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RESUMEN

Los tres objetivos de este trabajo han sido:

a) Determinar cémo influyen la guema, la modificacidn del
suelo (ambas a finales de la época seca), el corte"de las
competidoras y las interacciones de estos disturbios, en 1la
supervivencia, crecimiento y fecundidad » de Andropogon
brevifolins. Para ello se realizdé un experimento factorial
3x2x2, ya que se consideraron 3 tratamientos a la vegetacidn
(intacta, con 1 corte de las competidoras y con corte
mensual de las competidoras), 2 tratamientos de quema (con y
sin quema) y 2 tratamientos al suelo (intacto y modificado).

Se utilizaron 3 réplicas para cada combinacidén y el &drea de

'1as parcelas era de 1,75 mz.

b) Comparar el comportamiento demogréafico del dos
poblaciones, una en un &rea quemada a finales de 1la época
seca y la otra en una sin quemar, mediante un modelo
matemitico. Pare ello se siguieron 2 cohortes de 1.000
plantas desde julio a diciembre de 1989; una en un drea gque
se quémé en abril y la otra en una parcela protegida.

¢) Determinar si esta especie posee banco de semillas
permanente. Para esto se marcaron 20 parcelas de 0,25 m2; 10
se aislaron del entorno, previa eliminacidn de los

individuos de A.brevifolius, antes de la dispersidén y 10 no.



Los resultados muestran que:

g) Reducir 1la competencia interespecifica, cortando
mensualmente las competidoras, es el tratamiento mnas
Favorable, ya que determina un incrementoc notable de 1a
supervivencia; crecimiento y fecundidad en relacién a 1la
sabana 1intacta. Este resultado es el mismo en suelos
intactos o perturbados. En el primer caso se obtiene con
muchas plantas pequeiias y en el segundo con pocas grandes.
Hodificar el suelo es superior a dejarlo intacto cuando se
combina con 1la vegetacién intacta o 1 corte de las
competidoras, va que se reduce la ‘competencia
interespecifica. La quema a finales de 1la época seca es
favorable para la especie.

b) La poblacidén del &rea quemada crece ridpidamente
(Aanual=2,8105; r=1,03), mientras que la de 1la sin quemar
decrece (Xanual=0,B68635; r=-0,41). Los modelos deterministico
¥ estocéastico revelan<QUe esta especie requiere una quena
cada 3 afios (G-58-58) para_persistir (A=1). La diferencia en
los N de ambas poblaciones se debe principalmente a cambios
en la fecundidad. El anélisis de sensibilidad muestra que la
transicién critica para el X de estas poblaciones es 1la de
semillas y plédntulas.

c) Esta especie parece tener solamente un banco
transitorio de semillas, desde su dispersidén, a fines del

afio, hasta su germinacidén en junio-~julio del afio siguiente.

VI



1. INTRODUCCION

Como plantean McConnaughay & Bazzaz (1987), hoy en dia es
ampliamente aceptado que los disturbios tienen importantes
implicaciones en la estructura y dinamica de 1la comunidad,.
las propiedades de los ecosistemas y la evolucién de las
especies. A pesar de esto, no hay un acuerdo general acerca
de lo gue es un disturbio (Peart 1889c). La concepcidén de
los disturbios ha estado ligadé a la teoria de sucesiones de
Clements (1916. en Picketf & White 1885), guien postulé gque
las comunidades eran supraorganismos y 1la sucesidn el
proceso de cambio de estos supraorganismos, hasta 1llegar a
una comunidad climax que se mantiene indefinidamente. Dentro
de esta concepciodn, los disturbios eran considerados oémo
eventos gue modifican el e¢limax, o la mércha hacia €1,
(Pickett & White 1985) o meros detonantes de la sucesién
(Pickett et al. 1987). Esta ha sido la visidn, explicita o
implicita, de diversos autores (Harper 1977; Noble‘& Slatyer
1980; Godron & Forman 1983; Loucks et al. 1985; Begon et al.
1986), para quienes los disturbios son, por 1lo tanto,

eventos raros, que rompen 1la normalidad, alejando a las



comunidades de su condicién estable, cercana sl equilibrio.
Esta definicidén ha sido duramente criticada (Sousa 1984;
White & Pickett 1985), vya que plantea el ‘problema de
establecer los limites entre lo normal y lo anormal. Es un
hecho que 1las condiciones medioambientales no presentan
constanci; (May 1974; Grubb 19775, pudieﬁdo ocurrir
fluctuaciones diarias, estacionales, interanuales; de baja,
mediana y alta intensidad. Estas = su vez producen cambios
en las comunidades, poblaciones e individuos (Vance 18920).

Como ha sugerido Grubb (1977}, si las comunidades estéan en

equilibrio, entonces éste es altamente diné&mico.

La otra visidén de los disturbios se ha desarrollado en
tdrno a la competencia ("una de las espinas dorsales del
pensamiento ecoldgico”, Turkington 1988a), en lo que
constituye el paradigma del pg—equilibrio (Levin & Paine
1974; Acevedo 1981; Ksutsky & Kautsky 1989). Este paradigms

se bssa en la teoria de exclusién competitiva de Gause.

Aceptada ésta, se ha sefialado que la explicacidén para la

coexistencia interespecifica radica en gque 1los disturbios
son fuerzas que se oponen a8 la competencia e impiden que la
exclusion competitiva opere (Acevedo 1881; Dethier 1884;
Aarssen 1985; Kautsky & Kautsky 1989). En este paradigma,

los disturbios mantienen =2 los sistemas alejados del

=



equilibrio, pero de un equilibrio dnico, ya que pueden
existir maltiples equilibrios (Acevedo 18815. Las
definiciones que se sustentan en esta concepcién (Grime
1979; Witman 1985; Runkle 1985; Dethier 1984; Sousa 1984;
Hortimer 1987; Peart 1988c) vy que Restableoen gque los
disturbios son eventosrque desocupan Areas, no niegan, por
lo tanto, la existencia del equilibric, pero no se plantean
en base a éste, sino a la 1liberacidén del espacio. Ahora
bien, esto implica gue las criticas de Sousa (1984) se
aplican a algunas de estas definiciones, ya que Se puede
abarcar desde un 1individuo hasta toda 1la comunidad ¥
nuevamente cabria preguntarse ouél es la barrera entre 1lo
que es y lo que no es disturbio. Sousa (1884) considersa Que
lo mas adecuado es adoptar el punto de vista de gue:

" disﬁurbance lies near one extreéé of the econtinuum of
natural prerturbations that affect organisms. In the context
of this review, a disturbance is a discrete, puntuacied
killing, displacement or damaging of one or more individuals
that directly or indirectly creates an opportunity for new

individuals to become established”.

Este es también el criterio de autores como Runkle
(1985), Mortimer (1987) y Peart (19890) ¥y que adoptaremos en

este trabajo. Tal tipo de definicidén estd ligado a los



Procesos a gran escala, cruciales para el entendimiento de
las dinédmicas de las comunidades y de 1las poblaciones. E1l
planteamiento "Gleasoniano” de que los cambios en las
comunidades se producen individuo a individuo y gque se
requiere un entendimiento en este nivel de integracién es
apoyado por diversos autores (Drury & Nishet 1873; en Peet &
Christensen 1980; Pickett et al. 1987; Smith & Huston 18989).
Es evidente gue la muerte de un Gnico individuo puede ser
irrelevante, aunque no s6lo hay que pensar cudntos, sino
también en cuanto tiempo. En general, la relacidén entre ‘el
tamafio y la frecuencia de los disturbios parece ser inversa
(Coffin & Lauenroth 1988) y los disturbios de pequefia escals
pueden Jjugar un rol tan importante como los que rara vez

suceden (Dethier 1984).

Mencién especial merecen los disturbios recurrentes, &a
gque en general existe gran confusidén en si hay que
considerarlos disturbios o no. Es bien conocido el hecho de
que los disturbios, especialmente 1los c¢rénicos, pueden
actusr como una fuerza selectiva sobre los organismos
(Martinsen et al. 1990).,Bajo estas condiciones se generan
comunidades tolerantes (Milchunas et al., 1888), con escaso

0 ninglin reemplazamiento de especies (Daubenmaire 1868;



Trabaud & Chanterac  1885; Bergeron & Dubuc 1989). Es
evidente que para los que adoptan el criterio de que 1los
disturbios son eventos que rompen el equilibrio, los eventos
recurrentes no serian por lo tanto disturbios (Hoble &
Slatyer 1880; Milchunas et al. 1888). En este caso, el
problema radica en establecer en qué momento el disturbio
pasa a ser una condicidén normal. Habrias que considerar
ademds, gue un evento recurrente varia en intensidad, por 1lo
que en un tiempo t puede no producir cambios en la comunidad
(v no se consideraria un disturbio) y en uno t+x, si. En
relacidén a la visidn de los disturbios como causantes de 1la
destruccidén de uno o més individuos, tanto la presencia como
1a ausencia de un evento recurrente Se‘ podria considerar
disturbio, lo que resulta paraddéjico, pero no por e€s0 menos
cierto. Un buen ejemplo es el de las sabanas, ya que por un
lado la ausencia de fuego tiene un efecto muy desfavorable
sobre las especies dominantes del estrato herbdceo,
determinando un cambio hacia unsa vegetacién mas boscosa (San
José & Farifias 1991) v por otro, las gquemas, aun cuando
ocurran durante la época seca, pueden ser una importante
fuente de mortalidad para las gramineas, especialmente

durante las primeras fases del crecimiento (Silva et al.

1980).



La concepcién de los disturbios como fuerzas que liberan

espacios y que por lo tanto se oponen a la. competencia, ha

llevado al desarrollo del Modelo del Disturbio  Intermedio

(Grime 1973; Connell 1878). Este plantea que la diversidad
es reducida cuando las intensidades de disturbios son altas
0 bajas y que es maxima en las intermediag. Tal variacién en
diversidad estaria relacionada con la habilidad competitiva
diferencial que presentan las especies; en un extremo las de
menor habilidad competitiva, que requeririan de disturbios

para su existencia, ¥y en el otro las muy competitivas. Este

modelo predice gque un incremento en las intensidades de los

disturbio=s, entre ciertos rangos al menos, promoveria el
erecimiento de las especles poco competitivas. Los problemas

'que se presentan con el modelo del Disturbio Intermedio vy

por ende con este planteamiento, estan relacionados con: a)
1la imposibilidad de hacer comparaciones de intensidad entre
distintos tipos de disturbios (Reiners 1883), maxime si hay
varios interactuando (Collins 1887); b) 1los disturbios
~recurrentes, que pueden determinar que se generen
‘comunidades de especies tolerantes (Noble & Slatyer 1980;
 Hi1chunas et al. 1988; Martinsen et al. 1980;3. Esto, en
 cualquier caso, no niegs que una disminuciédn de la
eompetencia interespecifica sea beneficiosa para una especie

"poco competitiva", aunque sea dificil predecir el impacto




(severidad) de distintos disturbios en una comunidad o aun

de un disturbio en distintas comunidades.

