcanzar un maximo en la sequia
(4623 semillas/m?), correspondiente a124 especies
pertenecientesa 20 familiasde plantas. Lasfamilias
Gramineae, Leguminosaey Cyperaceae, fueronlas
mejor representadas en el banco de semillas de
esta sabana, con 26, 23 y 22 especies
respectivamente, siguiendo en importancia
Malvacese (7 especies) y Euphorbiacese (5 especies),
mientras que las 15 familias restantes representaron
solo e 32,5 % de lariqueza total de especies. Los
autores sefialan, que la densidad total de semillas
detectada se ubicaen € extremo inferior del extenso
rango de valores (204 — 31344 semillas/n?) que ha
sido encontrado en pastizales arededor del mundo,
atribuyéndole esta baja densidad a la pobreza de
nutrientesy escasa capacidad de retencion de agua
de los suelos de estas sabanas, [0 que limita el
desarrollo delavegetaciony ladiversidad floristica.
En gramineas de sabanas Africanas sometidas a
un gradiente en la intensidad de pastoreo, se
encontré que las semillas de todas las especies
ensayadas poseen latencia innata menor a un afio
(O’ Connor y Pickett 1992). Las gramineas perennes
constituyeron entre 85— 95 % del banco de semillas,
con densidadesentre 0 - 1339 semillas/n?, dondeméas
del 90 % estaban ubicadasen los primeros 2 cm del
suelo. Un modelo simple de ladinamicadel banco
de semillas de las gramineas perennes de estas
sabanas, que toma en cuenta que la germinacion
esinmediatay quelassemillastienen unalimitada
supervivenciacuando entran en estado de latencia
secundaria, mostré que el tamafio del banco esta
determinado, principalmente, por laabundanciade
las especies presentes en la vegetacion. Asi, por
giemplo, los bancos de semillas de Themeda y
Heteropogon, las cuales producen cosechas de
semillas pequefias, pueden ser eliminados por un
pastoreo sostenido.

En las sabanas estacionales de Barinas,
Garcia-Nufiez et al. (2001a), verificaron la
existenciade un banco de semillas permanente solo
en uno de los arboles siempreverde estudiados (B.
crassifolia), no mostrando diferencias
significativas en un periodo de dos afios (densi dad
total entre 2,5—3,3 semillasviablesm? para1994
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y 1995 respectivamente). Este banco de semillas
resulta muy pequefio, cuando se compara con
aguellosreportados paravarias especiesde arbustos
siempreverdes en otras comunidades abiertas, con
fuegosrecurrentes (Keeley 1977, Piercey Cowling
1991, Zammit y Zedler 1992), los cuales son de
uno atres 6rdenes de magnitud mayores. Ademas,
en esta especie, el tamafio del banco es solamente
1,2 % del tamario de su cosecha anual de semillas
viables, o cual revelaunaimportante remocion de
semillas de los alrededores de los érboles. La
erosion laminar puede ser un agente importante de
remocion, especialmente en las laderas (Garcia-
Nufiez et al. 2001a). Por otra parte, ha sido
documentado (Farji y Silva1995), quelashormigas
cortadoras (Atta laevigata) remueven grandes
cantidades de frutos de | as bases de | os érboles de
B. crassifolia, queluego son transportados através
de distancias relativamente grandes (alrededor de
100 m), hasta sus nidos. Después de periodos
variables (varias semanas hasta meses), los frutos
son sacados delos hormigueros, formando pilasde
desperdicios alrededor de los mismos. De esta
forma, se previene la destruccién de semillas por
el fuego, y a mismo tiempo se provee de mejores
condiciones paralagerminacion. Asimismo, Gross
et al. (1991), reportan que hormigas delos géneros
Chelaner, Meranoplus y Pheidole, son
cosechadoras de semillas, sobre todo de graminess,
en las sabanas arboladas del norte de Australia
Sinembargo, estos autores sefiaan, quelaviabilidad
de las semillas colectadas es muy baja para las
tres especies de hormigas, lo cual sugiere que las
semillas amacenadas fueron predadas, en vez de
dispersadas.

3. ESTABLECIMIENTO DE PLANTULAS

El periodo entre la germinacion de las
semillasy el establecimiento de unaplantajuvenil
independiente, constituye la fase més |4bil del
ciclo de vida de las plantas. La razon principal
delavulnerabilidad delos procesosinvolucrados
en la regeneracién como son: la produccién de
semillas, germinaciony establecimiento, es que
estos procesos involucran una serie
extraordinariamente compleja de transiciones
estructurales y metabdlicas, las cuales tienen
lugar en los momentos cuando las condiciones
ambientales externas estan también
experimentando un rapido cambio (Osmond et
al. 1980). Las plantulas que recién emergen, ya
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no poseen la habilidad para soportar las
condiciones adversas toleradas por las semillas
gue ain no germinan, y todavia no tienen la
robustez fisica que adquirirdn con la edad. La
mortalidad en éstos estadios tempranos, puede
ser debidaaun amplio rango de factores bi6ticos
y abidticos, los cualesvarian de lugar en lugar y
deun ario al siguiente (Kitajimay Fenner 2000).

En la sabana, el establecimiento exitoso
dependera entonces de adaptaciones especiales
gue les permita alas plantulas y juveniles de las
lefiosas superar las condiciones de estrés hidrico
estacional y el fuego.

En esta seccién se analizan diferentes
aspectos ecofisioldgicos relacionados con el
crecimiento, laasignacion delosasimilados, las
relacioneshidricasy en sintesis, cOmo todos estos
mecanismos convergen en estrategias que
determinan eventualmente el éxito de las
pléntulas que se establecen en términos de la
dinamica de su supervivencia.

3.1 Tasas de Crecimiento y Asignaciéon de
Asimilados.

En los ecosistemas estacionales, como las
sabanas tropicales, 1a fase de establecimiento de
propagul ostiende asincronizarse con el comienzo
de la época humeda a través de diferentes
estrategias en los distintos grupos funcionales. Si
las semillas son dispersadas tardiamente durante
laestacionlluviosa, laposposicidon delagerminacion
hasta la préxima época favorable seria ventajoso
(Silvay Ataroff 1985), yaque semaximizael primer
periodo de crecimiento, antes del comienzo de la
épocaseca(Labouriau et al. 1964, Oliveiray Silva
1993). En estas circunstancias, la forma de
crecimiento de las pléntulas, la tasa relativa de
crecimiento y la asignacion de biomasa pueden
afectar el establecimiento exitoso.

Durante lafase del establecimiento, €l patron
del intercambio de gases en especies arbéreas de
sabanas estacionales, se distingue por tasas
fotosintéticas rel ativamente baj as (aunque con una
ataeficienciainstantdneaen el uso del nitrégeno),
tipica de especies propias de ecosistemas
oligotréficos, y en parte determinadas, por las
condiciones sombreadas del microambiente donde
se desarrollan (Kanegae 2000, Garcia-Nufiez
2001b). Asimismo, sedistinguen por presentar, una
baja eficiencia de uso de agua, producto de las
pocas restricciones estométicas a las perdidas de
agua por transpiracion. Esta estrategia, que tiende

ECOTROPICOS 17(1-2):1-24. 2004

a maximizar la ganancia de carbono, con un alto
Ccosto en agua, cuando éste recurso no es un factor
limitante, son caracteristicas que favorecen la
regeneracion exitosadelas|efiosas siempreverdes
a través de semillas, en un ambiente estaciona
como la sabana. En la época seca, las plantulas
presentan un marcado control estomatico, y una
altatoleranciaal déficit hidrico (altaeficienciade
carboxilacién en condiciones de sequia; paredes
celulares el sticas que permiten el mantenimiento
de la turgencia), logrando mantener tasas de
asimilacién positivas a bajos potencial es hidricos
(Garcia-Nunez 2001b, Sato y De Moraes 1992,
Sassaki et al. 1997). Por otra parte, las especies
con propagacion vegetativa, tienen la ventaja de
estar conectadas alaplantamadre, 1o cual permite
el establecimiento de propagalos de una manera
hasta cierto punto independiente delas condiciones
ambientales que la rodean (Raw y Hay 1985,
Peterson y Jones 1997, Hoffmann 1998, Cirne y
Scarano 2001, Garcia-Nufiez 2001b, 2002).

Las lefiosas de la sabana, aunque pueden
alcanzar altas tasas de crecimiento durante los
estadiostempranos del desarrollo delas plantulas,
entre25y 35mg gt d?, (Moreiray Klink 2000),
en general, sus tasas son bajas en comparacion
con otras formaciones lefiosas tropicales, (entre
59y 192 mgg'd?) (Felippey Dale 1990, Moreira
y Klink 2000).

Las tasas de crecimiento reportadas por
Moreira y Klink (2000) en una fase posterior
(diferenciade peso entre 15y 150 dias), disminuyen
marcadamente, |o cual corresponderiaalafaseen
donde el crecimiento de las plantulas es
independiente de las reservas de la semilla,
produciéndose una caida abrupta probablemente
determinadapor e cambio en e patron deasignacion
de biomasa (aumento de la relacion raiz/vastago),
lo cual implicamayores costos respiratorios (menor
tasade asimilacion neta (NAR)), y también, por la
deficienciaen nutrientes caracteristicadelos suelos
deestosambientes (Kitajima1996, Sarmiento 1984).
Estos resultados concuerdan con los obtenidos por
otrosestudiosqueindican tasasbgjas de crecimiento
en las especies de lefiosas de la sabana en
comparacion con las registradas en especies
arbéreas helidfilas de bosguestropicaes (Melhem
1975, Felipe y Dale 1990, Godoy y Felipe 1992,
Sassaki y Felippe 1992).

L as condiciones de sombraque presentan las
plantulas bajo el estrato de gramineas pueden
determinar limitaciones en la capacidad de
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asimilacion fotosintética. Para Kielmeyera
coriacea, las tasas de asimilaciéon de CO,, de
juvenilesde 5 cm de alturacon hojas horizontales,
se encuentran entre 26 y 40 % de su capacidad
fotosintética (Nardoto et al. 1998), mientras que
plantas de 50 cm acanzarian 80 %, dado que los
individuos de este tamarfio no estarian sombreados
por las gramineas. |gualmente, para plantulas de
Bowdichia virgiliodes creciendo bajo €l dosel de
gramineas en sabanas arboladas (“campo sujo”)
y en bosguetes abiertos (“ cerradao”), seencuentra
gue el sombreamiento producido por el dosel de
arboles en el cerradéo, tiene un impacto mucho
mayor sobre la intercepcion de radiacion que en
las condicionesdel campo sujo. Unahojahorizontal
localizada a5 cm por encima de la superficie del
suelo en el cerraddo tendria potencialmente una
tasa de asimilacién entre 30 y 60 % menor, que
unahojabajo e dosel delasgramineasen el campo
sujo, y entre 60 a 80 % menor que una hoja
totalmente expuesta (Kanegae et al. 2000). En
éstos ultimos dos trabajos los autores concluyen
gue el sombreamiento producido por el dosel
establecido es uno de los mayores limitantes para
el crecimiento de las plantulas.

El proceso de crecimiento en las plantas
depende de la coordinacién de la actividad de las
raicesy lashojasdetal modo queexistaun equilibrio
funcional entre las partes aéreas y subterraneas.
Este equilibrio determinalaparticion de biomasaa
las raices y al véastago dependiendo de las
condiciones de crecimiento, particularmente dela
intensidad de luz y disponibilidad de nutrientes
(Brouwer 1962). L as especiesde crecimiento lento
tienden a asignar una mayor proporcion de la
biomasa nuevaalas raices, dando como resultado
unamayor superficie radical en comparacion con
la superficie foliar a lo largo del tiempo. Esta
tendencia es generalizada en |0s ecosistemas con
limitaciones nutricionales (Grime 1979, Chapin
1980, Wright y Westoby 2000), siendo
particularmente acentuada en las sabanas, donde
el marcado oligotrofismo delos suelosy el fuego
son factores ecoldgicos que determinan en las
diferentes formas de vida una mayor asignacion
de biomasa a los 6rganos subterraneos. Esta
arquitectura de la planta induce tasas bajas de
crecimiento, producto de las tasas bajas de
asimilacién neta (NAR), como consecuencia de
los costos en carbono que significa mantener una
alta proporcién de biomasa no fotosintética
(Sarmientoy Monasterio 1983). Esde hacer notar,