Una de las caracteristicas que mds se ha asociado a 1la
habilidad compefitiva, es la longitud del ciclo de vida,
atribuyéndose a las especies de vida corta una mayor
vulnerabilidad a la competencia. Esto implica, por lo tanto,
que dichas especies estarian 1igadgs a 1la presencia de
disturbios. Las fazones para estos planteamientos provienen
de una deduccidén tedrica y de conocimientos empiricos. En el
primer caso, la idea dque prevalece es que las anualesg
invierten una menor proporcidn de recursos en el crecimiento
vegetativo yv en funciones que promueven la supervivencia, 1=z
adquisicidén de recursos y la habilidad competitiva, y mds en
la reproduccidén (Pitelka 1877). En el segundo, se hsa
encontrado que las especies que aparecen inicialmente y
dominan en los primeros estadios de las suoesionés
secundarias son generalmente 1las especies de vida corta
(Noble & Slatyer 1880; Biondini et al. 1885; Brown &
Southwood 1987; De Jong et al. 1887; Myster & Pickett 1988),
que son progresivamente desplazadas, ¥y que la presencia de
disturbios en pequefia escala favorece o es imprescindible
parallas anuales (Inouye et al. 1987; Korn & EKorn 1989;

Hobbs & Mooney 1981; McConnaughay & Bazzaz 1887).



La hipdtesis de gue las especies anuales tienen menor
habilidad competitiva ha generado cierta controversia. Fone
(1989a), por ejemplo, no encontrdo diferencias en la
habilidad para competir por recursos, entre una especie

‘anual vy una perenne de Hypochoeris. Huston & Smith (1987)
plantean que la nocidn existente de habilidad competitiva
ignofa las posibles estrategias adaptativas a través de
distintas combinaciones de caracteristicas del ciclo de vids
¥ que se consideran como Gnicos indicadores de una superior
habilidad competitiva, rasgos qgue cohfieren éxito en
estadios sucesionales tardios. Esta afirmacién concuerda con
hipétesis alternativas como la planteada por Tilman (Tilman
& Wedin 1991). Habris gue tener en cuenta, por lo tanto, gue
no existen ni una habilidad competitiva absocluta (Aarssen
1984; Huston & Smith 1887}, ni caracteristicas que
determiﬁen superioridad competitiva en todas las situaciones
(Huston & Smith 1887). Resultados como los de Hillier et al.
(1982, 1984; en Watt & Gibson 1988), Cowling & Pierce
(1988), Carson & Barret (1988) y Collins & Pinder III (1980)
o los presentados por Grubb (1987), apuntan en esta
direccién. Cabria considerar también que el efecto de los
disturbios es relativo, por lo que pueden existir disturbios
que por caracteristicas como el momento del afioc en que

ocurren (Hoobs & Mooney 1985) o por la selectividad, tengan



efectos negativos sobre espécies anuales. Ademds, como ha
sido sugerido por Grime (1987), pueden existir especies
subordinadas que, en virtud de su morfologia o fenologia
escapen del efecto de las dominantes y otras que estén
adaptadas a tolerarlo. Ahora bien, aunque haya excepciones,
el hecho de que las anuales tienen que implantarse cada afio
a partir de semillas, determina que sufran una competencia
asimétrica, ya que deben competir con individuos
establecidos. Esto representa una desventaja frente a las
perennes y es la razdén por la que frecuentemente las anuales

no pueden establecerse en dreas con densa cobertura (Rydin &

Borgegard 19491).

Las sabanas, ecosistemas tropicalés caracterizados por
una fuerte estacionalidad hidrica, una cubierta herbacea
dominante (con predominio de gramineas y ciperficeas) y la
eventual presencia de una cubierta arbdrea disoontinua
(Sarmiento 1984, Frost et al. 1988), no se sustraen a 1la
presencia de disturbios. Los fundamentales son el fuego y la
herbivoria, como se pone de manifiesto en los distintos
modelos de funcionamiento de sabanas (Walker 1885), v los
asociados al hombre, como el pastoreo (que entraria en la

herbivoria) y 1la agricultura. Dentro de la cubierta

herbdcea, la contribucidén de las especies anuales es
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generalmente poco sobresaliente, aunque su representacién es
altamente variable (Sarmiento & Monasterio 1983). En las
sabanas venezolanas se encuentran asociadas a habitats
disturbados o muy secos (Sarmiento & Honasterio 1983) o
restringidas a los parches desocupados que existen entre las

perennes (Medinas & Silva 1890).

El objetivo general de este trabajo es determinar si las
anuales que se encuentran en la sabana son favorecidas por
los disturbios, siendo Andropogeon brevifolius 1la especie
seleccionada parsa llevarlo a cabo. Como ocbjetivos

especificos nos planteamos establecer:

a) Cual es el efecto que sobre 1la supervivencia,
crecimiento y fecundidad de esta especie, tienen tres tipos
de disturbios que ocurren normalmente en este ecosistema:
fuego, pastoreo (simulado con corte) y la disgregacién del
snelo, que ocurre cuando <se acondiciona un terrenoc parsa

fines sgricolas.

b) Cudl es el efecto cuando los distintos disturbios

interactiaan.

c) Si la disminucidén en 1la competencia interespecifica
determina un incremento en la supervivencia y crecimiento de

la especie.
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El logro de estos objetivos permitiria ademds incrementar
el conocimiento en torno a las respuestas de las sabénas
ante distintos factores. En este sentido, Medina & Silva
(1990) sefialan que se requieren tanto estudios poblacionales
como fisiolégicos de las especies anuales, para entender la

dindmica de las estrategias anuales y perennes en uns

comunidad .

Cabe destacar gue tenemos un especial interés en conocer
el efecto de las quemas al final de 1la época seca sobre

Andropogon brevifolius. Hasta el momento, el interés en las

.sabanas venezolanas en relacidén al fuego se ha concentrado

en las gramineas perennes (S5ilva & Ataroff 1985; Canales &
Silva 1987; Silva & Castro 1989; Silva et al. .1991), que
conforman el elemento dominante de la vegetaéién. Este
parece ser también el caso de otras comunidades herbédceas,
como los pastizales de Estados Unidos (Biondini et al.
1989). Para cumplir este objetivo procedimos a realizar un
seguimiento detallado del ciclo de vida de Andropogon
brevifolius y a construir con esta informacidén un modelo
matematico, para comparar el efecto de 1la presencia vy
ausencia del fuego a finales de 1la época seca. Otros

objetivos de esta tesis son, por lo tanto:

d) comparar las dinédmicas demogréficas de dos poblaciones,

11



una en un srea quemada y la otra en una sin quemar;

e) construir el modelo matematico;

f) determinar si las especies anuales de sabsana presentan un
banco de semillas, caracteristica <que se ha asocociado a

habitats disturbados.

Nuestras hipétesis de trabajo son :

1) Los disturbios que estamos considerando favorecen la

supervivencia, crecimiento y fecundidad de A. brevifelius.

2 Las interacciones entre 1los disturbios son de
naturaleza no lineal, es decir, el efecto de un disturbio
cuando actia aisladamente, difiere del efecto gque produce

cuando se combina con otro disturbio.

3) Una disminucién en 1la competencia interespecifica
determinga un lncremento en la supervivencia, crecimiento y

fecundidad de 4. brevifolius.

4) Esta especie, al igual que otras especies anuales de

sabanas australianas (Andrew & Mott 1883), no presenta banco

de semillas.
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j5 2.  MATERIALES Y METODOS

2.1 AREA DE ESTUDIO

. Z2.1.1 UBICACION

E]l dres donde se realizé el trabajo de campo e=td ubicada
en la Estacién SEMBRA (Semillas Branger), en el Hato
Paraima, Estado CoJjedes, cuyas coordenadas geograficas son

g° 25" N y 88° 15" 0.

2.1.2 GECLOGIA Y SUELOS

Se encuentra én una planicie que es una acumulacién QB
(deposicidén del pleistocenc) y se originé a partir del
levantamiento y subsecuente erosidén de las galeras del Pao
(formacioén Quebradon). Esta deposicidén se ubica sobre 1la

formacién Roblecito, que aflora en algunas &reas.  La
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formacién Buebradon consiste bédsicamente en lodolitas y

lutitas, y 1la de Roblecito en lutitas.

Los suelos son Ultisoles y Haplustults a nivel de gran
grupo, y se caracterizan por presentar un drenaje lento, con
fexturas medias a livianas y con baja saturacién de bases,
bajo pH, alta toxicidad de Al , bajo contenido de nutrientes
y de materia orgénica. Cabe ‘seffalar que existe una capa de

litoplintita de profundidad variable (Bilbao 1988).

2.1.3 CLINA

El c¢lima se cafacteriza por tener un régimen de
precipitaciones biestacional, con una estacién himeda y una
seca bien definidés. La epoca himeda se extiende
aproximadamente desde mayo hasta octubre, aungque se puede
observar (tabla 1) que existen variaciones interanuasles en

las precipitaciones correspondientes a abril y noviembre.
El régimen térmico presenta pocas variaciones & lo largo

del afio, con temperaturas medias entre 26° y 27° C, por 1lo

que es un clima megatérmico, con isotermia anual.
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' 2.1.4 VEGETACION

|
* La vegetacidn del &rea de estudio presenta tres
|

"formaciones distintas: sabanas arboladas, matas ¥y bosques,

ﬁaunque con predominio de la sabana, conformando 1lo que
fSarmiento y Monasterio (1871) denominan “"sabana parque”. La
‘distribucidén de las tres formaciones se relaciona con 1la
profundidad de 1la capa de litoplintita. En 1la Sabana, las
‘especies dominantes del estrato herbdéceo son Trachypogon
 p1umosus y Thrasya petrosa, y las del arbdreo Curatells

jamericana, Byrsonima crassifelia y Bowdichia virgiloides.

TABLA 1. Precipitaciones mensuales en el drea de estudio,
desde 1982 hasta 1988

MES 1982 1883 1984 1985 1986 1987 1988 1889
E 17 13 26 0 0 59 0 0
F 0 0 15 9 g 0 5 0
M 13 U g G 13 35 0 0
A 237 148 108 58 71 5] 5] 41
M 185 238 60 - 169 295 322 135 109
J 170 292 228 110 176 260 244 208
J 81 1380 258 307 182 163 200 178
A 170 145 247 118 229 172 279 143
5 168 80 148 239 186 1868 132 151
a 100 173 75 157 343 . 69 122 135
N 1 59 164 91 83 75 42 34
D 2 21 25 27 43 12 46 g
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2.2 DESCRIPCION DE LA ESPECIE |

Andropogon brevifolius Swartz es una hierba anual,
decumbente, baja, de hojas pequefias y la inflorescencia esti

formada por pocos racimos, cada uno incluido en una bréictes

(Ramia 1874).

Desde el punto de vista fenolégicor Monasterio (1988) 1la
incluye en el grupo de especies efimeras, ya que completa
las fases vegetativas y reproductivas de su ciclo de vida en
pocos meses. En el afio de estudio, la mayor parte de 1las
semillas germinaron entre mediados de Junio y Jjulio. _El
crecimiento vegetativo se extendidé aproximadasmente hasta
finales de octubre - principios de noviembre, cuando comenzd
el proceso reproductivo, y entre diciembre y -enero se
dispersaron las éspiguillas. En esta especie los individuos
comienzan a secarse después de la floracidén, aunque quedan

muertos en pie, sin descomponerse, hasta el mes de abril

(Monasterio 1868).
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2.3 EL. FUEGO Y FEL COMPORTAMIENTO .DEMOGRAFICO DE

A.brevifolius

2.3.1 TRABAJO DE CAMFO

Para estudiar el efecto dque tienen 1la presencia vy
ausencia del fuego a finales de la época seca sobre el
comportamiento demogréafico de Andropogon brevifolius, se
procedidé a numerar en el mes de Jjulio de 1889, 1.000
pléntulas en un ares que se habia quemado en abril del misno
afio vy 1.000 en una protegida del fuego. Estas dos &dreas eran
adyacentes, estando sélo separadas por un cortafuegos de
aproximadamenteVBm. Cabe gefialar gue aungue se encontraron
algunas plédntulas a mediados del mes de junio, el
reclutamiento de individuos fue mayoritario entre la segundsa
quincena de junio y la primera de julio. Posteriormente se
realizé un seguimiento mensual de los individuocs de ambas
poblaciones hasta diciembre, momento en que las espiguillas
estaban siendo dispersadas y las plantas comenzaban 8
gsecarse, con el fin de determinar los coeficientes de

supervivencia durante la fase vegetativa.
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Para estimar la fecundidad, nimero de semillas producidas
por individuo, se aislaron mediante bolsas de.tul las quince
primeras plantas de cada poblacidén. Esto se realizd en el
mes de noviembre, cuando las espiguillas aGn no habian sido
dispersadas. En diciembre se cosgcharon estos individuos ¥y
se contd el namero de espiguillgs por planta. Dado que en el
genero Andropogon las espiguillas sin arista no son
Fértiles, el valor de fecundidad para .cada poblacidén se
calculd como el 50% (estimado del % de espiguillas con
arista en base a una muestra de 2.000) de las espiguillas

promedio producidas por planta.

Pars obtener los coeficientes correspondientes a la
transicidén de semillas, desde que son dispersadas hasta
plantulas, se recogieron espiguillas en enero de 1888. En
abril se seleccionaron dentro del &rea de estudio, dos
parcelas (0,6 x 1,5 m cada una) adyacentes y sin presencia
de macollas, para evitar 1la existencia de variaciones
microclimdticas que afectasen de manera diferencial 1la
posibilidad de germinacién de las semillas. En cada una de
ellas se enterraron 1.000 alambres (equidistantes 3 c¢m),
colocando junto a cada uno y en la superficie del suelo (pal

como se encuentran en condiciones naturales), una espiguilla
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won arista. Para prodecer a la quema de una de las parcelas,

'y no generar una diferencia adicional entre ellas, se

isperss6 sobre cada una la biomasa y necromasa colectada en

reas adyacentes y de las mismas dimensiones. La quema =se
1levé a cabo dos dias después de 1la siembra de las

‘espiguillas.

Para la construccidn del cieclo de vida de una especie se
requiere también informacidn acerca de la posible existencis
de un banco de semillas permanente, punto gue abordaremos

posteriormente.

Z2.3.2 ANALISIS DE LOS DATOS

El andlisis de los datos se realizd a través de un modelo

matricial, aungque se utilizé para desarrollarlo 1a

metodologia alternativa de 1a “"z-transformada”. Una breve
introducein sobre este  tipo de modelo, el modelo
desarrollado por nosotros y los andlisis adicionales
ilevados a cabo para comparar ambas poblaciones, se

encuentran en una seccidén adicional (MODELQ).
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2.4.1 DISERD EXPERIMENTAL

€poca seca,

a) tres disturbios en la sabana:

corte del follaje de 1las denias

‘@presentes vy la perturbacidn del suelo;

b) las interacciones de estos disturbios;

¢) la disminucidén de la competencia interespecificsa;

“‘ - - - L)
' seleccionamos los siguientes tratamientos:

4 LOS DISTURBIOS, SUS INTERACCIONES Y A.brevifolius

Para investigar cudl es el efecto sobre esta anual de:

quema a FTinales de

la

especies

[SUELO INTACTO|

>

[SUELO MODIFICADO]

[SIN QUENA]

lVEGETHCTON

A 4

v

v

|CON QUEHA | -

| VEGETACION INTACTA|

v

—  [1 CORTE CONEETIDORAS)

| CORTE MENSUAL COMFETIDOKAS|
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Para la ubicacién de las parcelas experimentales se
escogid un area de sabana homogénea, desde el punto de vistsa
de cobertura y composicidn de especies; v sin presencia de
arboles. Las especies més importantes en este &rea, y por
ende las principales competidoras de A.brevifolius, son dos
gramineas perennes, Trachypogon plumosus y Thrasya petrosa.
En abril de 1989 se crearon dentro de esta drea 38 parcelas

de 4 x 1 m, para tener 3 réplicas de todas las combinaciones

posibles (12) de los tratamientos:

S5I — 1cc

SM - 1cc

Cabe sefialar que para evitar el efecto de borde se toméd sélo

el area central (1,75 mz) de cada parcela.
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Dado que se estda estudiando simulténeamente el efecto de
3 tipos de tratamientos (de vegetaciodn, suelo y quema), dos
de ellos con dos tratamientos (Q,5Q y SI,S8M) y el otro con
tres (VI, 1CC, CMC), esto constituye un experimento
factoriéif 3x2x2. Las distintas combinaciones de los
tratamientos fueron distribuidas en el terreno de una manera
aleatoria. En el mismo mes de abril se procedié, én las
parcelas asignadas para ello, a: quemar y/o cortar a ras del
suelo la vegetacidén y/o0 modificar el suelo. La perturbacidén
del suelo consistié en removerlo con una azada, & una
profundidad aproximada de 10 cm. Posteriormente se cortaron

a ras del suelo las competidoras: mensualmente (CHC) o en

septiembre (1CC).

2.4.2 VARIABLES MEDIDAS

En julio de 1888 marcamos y contamos las pldntulas de
cada Area experimental, wvariable a la que eventualmente
denominaremos individuos iniciales. En diciembre se contd el
nimero de individuos vivos, y en base a éstos y 1l nﬁmero de

plantulas calculamos la supervivencia.

Para estimar la fecundidad por planta, se aislaron en el
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mes de noviembre de 1989, por medio de bolsas de tul, los 5
irimeros individuos marcados de cadas parcelas y se procedid a
eosecharlos en diciembre. Posteriormente se conté el ntmero

de espiguillas producidas por plantsa.

Con el fin de determinar la biomasa adérea por planta, se
cosecharon en diciembre de 19889 los primeros 15 individuos
‘Snarcados de cada parcela y se secaron hasta peso seco
. eonstante. En el caso de la biomasa aédrea por parcela (que a
veces llamaremos biomasa total), se cosechd en el‘mismo mes
el resto de las piantas vivas existentes en cada unidad
experimental v se 1llevéd 8 peso seco constante. A esta
cantidad se le sumé el peso de los & individuos de

fecundidad y los 15 de biomasa aéres por planta.

2.4.3 ANALISIS ESTADISTICO

Para analizar los datos obtenidos sobre el efecto de ios
tratamientos en A.brevifelius, se resalizéd un andlisis de
.varianza de tres vias <(dado que tenemos 3 tipos de
tratamientos). Este andlisis multivariado permite obtener
informacidn sobre los siguientes efectos:

- Efectos principales, que son los que se obtienen parsa
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uno de los disturbios, en promedio de 1los tratamientos de
los otros dos. Por ejemplo, el efecto principal del fuego se
evalda comparando 18 parcelas quemadas y 18 protegidas
(recordar que en total son 36), lo que implica promediar los
efectos de los distintos tratamientos a la vegetacién y al
suelo. Una de las ventajas de los experimentos factoriales
radica precisamente en el hecho de que los efectos
principales se caleculan con la misma precisidén que si todo
el experimento se hubiera dedicado a un solo tipo de
tratamiento, por ejemplo, el fuego.

- Efectos simples, que son los efectos de uno de 1los
disturbios en cada uno de 1los tratamientos de otro. Por
ejemplo, analizar el efecto de la presencia o ausencia del
fuego, en los suelos intactos y en los perturbados.

- Efectos de interaccidén, que determinan si los

distintos tipos de disturbios estén actuando

independientemente o no.

Las pautas para deducir conclusiones de estos anédlisis

son:

- 8i no hay interaccién entre los distintos tipos de

disturbios, solamente se considerarén sus efectos

principales.

- Si s6lo resulta significativa la interaccién de dos
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tipos de disturbios; lgs conclusiones mas importantes seran
las que se deduzcan del andlisis de varianza que evalie los
efectos simples de esos disturbios;

- 51 tanto los efectos principales como la interaccién
resultan significativos, la atencién se fijara en los

efectos simples.