12

sin embargo, que la mayor parte de los estudios
sobre larelacion entre el estatus nutriciona y los
patrones de asignacion de biomasa se han basado
en trabajos de corta duracion, realizados en
condiciones controladas, en camaras de
crecimiento, no pudiendo ser extrapolados
directamente, estos resultados, a las condiciones
naturales en el campo, especialmente cuando se
comparan especies con diferente biomasay formas
devidadiferentes (Aertsy Chapin 2000). Estudios
recientes indican que la cantidad de biomasa
asignada a las raices probablemente es menos
importante que la morfologia (por ejemplo: la
longitud radicular especifica (SRL) - longitud de
raices por unidad de masaderaices) y arquitectura
delasraices, asi como las asoci aciones simbidticas
con micorrizas, para explicar las adaptaciones a
habitats con diferentes nivel esde disponibilidad de
nutrientes (Aerts et al. 1991).

En términos de la dindmica de la
regeneracion, se ha sefialado ampliamente, €l
beneficio que representa para las plantulas de las
lefiosas de la sabana una mayor asignaciéon de
biomasaalasraices, y de su elongacion durante su
primeraestacion de crecimiento, lo cual lespermite
el amacenamiento de reservas subterraneas que
podran ser utilizadas en la estacion desfavorable
(Rizzini 1965, Oliveiray Silva1993, Franco 1998,
Moreira 'y Klink 2000). La mayor parte de las
especiesdelefiosasen € Cerrado tienen un sistema
radicular caracterizado por una raiz pivote con
crecimientolongitudinal principalmente haciaabgo.
Igualmente, muchas especies presentan
engrosamiento temprano del hipocétilo 6 més
frecuentemente de la raiz primaria formando un
xilopodio (Rizzini 1965). Estaestructurasirvecomo
reservorio deagua, aimidény nutrientes, y al mismo
tiempo provee la capacidad de rebrote através de
yemas subterréneas protegidas (Rizzini 1965,
Medina 1982). Diversos estudios en especies
lefiosas tanto de sabanas (Gonzélez 1967,
Hoffmann 2000) como en chaparrales de clima
mediterraneo (Diamantoglou et al. 1989) sefialan
lasignificancia de las reservas de aimidon en las
raices, como determinante para la capacidad de
rebrote. Por gjemplo, en Miconia albicans y
Clidemia sericea, dos especies de arbustos
comunes en sabanas neotropicales, solamente el
amidén, y no el contenido de Ca, Mg, K, P,
disminuyen significativamente en lasraices después
de un fuego aislado 6 de repetidos fuegos anual es
(Miyanishi y Kellman 1986). Las diferentes
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especiesdelefiosastanto de sabanas abiertas como
arboladas del Cerrado estudiadas por Moreira 'y
Klink (2000), muestran en su mayoria, unamayor
tasa de crecimiento de las raices en comparacion
con el véstago, asi como unarelacionraiz / véstago
alta. Valoresentre 1y 4 derelacion raiz / vastago
fueron registrados en especies de sabana abierta
como Eriotheca pubescens, Sryphnodendron
adstringens, Dalbergia miscolobium vy
Kielmeyera coriacea, a cabo de 150 dias después
delagerminacion. Oliveiray Silva(1993) reportan
parados especies arboreas del género Kielmeyera,
en el Cerrado, un sindrome de regeneracion
caracterizado por una germinacion répida al
comienzo delaestacionlluviosay € engrosamiento
temprano de las raices en forma de xilopodio.

3.2 Dindmica de la Supervivencia Durante la
Fase de Establecimiento

Para las plantas lefiosas de |a sabana, las
cual es son potencialmentelongevasy tienen bajas
tasas de mortalidad unavez establecidas, €l periodo
de reclutamiento de pléntulas es critico en su
historia de vida (Scholes y Archer 1998),
especialmente por los efectos de la vegetacion
herbécea que puede regular el reclutamiento de
laslefiosas directamente através delacompetencia
por luz, aguay nutrientes, 0, indirectamente, como
combustible queinfluencialafrecuenciadel fuego
y su intensidad. Estos efectos son variables,
pudiendo operar multi ples mecanismos de manera
compleja para influenciar la emergencia y el
establecimiento (De Steven 1991).

La supervivencia de las plantulas de las
lefiosas, generadas durante unaépocahliimedadada,
estarasupeditadaaladisponibilidad de aguaenlas
capassuperficialesdel suelo, lascuales constituyen
el dominio de la capa de raices de las plantas
herbéaceas. Por |o tanto, el establecimiento exitoso
de propégulos dependera de su capacidad de
alcanzar las capas de suelo més alla de la zona de
lasraices delas gramineas, y enlaconstruccion de
suficientes reservas energéticas subterréneas que
permitan €l rebrote de la biomasa aérea después
del fuego y lasequia. Bajo estas circunstancias, la
probabilidad de establecimiento estara
correlacionadacon laduracion delaestacion lluviosa
y con las propiedades de los la mesa de agua. En
condiciones donde se acorte el periodo de
disponibilidad de aguaen el suelo paralas plantas
(PAM), el reclutamiento podria depender de la
ocurrencia de oleadas de germinacion que tienen
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lugar durante afios muy himedos de bajamortalidad
(Medina y Silva 1990). En este contexto las
especies de lefiosas con reproduccion vegetativa
tendrian ventajas competitivas (Ferri 1961,
Abrahamson 1980, Bradstock y Myerscough 1988,
Peterson y Jones 1997, Hoffmann 1996, 1998,
Garcia-Nufiez 2003).