Para mayor informacidn sobre los experimentos factoriales
se recomiendan los siguientes textos: Steel & Torrie (1980),

Snedecor & Cochran (1867) y Cochran y Cox (1857).

La aplicacidén valida de las pruebas de éignifioaeién en
el andlisis de varianza exige ciertos supuestos, a saber:que
los efectos de los tratamientos y del ambiente sean aditivos
vy que los errores experimentales se distribuyan normal e
independientemente en torno a una media de cero vy con una
varianza comun (Steel & Torrie 1990; Snedecor & Cochran
19687; Cochran & Cox 1957). El incumplimiento de algunosA de
estos supuestos, puede afectar tanto a los niveles de
significacidén, comoc a la sensibilidad del test de F, siendo
esencial que el muestreo sea al azar y particularmente
importante la igualdad de las varianzas (Day & GQuinn 1989;
Cochran & Cox 1857). En nuestro caso el disefio experimental
es totalmente aleatorio, por lo gue se puede egperar que losg

errores no estén correlacionados; peroc con excepcidén de la
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supervivencia, fue necesario realizar transformaciones

logaritmicas (utilizamos el logaritmo neperiano) de las

variables. De hecho, se ha encontrado que las wvariables

biolégicas tienen por lo general distribuciones lognormales,

presumiblemente debido a procesos multiplicatiVos

subysacentes"” (Day & Quinn 1989).

En el texto se presentan las tablas de:

- Los resultados de los efectos principales y de las

interacciones calculados c¢on lss variables transformadas

(con excepecidén de la supervivencia). En ningunc de los

casos se presenta la interaccidn triple (vegetacidn-

suelo-quema), ya gue nunca fue significativa, por lo cual

es permisible eliminar esta interaccidén y agregar la suma de

sus cuadrados y los grades de libertad a 1a suma de

cuadrsdos y grados de libertad del error.
- Los promedios de los distintos tratamientos de uno o

miés disturbios, cuando muestren efectos principales sin

interacciones;

- Los gfectos de dos disturbios, cuando 1ls existencia
de interaccidén nos remita a su andlisis; en estas tablas se
presentan las medias sin transformar de las combinaciones de
los distintos tratamientos y el nivel de significacién (5%

-%- o 1% -¥%%-) para diferencias que resulten significativas
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segiin el an&alisis simple {realizado con los datos
transformados).

- Test de Tukey para comparacién de medias, cuando haya
diferencias significativas en el an&dlisis simple entre los 3

tratamientos de vegetacion.

Tablas més detalladas de los promedios de las variables
transformadas y sin transformar, se encuentran en el anexo.
Cabe sefialar que en los gréficbs se presentan los promedios
v errores estandar sin transformar, por lp que no es
permisible sacar conclusiones de las diferencias observadas
y es necesario remitirse a las tablas correspondientes (més
especificamente, a los niveles de significacién resultantes

del andlisis de varianza).
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2.5 SEMILLAS: PRESENCIA O AUSENCIA DE UN BANCO PERMANENTE

2.5.1 EXFERIMENTO DE CAMPO

Para establecer si A.brevifolius presenta un banco
permanente de semillas, o solamente transitorio, procedimos
a marcar veinte parcelas de 0,5 x 0,5 m antes de la
dispersidén de las espiguillas (noviembre de 1888), en un
drea en donde la especie era muy abundante. Diez de ellas se
aislaron del entorno por medio de plastico resistente en los
laterales v tul en la parte superior, tras eliminar todas
las plantas de A.brevifolius presentes. Las otras diez
parcelas se dejaron intactas y abiertas. En julio de 1990 se

hizo el conteo del nimero de plantulas de cada parcela.

2.5.2 DATOS DE LABORATORICQ

Con espiguillas recolectadas en enero de 18989 y 1990

procedimos a determinar, en 5 muestras de 200 espiguillas,

u
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el porcentaje con y sin arista. Esto =e realizdé en abril de

los afios respectivos.

En junio de 19889 y de 1990 se contaron, en cinco muestras
de 200 espiguillas recolectadas en enero de los afios
respectivos, el nimero de espiguillas con arista que tenian
semillas: a) con hongos; b) secas o sin desarrollar; c¢) en
buen estado; o que d) estaban vacias. Cabe sefialar que en
1880 se procedid a separar las semillas secas de las sin
desarrollar. Se escogid el mes de junio para realizar estas
determinaciones, porque es el momento en gque las semillas

comienzan a germinar bajo condiciones naturales.

En junio de 1890 se ansalizdé, en 5 grupos de 100

espiguillas recolectadas en enero del mismo afio, el

porcentaje de semillas en buen estado que eran viables.
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3. MODELO

3.1 INTRODUCCION

Si consideramos una poblacidén dividida en clases de
edades o estadios, el modelo de Leslie-Lefkovitech deseribe
el comportamiento poblacional a través de 1la siguiente

ecuacién matricial:

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

donde:

- n(t) es un vector de dimensidén n, cuya componente ni(t)
"representa el nimero de individuos en 1la clase 1 en el
tiempo t;

- A es la matriz de proyeccidén de 1la poblacidén, de
dimensidén nxn y cuyos elementos :51.Lj son las contribuciones
de la clase j a la 1 en una unidad de tiempo. La estructura
de esta matriz nos permite conocer 1la dindmica de la
poblacién. 8i tiene un autovalor dominante, éste - representa

la tasa de crecimiento A (lnx = r) de la poblacién, la cual
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convergeria a una estructura estable, definida por el
autovector derecho (W) asociado al AL Sus valores
reproductivos estarian dados por el autovector izquierdo (V)

asociado al A,

Una manera visual de representar estas ecuaciones, es
asociar a la matriz un grafo conocido como el grafo del
ciclo de vida. Este se construye definiendo un nodo por csada
grupo de edad o estadio y un arco dirigido del nodo i sl
nodo j, siempre gque haya contribucién de individuos del
grupo i al grupo j. Por ejemplo, si tenemos una poblacidn
clasificada en tres clases de edades, con una sola

fecundidad, el grafo seria:

1] —s— 2] 5 —[3 (2)

1 2

P.l representa el coeficiente de supervivencia de cada grupo

iy F es el coeficiente de fecundidad.

Cuando se conoce el coeficiente de transicién de la clase
ia la i+x (con x > 1), pero no el de 1las transiciones
intermedias, existe una técnica conocida como el "grafo

z-transformado"” (Caswell, 1989), que permite determinar X, W
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y V sin necesidad de un conocimiento explicito de la matriz
poblacional. Ademés, es posible incluir transiciones que
requieren mAs de una unidad de tiempo. Por ejemplo, si en
(2) conocemos Px (con PQ: P1Pz)’ pero no conocemos Pi ¥y Pz,

el "grafo z-transformado” correspondiente es:

-2 gl (3)

en donde el valor absoluto del exponente de A, representa el

tiempo requerido para cada transicidn.

Cabe destacar gue el método del ‘"grafo z-transformado"”
presenta dos. ventajas importantes:
- Permite realizar ciertas reducciones del ciclo de

vida sin que el nuevo grafo pierda ninguna de las

- propiedades dindmicas del original.

- Conduce a fdérmulas generales con las gue se puede

i explorar las consecuencias generales de la estructura de un

. ciclo de vida, sin dgque sea necesario conocer valores

"especificos de los coeficientes de transicidn.
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3.2 NUESTRO MODELO

Las premisas en que se fundamenta nuestro modelo son 1las
siguientes:
1- La variable de estado de los individuos de esta especie
es 1a. edad. En snuales, é&sts determina los aspectos
demograficamente relevantes (fecundidad vy mortalidad) del
desarrollo de los individuos.
2- La supervivencia y fecundidad son constantes en el tiempo

v denso-independientes.

3- La especie no presenta banco de semillas. Nuestros datos,
aungque no concluyentes, indican que A.brevifolius tiene

solamente banco transitorio de semillas.

4- Hay un Gnico evento reproductivo durante el ciclo de vida

y éste es sincrdnico en todos los individuos.
Dividiendo nuestra poblacidn de  A.brevifelius en siete

clases de edades, con una unidad de tiempo mensual, el grafo

z-transformado del ciclo de vida seria:
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(4)

La transicidén de la clase 1 a la 2 corresponde al banco
transitorio de semillas, desde que éstas han sido
dispersadas hasta el estadio de plédntulas,  por lo que

incluye el proceso de germinacidén-implantacién.
3.2.1 DISTRIBUCION ESTABLE

La ecuacidén caracteristica asociada al grafo es:

A2 [ '[S]P.t] F, =0 (5)
i=1

y por lo tanto todos 1los autovalores son iguales en

magnitud:

s 1712
A = )\1:[[ ‘nPJ F7] (8)
=4
_ iy — ] _
Kﬁ1~ X (cos —-— + 1 sen —E~) J=1,...,11 (7>
Los autovectores derecho = (w) e izgquierdo (v)

correspondientes a A estédn dados por:
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1 1
(8)
t -4 aei S ]
= YN = mar
WP Vi TU1 PpEA
=1 ji=i
para i=2,...,7
i se cale 5
81 = aleula la razén entre Wo,a ¥V W,V entre Vi, VY
v, obtenemos:
Wi.+1 _ Pi. v-i.+:l. _ )y
- A B P

En consecuencia, si todos los FPi son £ A, la distribucidn
- de la estructura de edades y el valor reproductivo son

monétonamente decreciente y creciente respectivamente.

En principio, como el antovalor A de Perron-Frobenius no
es estrictamente dominante, la poblacién no converge & una
distribucidén estable de edades, sinoc que oscila c¢con un
periodo igual a 12 unidades de tiempo y el vector promedio
de la poblacién, en donde el promedio se toma "con respecto

8l periodo de oscilaciones, converge a W ¥y ¢erece gon uansa

tasa A
12
. 1 E n(t+3)
lim — ——t—= CcW (9)
t—> o 2 iTT J\t+‘]

siendo ¢ = v'n{o)( Cull and Vogt, 1873).
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Ahora bien, si no existe superposicion generacional, 1las
condiciones inicisles presentan individuos en un Gnico grupo
‘ .

y por lo tanto, en el tiempo t la distribucidén poblacionsal
n(t) mostrara una sola componente no nula. Suponiendo que
inicialmente s6lo hay individuos del primer grupo, 1la
expresion (9) se reduce a la siguiente:

nj(12t+j )_

%{T . A}2t+j = cwj ‘ j=1,2,...,7

Esto significa que asintéticamente:

s~ 12t + j

nj(12t+;| = CWJ)\ t+i
para j=1,2,...,7, o bien que la razén entre el ndmero de
individuos del grupo j en el mes j de cada afio y el niGmero
de individuos del mismo grupo en el mismo mes del afio
anterior es:

nj(iz(t+1)+j) ‘2

>

nj(12t+j)

y por lo tanto la poblacién estd creciendo anualmente con
. 2 .

una tasa igual a At dada en (5). Podemos decir, entonces,

gque cuando la unidad de tiempo es anual, 1la poblacidn

converge a una distribucién estable de edades.

36



3.2.2 SENSIBILIDADES Y ELASTICIDADES

Hasta egte punto hemos presentado una serie de indices
demograficos, como son la tasa de crecimiento de la
poblacidén, la distribucién estable de edades y el wvalor
reproductivo, que pueden ser calculados a partir de la
matriz de proyeccidén o directamente del grafo z-transformado
del ciclo de vida, va que son funciones implicitas de éstos.
Pero existe la posibilidad de investigar cudles son los
efectos en los resultados encontrados, debido a variaciones
en los distintos pardmetros de transicidén. Una maners de
éxplorar esto esba través de los andlisis de sensibilidades

y de elasticidades.
3.2.2.1 Sensibilidades:

La sensibilidad de » a un cambio en la supervivencia P‘.t

o en la fecundidad F7 la determinamos a partir de la férmula

(B):
o I i an %P x
P~ ~ap L, ~8p, 3P z P,
(<]
_ O 1 ~11 n -1 A =
SP = 5 "z A E} s PJ = 03 3 i=2, ,B
v v i -
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La primera sensibilidad corresponde a los cambios en 1los

bstadios de semillas vy e, representa el coeficiente de

Eransicién de estadios intermedios, con 1la condicidn:

Para examinar 1la &ariacién en la sensibilidad con 1a
edad, comparamos sengibilidades sucesivas y observamos que
la razdén entre la senéibilidad de X a cambiﬁs en los
coeficientes de los estadios de semillas y las

supervivencias de la fase vegetativa es:

BK/BP1 B P

ENET = TP para i=2,...,8

por lo gue si BPiSPi, X es mas sensible & cambios en las
supervivencias. Si comparamos la relacioén entre las
sensibilidades de * a cambios en supervivencias sucesivas,

tenemos que:

(’9?\/61’[-’,L P.

i+1 . _
579 - P para i=2,...,5
! i+ i
esto es, 1a razoén inversa de las supervivencias

independientemente del valor de A. En el caso de 1la razén
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entre los cambios de A a variaciones en 1los estadios de
semillas y en la fecundidad, se tiene que:
N 78P 8 F
1 7

an/8F P,

Como F7 es el nimero de semillas producidas v P1 <1, se
puede esperar en términos generales que X sea mds sensible a
cambios en los estadios de semillas que a cambios en la
fecundidad. Por Gltimo, el cociente entre supervivencias vy

fecundidad, estd dado por:

aNapb, F :
L= ? i=2 B
LT = 23 para 1i=2,...,
7 L
Por la misma razdén que en la relacidén anterior, se puede

esperar que la sensibilidad de X sesa mayor a cambios en 1la
supervivencia de la fase vegetativa, gque a cambios en la

fecundidad.

3.2.2.2 FElasticidades:

E1l hecho de que las probabilidades de transicién y 1la
fecundidad se midan en escalas distintas, dificulta 1la
comparacidén de sus sensibilidades. Esto - ha 1llevado a
desarrollar el concepto de elasticidad, que es una medida de
la sensibilidad de X a cambios proporcionales en los

distintos coeficientes. El cdlculo de las elasticidades da

como resultado:
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E_ = LN 1
Pi— PN 6P1 B 2
E Pi ax 1 .
P~ X 36 - 1z para 1i=2,...,86
E _ F? an _ 1
F?" N OF T Tz

Por lo tanto, la elasticidad del estadio de semillas es
Seis veces mayor que la elasticidad de cualquier

supervivencia o de la fecundidad. Siendo:

la elasticidad se puede interpretar como el aporte que hace
cada uno de los estadios al crecimiento poblacional y en
consecuencia, evaluar la importancia relativa de las

diferentes transiciones del ciclo de vida.

3.2.3 ANALISIS COMFARATIVQS ENTRE FOBLACIONES

En los diversos andlisis que hemos visto hasta el
momento, todos 1los 1indices calculados se refieren al

comportamiento de una sola poblacidén. En esta parte vamos a

presentar cuatro andlisis:

- Test de Aleatorizacién Modificado
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- Experimentos de Simulacidn Demogréfica
- Modelo Deterministico

-~ Modelo Estocédastico

en los gque se comparan resultados de las dos poblaciones, de

. dreas quemadas y sin quemsar, analizadas por nosotros,

1 3.2.3.1 Test de Aleatorizacién Modificado

Mediante este test, un test de aleatorizacidn de Fisher
- {Bnedecor & Cochran 1967) modificado, vamos a estimar si 1la
diferencia que existe entre los A de nuestras dos
poblaciones, gquemadsa (Kq) v sin gquemar (KSQ), es
significativa o no. La hipdétesis nula es gque no existen

diferencias entre ambas poblaciones.

Sea AA (A, - KSQ) la diferencia encontrada entre las dos
poblaciones. Los lambdas, como vimos, se calcularon en basé
a las probabilidades de transicién de:

- dos muestras de 1.000 semillas;

- dos muestras de 1.000 individuos en su fase vegetativsa;

-~ dos muestras de 15 plantas reproductivas quemadas y sin
quemar .

El test de aleatorizacidén consiste en agrupar los datos de
las 2.000 semillas, realizar combinaciones al azar, dividir

este vector en dos vectores de 1.000 vy obtener un
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coeficiente de transicidén promedio pars cada uno de ellos.

Con dos muestras independientes de tamafic n, existen i

posibles combinaciones, siendo i = (2n!)/(n!)? (Snedecor &
Cochran 1867) . Haciendo lo mismo con la supervivencia de ls
fase vegetativa y los valores de fecundidad, podemos
calcular & ....... Ax . Por altimo se contabilizan cuéntos

Aki son mayores o iguales (en valor sbsoluto para un test de
dos colas) que el Ax de los datos reales; llamemos S a e=ste
valor. La probabilidad de significacidén viene dada por P =

5/1.

Para los casos de la transicidn de la fase vegetativa vy
del banco transitorio de semillas, dado gque no pudimos
realizar 1las combinaciones (por limitaciones de 1a
computadora), hicimos una modificacidén del test. En vez de
combinar, se generd una distribucidon binomial Bin (3, 1.000)
donde P es el promedio de los dos estimados de probabilidad
de sobrevir la fase vegetativa, por ejemplo. Para ello =se
utilizéd 1la aproximacidén normal, generando N (1.0007,
1.000p(1-p)). A partir de 1la distribucién binomial, se
generaron dos muestras de 1.000 al azar. La razdn para esta
modificacidn, esrrque debe ser similsr combinar 2.000

individuos en dos grupos de 1.000, a generar dos muestras al

azar de 1.000 a partir de la distribucidén binomial sdecuada.
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3.2.3.2 Experimentos de Simulacidn Demogrdfica

Estos anélisis, conocidos bomo Life Table Response
Experiments (LTREs), evalian las respuestas de la poblacién
a los factores medioambientales, 1o gque se ha hecho
Eeneralmente a través de K; va que éste resume los
resultados al integrar la informacién de todo el ciclo de
vida. En nuestro caso, hemos estudiado el efecto que tiene
la presencia o ausencia del fuego a finales de la época seca
sobre la tasa de crecimiento, pero Caswell (19839) ha
desarrollado un modo de descomponer el efecto del factor
sobre X, en las contribuciones de las distintas tasas
vitales. Con este método vamos a analizar, por lo tanto, Ila
importancia que tienen las distintas transiciones en la
diferencia entre los A de las poblaciones quemada y sin
quemar. Sea AX la diferencia entre las tasas de crecimiento

de ambas poblaciocnes, que mide el efecto del fuedo sobre 1=z

tasa de crecimiento y puede ser aproximado mediante:

Ah R (e} PSQ an o .so +§ (PQ _ PSQ) an o .sa
(P, - F )% | a%a . i i ) Tep | A%:A
i _— i=2 i [ e
2
Q sQ ar
+ (F, - F; >—5‘F—| A%+a=%
? ———————————————————————

i
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donde, como se vio anteriormente, en P1 estdn integradas las
seis transiciones correspondientes a los estadios de
semillas. Cada término es la diferencia entre 1los valores
que asume un parimetro demografico en las dos poblaciones,
multiplicado por la sensibilidad del X a c¢ambios en dicho
parametro, y estima las contribuciones de estas diferencias
al efecto del fuego sobre el crecimiento de 1la poblacién,
evaluada en una matriz promedio de las dos matrices que se

estdan comparando.

3.2.3.83 Modelos deterministico y estocdstico

Con el fin de establecer cada cuantos afios se tendria que
quemar la sabana para que esta especie presente un
crecimiento positivo, procedimos a aplicar dos modelos, uno
deterministico y otro estocédstico (S8ilva et al. 1881).
Llamemos @ y P a8 1as matrices de proyeccién para las
poblaciones quemada y sin quemar respectivamente. Un modelo
deterministico de un ambiente que se queme una vez cada o

afios, viene dado por:

n(t+c)=BU *n(t)

donde:
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Pero en términos generales, siendo el fuego un proceso
estocdstico, es posible utilizar un modelo en el que 1=z
gquema es una.varisble aleatoria. Este modelo usa para ello

una cadensa simple de Markov de primer orden:

P

1-p L, | B Ui ] 1-q

q

donde:

-p es ls probabilidad de que un afio sin quema ocurra a

continuacién de uno con quems;

-q es la probabilidad de que un afio con quema siga a un
afio sin quemar.

Este modelo puede ser caracterizado por la frecuencia «
del fuego y un valor de sautocorrelacién . Para més

detalles, dirigirse al trabajo de Silva et =al. antes

mencionado.
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4. RESULTADOS

4.1 EL FUEGO Y EL COMPORTAMIENTO DEMOGRAFICO DE

A.brevifolius

4.1.1 COEFICIENTES DE TRANSICION

Las supervivencias de los individuos de ambas poblaciones
de A.brevifolius a lo largo de su periodo vegetativo se

presentan a8 continuacidén (tabla 2):

TABLA 2. Supervivencias (proporcidén de individuos) de
A.brevifolius en las parcelas quemada y sin quemar.