El éxito del reclutamiento de plantulasen las
especies lefiosas de la sabana ha sido un punto
controversial en la literatura desde los primeros
estudios ecofisiol6gicosdelas plantas del Cerrado
(Sarmiento y Monasterio 1983). Ferri (1960, 1961,
1963 citado en Labouriau et al. 1964) sefidlaba
firmemente que las plantas perennes del Cerrado
se multiplicaban casi exclusivamente a través de
propagacion vegetativa. Aunque hay poca
informacion sobre el establecimiento de plantulas
en las sabanas tropicales, algunos estudios han
demostrado la funcionalidad de la reproduccion
sexual en las especies lefiosas (Labouriau et al.
1964, Oliveira y Silva 1993, Franco 1996a,b,
Nardoto et al. 1998, Kanegae 2000, Garcia-NUfiez
2003). Labouriau et al. (1964), encontraron 50
especies diferentes germinando en condiciones
naturalesen laestacion lluviosade 1964 alo largo
de una transecta de 2425 Km que cruzaba en dos
sentidosy en varias direcciones el areantcleo del
Cerrado. Adicionalmente, 32 especies presentaban
indicios que probablemente se habian originado a
través de semillas. Por otra parte, Franco et al.
(1996b), encontraron que en Dalbergia
miscolobium (Fabaceae), una especie arbérea
tipica del Cerrado, la mayor mortalidad ocurre
durante los primeros meses después de la
germinacion, todavia en la época lluviosa,
sobreviviendo la mayoria de |as plantas restantes
laestacion secasiguiente. Losautores sefidlan que
el fuego fue un factor importante de mortalidad
paralas plantulas durante primer afio de vida, pero
que las pléntulas con més de un afio presentaban
una alta tasa de supervivencia, sugiriendo que ya
habian acumul ado suficientes reservas nutricionales
para sobrevivir la estacion secay perturbaciones
como el fuego. Andlogamente, dos especies del
género Kielmeyera (Oliveiray Silva1993, Nardoto
et al. 1998), muestran una alta supervivencia
durante la estacion seca, teniendo la capacidad de
rebrotar recurrentemente después del fuego
durantelos primerosarios de desarrollo. Asimismo,
en plantulas de Bowdichia virgiliodes, en el
Cerrado, se encuentra que la mayor parte de la
mortalidad ocurre poco tiempo después de la
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germinacion, aln durante la época himeda, no
habiendo unamortalidad importante producto dela
sequia estacional (Kanegae et al. 2000). Franco
et al. (1996a), sugieren que estos periodos cortos
de déficit hidrico durante la estacién lluviosa
(“veranitos”) podrian limitar el establecimiento de
plantulas.

Como mecanismo de resistencia a la sequia
el gjuste osmatico hasido demostrado en unamplio
rango de especies (Morgan 1984), incluyendo
juveniles de érboles de la sabana (Eamus 'y Prior
2001). Por ejemplo, juveniles de Eucalyptus
tetrodonta y Terminalia ferdinandiana, en el
territorio norte de Australia, incrementan su
capacidad de osmorregulacién con el advenimiento
de la sequia (Prior y Eamus 1999), lo cual les
permite mantener la turgencia durante la noche y
el dia a lo largo del afio, aunque puede ocurrir
pérdida de turgencia durante el diaafinalesdela
estacion seca. Al contrario, en arboles maduros de
estas especies y otras cinco adicionales, no se
detectd gjuste osmatico (Myers et al. 1997).

El estrés por sequia puede producir una
disminucion en latasade asimilacion de CO, y de
laeficienciadel uso de agua (EUA); sin embargo,
se ha encontrado en plantulas y juveniles de
especies de leflosas siempreverdes una alta
toleranciadel proceso fotosintético al déficit hidrico.
Por ejemplo, en plantulas de especies lefiosas del
Cerrado, latasade asimilacion se hace cero abajos
valores de potenciales hidricos (entre 2,5y —3,9
MPa), indicando que estas plantas pueden resistir
un estrés hidrico severo (Sassaki et al. 1997, Sato
y De Moraes 1992).

En un estudio experimental sobreel desarrollo
de plantulas de diferentes especies de | efiosas del
Cerrado, Rizzini (1965) encontrd que hastalosdos
anos, ninguna de las especies pudo alcanzar la
profundidad de 1 m de raices. De este modo, las
raicesdelas plantulas pasaron 1 - 2 periodos secos
en laporcién mas seca del suelo. Plantas jévenes,
de un afio de edad, de una especie lefiosa como
Hymenaea stilbocarpa, presentaban una raiz
primariade 30 cm delongitud, pudiendo mantener
durante la estacion seca sus hojas en buenas
condiciones a pesar de que e contenido de agua
del suelo se encontraba por debajo (7 %) del punto
depérdidadeturgencia. Esteautor sefida, queentre
las caracteristicas que permiten alasraices soportar
la sequedad del suelo, se encuentran su temprana
eintensalignificaciény suberizacion; ladeposicion
de pectinaen las paredes celulares, la cual es una

14

substanciacon unaalta capacidad de absorber agua
manteniendo hidratadas las raices, y el desarrollo
de estructuras como €l xilopodio.

Otro aspecto intimamente relacionado con la
dinamica de la regeneracién, es el régimen de
perturbaciones que caracterizan a un ecosistema
particular, dado € papel importantedelosdisturbios
en reducir ladominanciadelasplantas establecidas
e incrementar la disponibilidad de recursos para
lasplantulas. Adiciona mente, los disturbios pueden
remover hojarasca y humus que eventual mente
ocasionan barreras para el establecimiento de
plantulas. En este sentido, el fuego en las sabanas
actiacomo un disturbio temporal y espacialmente
heterogéneo que puede abrir espacios para su
posterior recolonizacion. Por ejemplo, para dos
especies de arbustos de la sabana, en Belize,
Miconia albicansy Clidemia sericea, ladensidad
de pléntul as de ambas especies al canza un pico en
lostres afios transcurridos después de las quemas,
declinando luego de largos periodos sin fuego
(Miyanishi y Kellman 1986). El establecimiento de
las pléntulas fue significativamente mayor en la
sabana abi erta en comparacion con &reas donde la
densidad delefiosas eradlta, y estuvo intimamente
ligado, alaliberacion de espacios por € fuego, a
consumir la capa de hojarasca superficial
depositadaen @ suelo. Aunquelasplantulastuvieron
una alta capacidad de rebrote después del fuego,
lamortalidad fue significativahastaque a canzaron
una altura entre 43 — 75 mm. De esta forma, se
espera, que un maximo reclutamiento eincremento
del tamafio poblacional dependera de frecuencias
de fuego lo suficientemente cortas para permitir
ol eadas periddicas de establ ecimiento de plantul as
pero lo suficientemente largas para permitir el
desarrollo de un tamafio suficiente para alcanzar
la tolerancia al fuego. El ambiente post-quema
puede ser favorable para la supervivencia y
crecimiento delaspléantulas, si 1as semillas pueden
sobrevivir €l paso del fuego 6 llegar a sitio justo
después de la quema. Varias especies de |efiosas
de clima mediterrdneo, en Australia, mostraron
mayor mortalidad en los sitios no quemados que en
los quemados. La mayor parte de la mortalidad
ocurrio en los meses secos del verano y las
condicionesfavorables post-fuego desaparecieron
para el segundo afio, igualdandose para esta época
la supervivencia de los sitios quemados y no
guemados (Whelan 1997, Purdie 1977). A suvez,
dependiendo delaescala, el efecto del fuego puede
ser directamente adverso (por mortalidad, reduccion
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de biomasa, etc); indirecto, como por gemplo el
aumento de la temperatura del aire como
consecuenciade unadisminucién en el abedo (Dias
et al. 1996, Silva1996) e incluso, dependiendo de
laespecie, el efecto puede ser positivo, tanto sobre
el crecimiento vegetativo (Hoffman 1999) como
sobre el comportamiento reproductivo (Silvaet al.
1996). La accion del fuego es compleja e
interdependiente de otros factores que actlian de
forma simultéanea, tales como pastoreo,
preci pitacion, erosion, interacciones bidticas, etc.,
(Frosty Roberson 1987). L osefectosde las quemas
dependen de laépoca del afio en que ocurreny de
las condiciones bi 6ticas paraese momento. Ello en
funcién de variablestalescomo lacantidad, calidad
y proporcién de la biomasa seca, la direccién y
velocidad del viento, temperatura del aire, etc
(Lacey et al. 1982, Trollope 1982). Tomando en
consideracion estas variables, el fuego es
espacialmente muy heterogéneo, pudiendo resultar
en una serie de parches que van desde ausencia
de fuego hasta quema con temperaturas letales
(Silvay Sarmiento 1997).

Muchos autores sefialan (Cesar y Menaut
1974, Coutinho 1982, Walker y Gillison 1982,
Peterson y Jones 1997) que tanto los individuos
adultos como las pléntulas de plantas|efiosas dela
sabana, asi como chaparralesy matorrales detipo
Mediterraneo, responden alos dafios ocasionados
por el fuego através de un profuso rebrotamiento
desde lignotubérculos u otras estructuras
subterréneas. Este mecanismo tiende aincrementar
la importancia de la reproduccién vegetativa en
relacién alareproduccion sexua en seis especies
de leflosas del Cerrado con mecanismos
contrastantes de regeneracion (Hoffmann 1998).
Cuatro delas seis especies presentan la capacidad
de reproducirse vegetativamente a través de
rebrotes de raiz, y en tres de éstas, Rourea induta,
Myrsine guianensis y Roupala montana, la
produccion de rebrotes fue de 7 a 15 veces mayor
en las parcel as quemadas que en los controles sin
gquema. Aunque la mortalidad fue sustancial en
ambos, plantulasy rebrotes, estos Gltimos eran mas
grandes y experimentaron menor mortalidad.
Hoffman concluye, que la alta frecuencia de las
gquemas con intervalos de 1 a 3 afios que
caracterizan actuamente a Cerrado, debe estar
causando el cambio enlacomposicion de especies,
favoreciendo aguellas capaces de reproducirse
vegetativamente. Para una especie de sabanas
densamente arboladas (cerraddo) como
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Smarouba amara, aunque tiene la capacidad de
reproducirse sexualmente, através de semillas, su
propagacion es principalmente vegetativa, por
medio de rebrotes laterales que emergen de cada
xilopodio, lo cua le permite sobrevivir el paso del
fuego. Sin embargo, el fuego es el principal factor
limitante para la dispersion de esta especie, y en
base atasas de crecimiento de juveniles se estima
gue el tiempo necesario para ser inmune a las
guemas estaentre 10y 15 afios, cuando las plantas
alcanzan unaalturaaproximadade3mdealtoy 5
cm de didmetro a la atura de pecho (Raw y Hay
1985).

Numerosos estudios, sefialan que la
propagacion vegetativa y la capacidad de rebrote
permiten una alta supervivencia a las plantas que
tienen esta habilidad. L osresultados evidencian de
maneraenfaticael valor adaptativo delacapacidad
de rebrote a través de alguna de las estructuras
subterréneas, €l cual no yace en el escape anivel
espacial 6laevasion del fuego, yaquelas especies
gue se reestablecen vegetativamente siguen
gueméndose, si no que, |as ventgjas ofrecidas por
laclonalidad, en este contexto, eslarecuperacion
potencial unavez quemadas, tal vez aun minimo
costo. Dado que las raices generalmente no son
danadas por el fuego, y éstas representan una
inversion substancial delaplanta, econémicamente
es ventajoso reutilizar estas estructuras, y en este
caso la capacidad de rebrote cumple con este
objetivo (Peterson y Jones 1997).