- MESES
POBLACION AGJS. SEFPT. acT. Nav. DIC.
QUEMADA 0,98 0,97 0,98 0,96 0,85
SIN QUEMAR 0,87 0,86 a,86 a,83 G,87
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Los yalores de fecundidad por planta, son:

—— FP. QUEMADA -—— — - 303

FECUNDIDAD

—— P. SIN QUEMAR 182

Los coeficientes de transicidén de zemillas a plintulas de

" las dos poblaciones son:

—— P. GQUEMADA ———— 0,011
SEMILLAS :
supervivencia
+
germinacidn P. SIN QUEMAR —— 0,007

" El1 grafo para la poblacidén quemada es,; por lo tanto:

© 303 27!

<

-6 -1 -1

MY A At At Nt At
,0114' ,98% 97 »[4] —55— 5] —55 > (6] 785 > [7]
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WW el grafo de la sin guemar:

182 271

<

~1

A~° A A ATt
oo 2l —s7 3] —8s »[4] 86 » (5]

4.1.2 TASAS DE CRECIMIENTO

Como se puede ver, todos los coeficientes de transicidn

de 1la poblacién de la parcela quemada son superiores a los

de la no quemada. Esto se refleja en las tasas de

crecimiento de ambas poblaciones, cuyos valores son:

—— P. QUEMADA ———— 1,0899

A mensual

0, 9664

be——— P. SIN QUENMAR

Estos valores, como se vio en el modelo, representan 1la

tasa de crecimiento mensual, que corresponde a la unidad de
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tiempo de proyeccién. La tasa de crecimiento anual, que
. 12 . . .

viene dada por A~ y cuyo logaritmo neperiano es igual a r

(la tasa intrinseca de crecimiento correspondiente a la

ecuacidén de Lotka) tiene los siguientes valores:

——— P. QUENADA —— 2,8105

(r = 1,03)
A
L—— P. SIN QUEMAR 0,B835
(r = -0,41)

Nuestro primer punto de interés es saber si la diferencia
éntre los X de ambas poblaciones es significativa. Para ello
aplicamos el test de aleatorizacidén de Fisher modificado,
descrito con antgrioridad. Realizando 4.000 combinaciones
del mismo, se encontrdé que en éstas, solamente 15 de los AX
presentan un valor igual o superior al AX (2,1470) real.
Cabe sefialar que para determinar esta cifra se tomaron los
valores absolutos de los Axi , por lo que este es un test de
dos colas. La probabilidad obtenida es:

: _ 16  _
P = 2.001 - 0,0040

donde tanto en el numerador como en el denominador se est4d

incluyendo la combinacidén correspondiente al AMN original.
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Este resultado implica que la hipotesis nula se rechgza, vys
1?ue la diferencia entre nuestras dos poblaciones es
altamente significativa, al existir una probabilidad
‘inferior al 0,4% de encontrar un 4&X tan' grande como el

observado,

En base a estos resultados podemos decir que 1a dindmica
de ambas poblaciones es sustancialmente distinta. La
poblacidén quemada presenta un rdpido crecimiento, mientras
que 1la protegida del fuego decrece. A.brevifolius
requeriria, por lo tanto, de quemas a finales de 1a época'
seoa, o de un disturbio con efectos equivalentes, para su

crecimiento en esta sabana.

4.1.3 FRECUENCIA DEL FUEGO

Conocido el hecho de que esta especie es dependiente del
fuego para su crecimiento, o de un disturbio equivalente en
sus efectos, quedaria por responder cudl es la frecuencia de
quemas necesarias paré que no descienda, dado que en 1las
sabsnas 1la frecusncia de gquemas, aunque muchas veces es

anual, puede variar.
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Los resultados de los modelos estocastico v
deterministico, realizados para analizar este punto, =e
presentan en las figuras 1 y 2, respectivamente. Podemos ver
que:

- En ambos modelos la tasa de crecimiento poblacional, X,
estd positivamente correlacionada con lar frecuencia del
fuego.

- E1 punto critico de la frecuencia de quema que predicen
ambos modelos es prédcticamente el mismo, aproximadamente
0,28. Esto significa que para qQue la poblacidén no disminuya,
debe producirse una quema por lo menos cada tres afios
(Q-5Q-SQ).

- En el modélo estocéastico el efecto de la frecuencia.dei
fuego es el mismo, independientemente del valor de 1a

autocorrelacidén (-,05 , 0, 0,5) que se utilice.
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d.1.4 DISTRIBUCION ESTABLE DE EDADES Y VALOR REPRODUGCTIVO
4.1.4.1 Distribucidn Estable de Edades

Como se sabe, la distribucién estabie de edades es 1la
proporcidén de individuos de cada categoria de edad, a 1la
cual tenderd cualquier poblacidén siempre que se asuma que
los distintos coeficientes de transicién son constantes
(Vandermeer,1981). Es un concepto extremadamente importante
en demografia, que es independiente del nimero de individuos
de 1la poblacién (la poblacidn puede c¢recer, decrecer o

permanecer constante) y de la distribucidn de edades

iniciales n(0).

Las distribuciones estables de 1las dos poblaciones se
presentan en la figura 3. Aunque la presencia o ausencia del
fuego determinan tasas de crecimiento poblacional muy
distintas, no afectan la distribucién estable de edades. Se
observa una disminucidén marcada en la transicidén de semillas
a pléntulas (clases 1 a 2), mientras que durante la fase

vegetativa, = 1la proporcidn de individuos permanece

'précticamente constante.
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3

. 4.1.4.2 Valor Reproductivo

El valor reproductivo es un pardmetro poblacional que ha
;‘tenido y tiene importantes implicaciones para la ecologia vy
3
1a evolucién. Fue definido por Fisher (1830) vy representa la
contribuecién relativa, en nimero de descendientes promedio,
que hars un individuo determinado & la generacidn siguiente,
entre su edad actual y el momento de su muerte.

Las curvas correspondientes a los valores reproductivos
de las poblaciones quemada y sin quemar de A4.brevifolius se
encuentran en la figurs 4. Nuevamente la tendencia de lambas
es la misma, pero en este c¢asc existen dife:encias de
magnitud entre ambas poblaciones, ya que la quemads presenta
valores reproductivos superiores durante todo el ciclo de

vida. Estas diferencias se acentian levemente a partir de la

clase 5.
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d4.1.5 SENSIBILIDADES Y ELASTICIDADES

La sensibilidad, que como ya vimos kes un indice que
analiza la respuesta de la tasa de crecimiento a variaciones
en los coeficientes de transicién, es una manera de estimar
qué transiciones son las mads criticas en un ciclo de vida.
En la figura 5, en la que se grafican las sensibilidades de

las dos poblaciones estudiadas, se pone en evidencia que:

- La transicién critica es la de semillas a plédntulas, ya

gque A es mucho més sensible a variaciones en ells.

- XA presenta las mismas sensibilidades a cambios en
cualguiera de las transiciones de la fase vegetativa, con
valores intermedios al de la transicién de semillas =3
pldntulas y al de fecundidad.

- A presenta una sensibilidad extremadamente baja a

variaciones en la fecundidad.

-~ Ambas poblaciones tienen précticamente 1as mismas

sensibilidades.

En lo que respecta a las elasticidades, ya vimos

anteriormente (pag. 40) que el resultado es independiente de
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los valores que presenten 1los distintos coeficientes de

transicidén. Esto implica que:

~ Las elasticidades vienen determinadas por la estructura

del ciclo de vida.

- Las elasticidades son iguales para las dos poblaciones:

0,0833

,~

,54’ ,083:3*'E EEEMED ,0833° »[5] 0833 >8] 5533 0833 [7]

Podemos observar que la elasticidad de 1la primersa
transicidén es B veces mayor que las elasticidades de 1las
supervivencias o de la fecundidad. Si1i pensamos que en ells
estdn incluidas B transiciones y la desglosamos, tenemos que

todas las elasticidades son iguales entre si.

4.1.6 EXFPERIMENTOS DE SIMULACION DEMOGRAFICA

Los resultados de este andlisis se presentan en la figursa
6. Dado que la transicidn de semillas a plédntulas (Pi)

abarca un periodo de B8 meses, procedimos a calcular las
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contribuciones de -1gs distintas transiciones (pi.;..pG)
incluidas en Pl, suponiendo que P,= P,T = P Se puede
observar que la diferencia entre las tasas de crecimiento
ambas poblaciones se debe principalmente a cambics en la
fecundidad. Las contribuciones 8 esta diferencia de 1a
transicién de semillas a pléantulas y de 1las supervivencias
son muy inferiores y similares entre si. La proteccién deyla

gquemna afecta en primer término, por 1lo tanto, =a la

fecundidad por individuo.
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4.2 LOS DISTURBIOS, SUS INTERACCIONES Y 4.brevifolius

4.2.1 NUMERO DE FLANTULAS

Si observamos los resultados del andlisis de varianza

3x2x2 (tabla 3), podemos ver gque:
- La perturbacidn del suelo es el Gnico disturbic que

presenta efectos principales, y altamente significativos,

sobre el nimero de plédntulas.

- No hay interaccidén entre los tratamientos al suelo y

los de quema o vegetsacidn.

En 1la tabla 4 se puede cbservar gue:

- Disgregar el suelo produce una disminucidén muy
pronunciada en el nimero de pléntulas (29 contra 121 en
suelos intactos). El1 efecto es el mismo en cualgquiera de los

tratamientos de quema y vedetscidn.