Plantas de diferentes cohortes pueden tener
tamarios similares y rebrotan desde el suelo hasta
gue comienzaadesarrollarse un tallo permanente.
En especies | efiosas de |a sabana como: Curatella
americana, Byrsonima crassifolia, Bowdichia
virgiliodes y Kielmeyera coriacea, se encuentran
estructuras poblacionalesenformade“ J’ invertida,
en donde la mayor parte de los individuos de las
categorias de tamafio inferiores esta conformado
por rebrotes de diferentes edades (Ataroff 1975,
Oliveiray Silva1993, Garcia-NUfez et al. 20014).
Asimismo, una especie con reproduccion clonal
como C. silvestris, desarrolla bajo el manto de
gramineas, un banco de pequefios propagulos
vegetativos con un alto grado deinterconexion, 1os
cuales rebrotan desde la estructuras subterréneas
después de las quemas (Garcia-Nufiez 2003). De
estemodo, ambos s stemas de regeneraci on (sexua
y vegetativa), convergen en unamismaestrategia,
consistente en el desarrollo de un banco de plantas
con una alta capacidad de rebrote.
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La relativainsensibilidad frente al fuego de
los propégul os de especi es | efiosas que se propagan
sexualmente (Oliveira 1983, Garcia-NUfiez et al.
2001b, 2002), contribuyen aexplicar, lastendencias
encontradas a nivel de la comunidad, acerca de
incrementos en la densidad de las lefiosas en
sabanas tropicales las cuales cominmente estan
sometidas a frecuencias de quemas relativamente
altas. Trabgjos realizados en la Estacion Biol 6gica
de los Llanos, en Venezuela, sugerian que la
proteccion del fuego y pastoreo eran los factores
principalmente responsables del aumento en la
coberturade érbolesdurante el periodo desde 1968
—1991 (San Josey Farifias 1971, 1983, 1991). Sin
embargo, estudios recientes en esta misma area
(Silvaet al. 2001), y en sabanas de Africa(Dauguet
y Menaut 1992) y Australia (Jacklyn 2000), indican
gue ha ocurrido un aumento sustancial en la
cobertura de lefiosas aproximadamente en los
altimos 30 afios, independientemente que tengan
exclusion 6 no, del fuego y pastoreo. Estas
investigacionessugieren queel fuegoy e pastoreo
son solo parte de un sistema complejo de factores
gueinteractlian af ectando laestructuradelasabana
(Walker 1987). Otros factores que influencian la
relacion &rboles/gramineas, estan rel acionados, no
solo, conladisponibilidad de agua, tipo de substrato,
profundidad del suelo, sino también, con otros
factores prominentes, talescomo, disturbioscrénicos
y episodicos, heterogeneidades a pequefia escala
(VandeKoppel y Prims-Herbert 1998, Gomez-Sal
et al. 1999) y cambios climaticos (Jacklyn 2000).

Las plantas establecidas no siempre tienen
efectos negativos sobre el establecimiento de
plantulas. Se hamostrado quelafacilitacién ocurre
en diversos ecosistemas, como ciénagas saladas
(Bertness y Hacker 1994), desiertos (Jordan y
Nobel 1979), y sabanas (Kelmany Miyanishi 1982,
Archer 1995) en los cuales la presencia de
individuos vivos mejor6 el establecimiento y/o
crecimiento de las plantulas. Numerosos factores
(condiciones favorables de temperatura y agua,
enriquecimiento de nutrientes por la hojarasca, y
disminucion de la predacion) pueden facilitar el
establ ecimiento bajo un dosel (Belsky et al. 1989,
Mordelet et al. 1993, Vetaas 1992, Barnesy Archer
1999). En Palicourea rigida, en unalocalidad de
sabana estacional en Barinas, Venezuela, la
distribucion espacial de las plantulas fue
principalmente agregada alrededor de los arboles
padres, lo cual sugiere que lafacilitacion juegaun
papel importante en determinar su nicho de
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regeneracion (Garcia-Nufez et al. 2001a). La
dispersiéon de frutos en esta especie se realiza
principalmente por pgarossiendo T. melancholicus
(Tyrannidae) € més importante agente dispersor
con méas del 39% del total de semillas dispersadas
(Wtherich et al. 2001). Este tipo de dispersion,
seguramente, es uno de los factores clave que
ayudan a determinar su patrén de regeneracion,
yaque estos animal es utilizan como perchasérboles
adultos ya sea de P. rigida 6 de otras especies de
lefiosas de la sabana, como Bowdichia virgiliodes
0 Byrsonima crassifolia, lo cual tiende a
concentrar las semillas defecadas bajo e dosel
establecido (Wtherich et al. 2001). Se podria
argumentar que este sindrome de regeneracion
reducirialacompetenciaentrelas plantulasrecién
germinadasy lasgramineas, yaquelas condiciones
sombreadas bajo dosel serian desfavorables para
lasgramineas C, con atosrequerimientos|uminicos,
sin embargo, no se encuentran diferencias
significativas en la cobertura de gramineas entre
zonas de sabanaabiertay bajo lasombrade &rboles
(C. Garcia-Nufez, datos sin publicar). En este
sentido Mordelet (1993), encuentra que en las
gramineas jovenes, las cuales tienen un sistema
radicular superficial, lasombraofrecidapor &rboles
agrupados, determinan un mejor estado hidrico a
la planta. De igual modo, Belsky et al. (1989),
sefidlan, que de hecho &rboles aislados pueden
actuar facilitando el estrato herbaceo en las
sabanas. En algunas especies arbéreasdel Cerrado,
los propégul os se encontraban concentrados bajo
el abrigo de la sombra de arboles adultos, donde
las condiciones de humedad eran més favorables
para establ ecimiento de plantulas (Labouriau et al.
1963, Hoffmann 1996). En lasde sabanasderable
(QuercusL.) en el suroeste delos Estados Unidos,
es evidente el efecto de facilitacion en el
establecimiento de Q. emoryi, estando susplantulas
localizadas casi exclusivamente bajo lasombrade
sus congeéneres. Lasombradel dosel delosarboles
adultos fue importante en todos los estadios del
desarrollo de las plantulas, aumentando |as tasas
de reclutamiento entre 30 y 60 veces (Weltzin y
McPherson 1999). De igual manera, en Acacia
karroo, una especie lefiosa invasora del pastizal
en las sabanas de Sur Africa, e sombreo es el
factor més importante para establecimiento de
pléantulas (aumento de la supervivenciaen un 30 %),
debido a su efecto positivo en lahumedad del suelo.
A lo largo de diferentes sitios (por encima 6 por
debajo de su limite altitudinal) y tratamientos
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(exposicion, defoliacion del estrato graminoso,
humedad del suelo, germinacion sobre estiércal),
lasupervivenciadelas plantulas estuvo relacionada
con la disponibilidad de humedad, con poca 6
ninguna supervivencia por debajo de 500 mm
anuales de precipitacion, lo cual sugiere que €l
establecimiento de esta especie solo ocurre en
ciertos afios muy lluviosos (O’ Connor 1995).
Resultados similares en este sentido han sido
reportados para Brachystegia spiciformis,
especie arborea de las sabanas semiaridas en
Zimbabwe, donde la regeneracién ocurre
marcadamente agrupada alrededor de los arboles
padres (Grundy et al. 1994).

El desarrollo de extensas superficies de
arbustales espinosos en areas de sabanas, en las
planiciesdel Rio Grandeal sur de Texas, constituye
un ggemplo que apoya el model o defacilitacion de
Connell y Slatyer (1977). La especie lefiosa,
Prosopis glandulosa, colonizé sitios de pastizal y
sirvio como foco para el reclutamiento de otras
especies de lefiosas dispersadas por pgaros que
estaban restringidas a otros habitats, dando como
resultado un paisaje compuesto por una
cronosecuencia de grupos de plantas lefiosas
dispersas en el pastizal, organizadas alrededor de
los nuicleos de P. glandulosa (Archer et al. 1988).
Por otra parte, a una escala mayor, todo este
proceso de invasion de las lefiosas a pastizal ha
sido modulado por cambios en |os regimenes de
precipitacion que comenzaron a finales del siglo
XIX (Archer 1989). En conjunto, lainteraccion de
factores como: el sobrepastoreo, la supresion del
fuego y los cambios climéticos, han actuado de
modo complejo paradeterminar lainvasion delas
lefiosas al pastizal en las planicies del Rio Grande
(Archer 1990).

Otro factor que eventualmente podria estar
participando en propiciar condiciones hidricas
favorables alrededor delos &rboles establecidos, es
laredistribucion hidréulicadel aguade suelo por las
raicesdelosérboles. Este fendmeno conocido como
levantamiento hidréulico, consisteen quelasraices
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 potencia hidrico menor, seguido por la
reabsorcion de esaaguadurante el diapor lasraices
superficiales, lo cua enteoriaayudariaasoportar la
transpiracion durante la estacion seca (Caldwell y
Richards 1989). La ocurrencia del levantamiento
hidraulico y e flujo reverso han sido demostrados
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para especies arbéreas de ambientes
estacionalmente secos en Kenia, € Occidente de
Audtraliay en e Cerrado Brasilefio (Burgesset al.
1998, Scholz et al. 2002). Sin embargo, no
necesariamente ocurre en ambientes aridos y
semiaridosdonded déficit hidrico cronico prevalece,
sino que puede ser importante en ambientes
relativamente mésicos que estan sujetos a déficit
hidrico periodico (Dawson 1993). Otro aspecto
importante es que las plantas vecinas a los &rboles
queresdlizan € levantamiento hidréulico pueden usar
unaproporcion significativade estafuente de agua,
lo cud les permite amortiguar de manera efectiva
los efectos de la sequia sobre su desempefio y
crecimiento (Dawson 1993).

CONCLUSIONES

El andlisis de los diferentes procesos
involucrados en la regeneracion de las lefiosas
siempreverdes de las sabanas estacionales, pone
de manifiesto que estas especi es producen unagran
cantidad de propagul os viables anual mente (aunque
en una amplia gama dependiendo de la especie),
con la capacidad de germinar en condiciones de
campo, lo cual sugiere, la importancia de la
reproduccion sexual en e mantenimiento a largo
plazo de sus poblaciones. Dentro de este grupo
funcional, existen diferentes estrategias de
regeneracion que sincronizan el proceso de
establecimiento de plantulas con el comienzo dela
épocadelluvias.

Aunque hay poca informacién sobre el
establecimiento de plantulas en las sabanas
tropicales, los resultados de algunos estudios
realizadosen el Cerrado Brasilefioy enlosLIlanos
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 sobrevivir
después del fuego durante la estacion seca, |o cual
constituye una evidencia de la funcionalidad de la
reproduccién sexua en especies|efiosasdelasabana

En relacién a la dinamica del proceso de
regeneracion, la estrategia de establecimiento
implica que € reclutamiento ocurriria cuando €l
sistema radicular de la plantula alcanza las capas
humedas del suelo, y entonces, comienza a
desarrollar un tallo permanente. A su vez, este
comportamiento podria explicar las estructuras
poblacional esde algunas especies, dondelas plantas
pequefias muestran pocacorrelacién entrelaatura

17



ECOLOGIA DE LA REGENERACION DE ARBOLES DE LA SABANA

Regimenes de Quemas

Adulto Reproductivo Banco de Juveniles

«—

Reclutamiento

Alta Supervivencia
de los Juveniles

Mecanismos de Resistencia

f—

Reutilizacién de

t

|
|
|
|
|
' |
1 G 6n y Establ 0 de | al Estrés Hidrico y al Fuego
1 Pléntulas Inicio Epoca de Lluvias ! i = 1
1 I~
|
| REPRODUCCION
I Gramineas VEGETATIVA
1 Alta Produccién Banco de Semillas
1 Semillas Viables en el Suelo Acumulacion
1 Necromasa
I Renovacion del follaje Est. seca
1 Floracién y Fructificacion < ; 4 Dyj? : Capacidad
1 Estacion Seca Scape de Danos h de Rebrote
1 por el Fuego b
1 1
| |
- - 1 -
: g:te.'iid;lcal leaacién Espesor de T | l'\:nenstgmas
la Corteza ! g
1 Profundo Raiz/Vastago ! =
| 1
1
! i
I Individuo :
| Arbol T
1 Fommeee Siempre Verde 1
1
| 1
______________________________________ 1
i a 1
= o i
|
1
SUELOS ! FUEGO
1
|
1 - o
Baja Concentracion de| | 1 Disponibilidad
Nutrientes en el Suelo _l ! i Alto PV de Agua en Capas
: ! todo el Afio Prof. Todo el Afio
Hojas Escleréfilas ! H
Siempreverdes : """"""" | Alta Con
1 Estomatica Mant. Pot. Hid. Baja Resistencia
— 1 | Foliar por Encima Hidraulica al
Hojas de Baja I|>(|v_|a|:|0n | del Pto. Perdida Flujo
Larga Duracion en hojas : de Turgencia
{ : Altas Tasas Enfriami Tem Foliar
— ) Transpiracion de Hojas Cerca del
Translocacion de Baja pérdida Optimo para
Elementos Méviles de Nutrientes 1 Fotosintesis
1
1
1
1