- Ni la quema a finales de 1la época secd, ni los
cambios en la cantidad de biomasa existente, influyen sobre

esta variable.
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YABLA 3.
Meperiano del N° de Pléntulas. No se presenta la interaccién

R A 4+ s,

Anglisis

de Varianza (3x2x2) del Logaritmo

;triple, va que no fue significativa. La suma de cuadrados
‘correspondiente se agregd a la del error. (X):p <0,05;
{(xx):p <0Q,01.
‘ NIVEL DE
TRATﬁMIENTOS GL F SIGNIFICACION
EFECTOS
PRINCIPALES 4 8,33 ,0002
VEGETACION 2 2,28 ,1223 .
SUELQ 1 25,80 ,0000 *kx
GUEMA 1 2,97 , 09865
- INTERACCION 5 ,88 , 5081
VEG.-SUELO 2 s21 ,8101
VEG. -FUEGQ 2 1,60 ;2215
SUE.-FUEGO 1 ., 78 » 3845
RESIDUCO 28 - -
TOTAL{(CORR.) 35 - -

TABLA 4. Promedio

del N° de Pldntulas en suelos intactos vy

modificados.
X
TRATAMIENTO REPLICAS N° PLANTULAS
SUELD INTACTO - 18 121
SUELO MODIFICADO 18 29
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Simbélicamente se podria resumir lo concerniente sl

nimero de pléntulas de la siguiente manera:

N° DE FLANTULAS
SN <« SI

VI = 1CC = CMC
qQ = Sd

4.2.2 SUPERVIVENCIA

En la tabla 5, correspondiente a los efectos principales
e 1interacciones de 1los distintos disturbios sobre la

supervivencia, podemos observar que:

- El1 fuego no presenta ni efectos principales, ni
interacciones con los dos tratamientos al suelo y los tres

de vegetacidn.

~ Tanto 1los cambios en 1la vegetacién, como 1a
modificacidén del suelo, tienen efectos principales altamente

significativos sobre esta variable.

- Existe una interaccién altamente significativa entre
los tratamientos a la vegetacién vy al suelo. Esto implica
que el efecto de los tratamientos al suelo, depende del

tratamiento aplicado a la vegetacién y viceversa.
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TABLA 5. AnAdlisis de Varianza (3x2x2) de 1la Supervivencia.
No se presenta 1la interaccién triple ya que no fue
significativa. La suma de cuadrados correspondiente se
agregd a la del error. (¥):p <0,05; (xk):p <0,01.

NIVEL DE

TRATAMIENTOS éL F SIGNIFICACION

EFECTOS |

PRINCIPALES 4 24,61 ,0000
VEGETACION 2 19,28 ,0000 %
SUELO 1 58,73 ;0000 %%
QUENA 1 1,15 ;2938

TNTERACCION 5 7,67 ;0035
VEG. -SUELO 2 10,15 ,0006 %%
VEG. -FUEGO 2 80 ,4579
SUE. ~-FUEGO 1 1,46 2382

RESIDUO 26 - -

TOTAL(CORR. ) 35 - -

TABLA B. Promedios de la Supervivencis en las combinaciones
de los tratamientos al suelo y la vegetacién. En el margen
inferior y derecho se presentan los niveles de significacién
"resultantes del Analisis de Varianza que evalua los efectos
simples de estos dos tipos de tratamientos.(x):p <0,05;
(*%x):p <0,01.

"X SUPERVIVENCIA (PROFORCION DE INDIVIDUOS)

S.INTACTCQ S.MODIFICADQ
V. INTACTA ~0,3283 0,8217 X
1C COMPET. 0,4783 0,8667 %k
CM COMFET. 0, 8500 0,8100
Xk
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Se hace necesario, por lo tanto, realizar el andlisis de
varianza para estudiar los ‘- efectos simples de estos

tratamientos. Los resultados de la tabla 6 muestran gque:

- Perturbar el suelo produce un incremento altamente
significativo de la supervivencia cuando se combina con VI o
con 1CC, pero no existen diferencias entre 1los SI y SH

cuando se cortan mensualmente las competidoras.

- Hay diferencias altamente significativas entre VI,
1CC y CHMC cuando el suelo no se altera, pero cuando se
modifica éste, la supervivencia es la misma en 1los - tres
tratamientos de vegetacidén. El andlisis de Tukey (tabla 7)
muestra que en los SI no existen diferencias entre VI y 1CH,

mientras que CHC se diferencia de ambas.

Si relacionamos estos hechos (ver figura 7 y tabla 8),

'podemos decir que:

- Tanto perturbar el swuelo, como reducir al méximo Ila
competencia interespecifica (CMC), tienen el mismo efecto
sobre la supervivencis: incrementarla en aproximadamente

2,56 veces, con respecto a la comunidad intacta.

- Cuando se combinan ambos tratamientos, su efecto  es

el mismo que cuando actiia cada uno por separado.

- Un so0lo corte a las competidoras no determina
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variaciones en la supervivencia con respecto a 1la

intacta.

Ademas,

época seca

comunidad

la presencia o ausencia del fuego a finales de 1ls

no produce ningin efecto,

sea

cual

sea el

tratamiento, sobre la supervivencia. En resumen tenemos que:

SUPERVIVENCIA
VI VI
cMC + SI = 1cC + S > SI + 100
CHC
& = 54
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TABLA 7. Test de Tukey para comparacién de medias de 1la
Supervivencia, entre los tres tratamientos a la vegetacidn
en suelos intactos. Cuando los ¥ se encuentran en la misma
columna, no hay diferencias significativas (p=0,05) entre
los promedios correspondientes.

SUELO INTACTO
V.INTACTA ¥
1C COMFPET. *
CHM COMFET. : *

o
€x

o
@
Y

o

L3
TN
—

>P~OZML~LVMTCH

o
5]

INTAGTA $ CORTE CORTE MENSUAL

B sMODIFICADOS [ SINTACTOS

" Figara 7. Supervivencia (media + ES) de
los suelos intsctos y modificados bajo los
tres tratamientos de vegetaciodn. ‘
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4.2.3 BIOMASA AEREA FOR PLANTA

En lo que respecta a la biomasa por planta, se puede ver
en la tabla 8 que
- Log efectos principales de los tratamientos a 1la
vegetacién y al suelo son altamente significativos.

~ La guemsa presenta efectos significativos.

- No hay interaccién entre los distintos tratamientos

de vegetacidn, suélo, y quema.

En la tabla 9 se pone en evidencia que:

- Cortar mensualmente las competidoras determina un
incremento de gran magnitud en el peso seco por plantsa ch
respecto a la vegeﬁacién intaota, mientras que 1CC produce
un aumento moderado.

- Disgregar el suelo se muestra muy superior a dejarlo
intacto en términos de la biomasa por individuo; el

incremento que genersa es similar al de CHC.

~ En las Areas quemadas, las plantas de A.brevifolius

slcanzan un mayor tamafio Que en las dreas sin quemar.
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Dado que no hay intersccidn, los efectos de cada factor
son los mismos en los niveles de 1los otros factores. Por
ejemplo, cuando se combinan SM y CMC, la biomsss es mayor

que en SI con CMC o que en SM con VI.

BIOMASA FPOR FLANTA
CMC > 1CC > VI
sy > &SI
g > 54
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TABLA. 8. Andlisis de Varianza (3x2x2) del Logaritmo
Neperlano de la Biomasa por Aérea Planta. No se presenta 1la
interaccidén triple ya que no fue significativa. La suma de
cuadrados correspondiente ge agregd a la del error.
(X):p <0,0 5%; (*k):p<0,01.

TRATAMIENTOS NIVEL DE
A GL F SIGNIFICACION
EFECTOS
PRINCIPALES 4 33,80 ,0000
VEGETACION 2 23,58 ,0000 %X
SUELQ 1 83,71 ,0000 %%
QUEMA 1 4,67 ,0400 %
INTERACCION 5 1,64 1852
VEG. -SUELO 2 2,77 ,0810
VEG.-FUEGO 2 1,30 , 2884
SUE . ~-FUEGO 1 ,04 ,8529
RESIDUC 26 - -
TOTAL(CORR. ) 35 - -

TABLA 8. Promedios de la Biomasa Aérea por Planta para los
distintos tratamientos de vegetacidén, suelo y quema.

AN

"X BIOMASA AEREA FOR

TRATAMIENTO REPLICAS PLANTA (GR.)
V. INTACTA 12 1,3350
1C COMPET. 12 2,4250
CHM COMPET. 12 4,1317
S.INTACTO 18 0, 8661
S.MODIFICADO 18 4,3950
CON dUEMA 18 33,0088
SIN QUEMA 18 2,2722
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4.2.4 FECUNDIDAD POR FLANTA

Los resultados del andlisis de 1los efectos principales
para esta variable, son similares (tabla 10) a los

encontrados para la biomasa por planta, ya gue

- E1 fuego tiene efectos principales significativos.
- Los tratamientos a la vegetacidén y 1a modificacidn

del suelo tienen efectos altamente significativos.

La diferencia entre las dos variables estriba en el hecho
de que en la fecundidad ée presenta interaccidn entre( los
tratamientos a la vedetacidén y al suelo, por lo que hay que
analizar estos dos tipos de disturbios. 81 observamos los

resultados (tabla 11), podemos notar que:

- Disgregar el suelo produce un incremento altamente
significativo en dos de los tratamientos a la vegetacidn, VI
v 1CC, pero no existen diferencias entre los dos tipos de

suelo cuando se cortan mensualmente las competidoras.
AN

- Hay diferencias altamente significativas entre 1los
tres tratamientos a la vegetacidén en 81 y el andlisis de
Tukey (tabla 12) muestra que los tres difieren entre si. En

la tabla 11 y en la figura 8, se puede ver claramente que
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CMC produce un aumento considerable en el nifimero de
espiguillas con respecto a VI, mientras que 1CC determins un

incremento intermedio al de CMC.

- Hay diferencias significativas entre los tres
tratamientos de vegetacidén en los suelos modificados; aunque
el test de Tukey no encuentra diferencias en sus medias. En
la figura 8 se puede ver gue 1la mayor diferencia se hallsa
nuevamente entre VI y CHC y ésta debe ser la gue detecta el

analisis de varianza.

En resumen, se puede decir gue:

~ Tanto modificar el suelo como cortar mensualmente las
competidoras produce un incremento comparable en la

fecundidad por planta con respecto a la comunidad intacta.

- Cuando se combinan estos dos tratamientos el efecto
es superior a cuando actiian separadamente, lo gque determina

gque SM-CMC se diferencie de SM-VI, pero no de SM-1CC vy

SI-CHMC.

AN
- Un corte de las competidoras determina un aumento

moderado de esta variable. Ello se pone en evidencia
solamente en los suelos intactos, ya que cuando se perturba

el suelo, el efecto de éste anula el de 1CC.
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- E1 fuego es favorable en términos de fecundidad
independientemente del resto de los factores (ver tabla 10 y

13).