Almacenamiento de Nutrientes en
Organos de Reserva

T FAVORABLE PARA LA ECONOMIA
NUTRIENTES

Figura 1. Esquematizacion de los principal es factores, procesosy sus interacciones, que influyen en laecologia
de laregeneracion de las lefiosas siempreverdes de | as sabanas estacional es.

y e diametro dd tallo, desarrolldndose de este modo
un banco de plantas persi stente con alta capacidad
de rebrote.

Laadtaresistenciaal fuego de los propagulos
tanto sexuales como vegetativos, indica que la
disponibilidad de agua (espacio — tempora) en las
sabanas debe ser € factor determinante para la
dinamicadel establecimiento delaslefiosas. Eneste
contexto, ladinamicadel fuego (espacio—temporal)
jugaria un papel preponderante en determinar las
tasas de paso entre las diferentes categorias de
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tamafio en las poblaciones de estas especies. Bgjo
estas condiciones, se requeririan periodos
relativamente largos sin quemas, para que los
juveniles que se encuentran en €l banco de plantas
suprimidas a cancen lamadurez reproductiva. En el

caso de especies como P. rigida y B. crassifolia la
madurez reproductivaesalcanzadaen individuosde
aproximadamente 5 cm de didmetro basal y 1 m de
altura(Garcia-Nufiez et al. 2001b). Por otro lado, la
recuperacion de la capacidad de reproducirse
sexua mente en individuos adultos af ectados por €
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fuego esmuy variable.

La alta supervivencia de los propégal os
encontrada paraalgunas especies (Oliveiray Silva
1993, Franco 1996a,b, Nardoto et al. 1998,
Kanegae 2000, Garcia-Nufiez 2003), bajo
condiciones ambientales de sabanas hiimedas (en
suel os profundos con buena capacidad de retencidn
deagua), sugiereque el proceso de establecimiento,
en si mismo, probablemente no constituyaun cuello
de botella paraladinamicade sus poblaciones. En
este sentido, Silvay Sarmiento (1997) utilizando
model os demogréficos matriciales para estimar la
respuestas de las poblaciones de lefiosas de la
sabana a frecuencias variables de quema,
encuentran que la contribucion relativa de la
supervivenciadelosadultosalatasadeincremento
poblacional (A) es muy superior atodas las demas
tasas vitalesjuntas, llamando la atencion la escasa
importancia de la fecundidad. Asimismo se pone
de manifiesto lamayor sensibilidad de A alastasas
detransicién que implican crecimiento, sefialando
gue s pudiera producirse un crecimiento anual de
plantasjuvenilesaadultos, larespuestaen términos
de crecimiento poblacional seria notable. Aunque
se ha sefidlado que las lefiosas de la sabana son
potencialmente longevas y tienen bajas tasas de
mortalidad unavez establecidas (Scholesy Archer
1997), laevauacion delosefectos del fuego alargo
plazo en las plantas establecidas es un aspecto
importante de estudio del cual se tiene muy poca
informacion. Por giemplo, en un experimento de
guemas prescritas en un area de sabana arbolada
del Cerrado la cua habia sido protegida del fuego
durante 18 afios, Silva et al. (1996) reportan tasas
de mortalidad relativamente altas (7 % - 19 %) en
individuosadultosde diferentes especiesdel efiosas.

Bajo esta perspectiva, el aumento en la
densidad de lefiosas que se ha observado en
diferentes areas de sabanas tropicales y
subtropicales (Archer 1990, Dauguet y Menaut
1992, Jacklyn 2000) con el advenimiento de afios
himedos subsecuentes, podria ser el producto de
un crecimiento acelerado de las plantas que se
encuentran suprimidas en € banco de juveniles.
Este proceso dependera de que estas condiciones
climaticas atipicas, por un lado, propicien el
desarrollo de regimenes de fuego que favorezcan
las tasas de crecimiento desde juveniles de
diferentes tamafios hasta adultos reproductivos, y
por otraparte, induzcan € establecimiento de nuevos
individuos que pasarian a formar parte del banco
de plantas.
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Tomando en cuentaestas consideraciones, en
laFigural, seintentaesquematizar los principales
factores, procesosy susinteracciones, queinfluyen
en la ecologia de la regeneracion de las lefiosas
siempreverdesdelas sabanasestacionales. Del ge
principa haciaabajo, se presentan, los principales
mecanismos que contribuyen a mantener un
balance de nutrientes e hidrico favorabley algunas
de sus consecuencias parala ganancia de carbono
(modificado de Sarmiento et al. 1985).

En general, lainformacion ecofisiol 6gicaque
disponemos de las lefiosas siempreverdes de las
sabanas, indica que en su mayoria son especies
evasoras a déficit hidrico estacional a través de
sistemasradicul ares profundos que les permiten el
acceso al agua del subsuelo durante todo el afo.
Esta caracteristica, por lo tanto las hace
relativamente susceptibles a cambios climéticos
dirigidos hacia condiciones mas secas, que
impliguen una disminucion pronunciada de la
capacidad de almacenamiento de aguaen el suelo.
Sin embargo, existe un amplio gradiente de
respuestas dentro de este grupo funcional, lo cual
sugiere, que ante una eventual alteracion en las
condicionesambiental es, se puede generar un cierto
grado de reemplazamiento floristico sin mayores
cambios en el funcionamiento del sistema
(Sarmiento 1996).
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