FECUNDIDAD FOR FLANTA
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TABLA 10. Anédlisis de Varianza (3x2x2) del Logaritmo
Neperiano de la Fecundidad por Planta. No se presenta 1la
interaccidn triple ya que no fue significativa. La suma de
cuadrados correspondiente se agregd a 1la del error.
(k):p «<0,06%; (*%):p <0,01.

NIVEL DE

TRATﬁ”IE”TU aL F SIGNIFICACION

EFECTOS

PRINCIPALES 4 28,31 ,0000
VEGETACION 2 26,18 ,0000  *x
SUELO 1 54,55 0000 %x
QUEMA 1 6,32 .0185

TNTERACCION 5 5,62 0477
VEG. -SUELQ 2 4,96 ,0149 %
VEG. ~-FUEGO 2 1.11 13437
SUE. ~FUEGO 1 .95 . 3488

RESIDUO 26 - -

TOTAL(CORR. ) 35 _ 3}

TABLA 11. Promedios de 1la Fecundidad por Planta en las
distintas combinaciones de los tratamientos al suelo y a 1la
vegetacidn. En el margen inferior y derecho se presentan los
niveles de significacidén resultantes del An&lisis de
Varianza que evalfia los efectos simples de estos dos tipos
de tratamientos.(X):p<0,05;(**):p <0,01.

"X FECUNDIDAD POR FLANTA
(N° ESPIGUILLAS)

S.INTACTO S.MODIFICADO
V. INTACTA 203, 00 _ 1.859, 33 KoK
1C COMFET. 818,17 2.307,87 ¥
CM COMFET. 1.983,17 ‘ 3.544,83
KK X
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TABLA 12. Test de Tukey para comparacién de medias de la
Fecundidad por Planta, entre 1los tres tratamientos a 1la

vegetacidén en suelos intactos y modificados. Cuando 1loz x*
columna, no hay diferencias

se encuentran en la misma
significativas (p '<0,05) entre los promedios
correspondientes. .
SUELQ INTACTQ SUELQ MODIFICADO
V.INTACTA ¥* *
1& COMPET. * *
CM COMPET. * *

TABLA 13. Promedios de la Fecundidad por Planta en ausencia
y presencia de fuego a finales de la época seca.

"X FECUNDIDAD POR FLANTA

REPLICAS (N° ESPIGUILLAS)
CON QUEMA 18 2.094,67
SIN QUEMA 18 1.410,72
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4.2.5 RELACION FECUNDIDAD-BIOMASA

El hecho de encontrar diferencias entre fecundidad vy
biomasa, cuando lo_eSQerado era que estas dos variables‘
estuviesen altamente correlacionadas ¥y por ende se
obtuviesen los mismos resultados en.el andlisis factorial,
nos lleva a indagar cuédl es la relacidén de 1la fecundidad con

respecto a la biomasa. Los resultados de las regresiones

entre ambas variables son:

vy = 447 + 486x (r = 0,805)
y = 387 + 5689x - 0,018x° (r = 0,807)
y = 764x ~ 0,038x> (r = 0,781)

Como se puede ver, los coeficientes de 1los términos de

segundo grado resultan despreciables, 1lo que implica que

estas redgresiones son précticamente lineales. Ademds, los

coeficientes de correlacidén son iguales v significativos =

un nivel del 1% (0,01). Podemos decir, por 1lo tanto, que

ambas varisbles estidn sltamente correlacionadas, siendo el

nimero de espiguillas linealmente dependiente de la biomasa

por planta (ver figura 9).
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Por\otro lado, un andlisis detallado del grafico de
fecundidad por planta versus biomasa por planta (figura 10),
pone en evidencia que hay 5 puntos qQue presentan valores de
fecundidad menores en relacién a la biomasa por individuo.
Estos puntos corresponden a SM-1CC (2) y SM-CMC (3) vy son

los que deben estar determinandoc que en 1la fecundidad por

planta:

- No haya diferencias significativas entre corte
mensual de las competidoras de suelos intactos y
modificados.

- Solamente existan diferencias significativas entre

CMC y VI en los suelos modificados.

4.2.6 BIOMASA POR FPARCELA

Con respecto a la Biomasa total;, s8e puede ver en 1la

‘tabla 14 que:

- Los tratamientos a la vegetacién y al suelo determinan

diferencias altamente significativas en esta variable.

.- Hay una interaccién altamente significativa entre

ambos tipos de tratamientos.
- E1 fuego no presenta ni efectos principales, ni

interacciones.
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TABLA 14. Andlisis de Varianza (3x2x2) del Logaritmo
Neperiano de la Biomasa Aérea por Parcela. No se presenta la
interaccidn triple ya que no fue significativa. La .suma de
cuadrados correspondiente se agregd a la del error.
(X):p <0,08%; (x%X):p <0,01. :

NIVEL DE

TRATAHIENTO GL F SIGNIFICACION

EFECTOS |

PRINCIPALES 4 29,78 ,0000
VEGETACION 2 41,82 ,0000 %k
SUELO 1 35,41 ;0000 *x
QUEMA 1 0,08 7757

TNTERACCION 5 1,48 ;0045
VEG.-SUELO 2 7,32 ,0030 %%
VEG. -FUEGQ 2 2,81 - ;0786
SUE. ~FUEGQ 1 2,15 ;1543

RESIDUO 26 - -

TOTAL(CORR. 35 - -

TABLA 15. Promedios de 1la Biomasa Aérea por Parcela en las
combinaciones de los distintos tratamientos al suelo y a 1a
vegetacidén. En el margen inferior y derecho, se presentan
los niveles de significacidén resunltantes del Andlisis de
Varianza que evalilia los efectos simples de estos dos tipos
de tratamientos.(¥):p<0,05; (x%k):p <0,01.

| "X BIOMASA AEREA POR
i PLANTA _(GR.)

E S.INTACTO ‘ S.MODIFICADO
V. INTACTA 17,08 62,66 %%
g 1C COMPET. 22,30 113,28 k%
CM COMPET. 236,76 ‘ 265,97
XXk b33

79



En el analisis =zimple de los tratamientos a la vegetacidn

y al suelo, los resultados muestran (tabls 15) gue:

- Los suelos perturbados producen un incremento
altamente significativo de 1la biomasa total en dos
condiciones de vegetacidn, VI y 1CC, pero no hay diferencias

entre S8I Y 8M cuando se cortan mensualmente las

competidoras.

- Hay diferencias altamente significativas entre los
tres tratamientos de vegetacién en ambas condiciones de
suelo. El andlisis para compatracidn de medias (tabla 18)
encuentra que en los suelos modificados, VI, 1CC vy CHC
difieren entre si (CHC es quien deﬁermina un mayor
incremento de la biomasa y 1CC un aumento intermedio); En

los intactos, VI y 1CC son iguales y CMC superior a ellos.

En base a estos resultados (ver también figura 11), se

puede decir, por lo tanto, gue:

- Cortar las competidoras mensualmente es nuy
favorable, en términos de la biomasa gque puede alcangar una
poblacién de A.brevifolius.

- Disgregar el suelo también favorece la biomasa total,

pero‘no en la mismz medida que CMC.
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- Cuando se combinan estos dos tratamientos, se 1logra

el mismo efecto que cuando s8lo se cortan mensuslmente las
competidoras.
- Un uUnico corte de las competidoras no determina un

incremento de esta variable, & menos gue ademis se modifique

el suelo. El1 efecto de esta Gltima combinacidén es intermedio
entre SM-VI y SM-CMC. |
- No hay diferencias entre 1las biomasas totales de

parcelss quemadas y Sin quemar.

Podemos resumir 1lo relativo a la biomasa por parcela de

la siguiente manera:

BIOMASA FPOR FPARCELA
“ {CHC + 8I > 1C¢C + SI = VI + 51

11 ~ ~

CMC + SM > 1CC + SM > VI + SN
g = 8
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TABLA 16 Test de Tukey para comparacién de mediss de 1a
Biomasa Aérea por Parcela, entre los tres tratamientos a 1la
vedetacidén en suelos intactos y modificados. Cuando los % se
encuentran en la misma c¢olumna, no hay diferencias
significativas entre los promedios correspondientes.

SUELO INTACTO SUELQ MODIFICADO
V.INTACTA * ¥
1C COMPET. ¥ *
CM COMFET. X A *
350
300 -
E
el I
g |k
C 200} H
Pel
E
N 150}
G
R
A 100}
M
0
s
50 —
—-
INT&;A’ 1 CORTE CORTE MENSUAL
B 8. MODIFICADOS [ s, INTACTOS
~Figara 11.  Biomasa aérea por planta

(media + ES) de los suelos intactos ¥ ;
modificados bsjo los tres tratamientos de |

vegetacidn.
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4.3 ¢ BANCO PERMANENTE O TRANSITORIO DE SEMILLAS 7

En base a los resultados que se presentan en la tabla 17,
podria pensarse que la especie presenta un banco permanente
de semillas. Ahora bien, debemos sefialar que entre diciembre
de 1989 y julio de 1890 (momento en gue se contd el nimero
de plédntulas), entrdé el ganado en el area de trabajo a pesar
de que estaba cercada, destruyendo las 10 parcelas aisladas.
Ello implica gque, eventualmente, 1las pléntulas que se
encontraron en las parcelas “aisladas" pudieron germinar de
semillas procedentes de 4dreas adyacentes. De hecho, la
mayoria de las plantulas en estas parcelas se encontraban en
sus margenes. Esto, sunado al bajo nimerc de plédntulas que
presentan en relacidén a las de las parcelas sin aislar, nos
hace pensar que Andropogon brevifolius s6lc tiene un banco

transitorio (desde diciembre hasta junio-julio).

Con respecto al porcentaje de espiguillas con y sin
arista, podemos ver (tabla 18) que la diferencia es bastante

marcada, invirtiendose los resultados. El promedio de ambos

afios es précticamente de bHO0¥%.
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TABLA 17. Nidmero de Plantulas encontradas (julio 1990) en
dreas que fueron aisladas (noviembre de 1888) ¥y en Areas =in
aislar de la 1lluvia de espiguillsas.

PARCELAS N°_DE PLANTULAS
AISLADAS 1 2 1 2 1 0 2 10 2 1

SINYAISLAR 8 12 6 18 15 g 18 18 13 10

TABLA 18. Porcentsje de espiguillas colectadas en eneroc de
1989 vy 1980, con y sin arista. El conteo se realizdéd en los
meses de sbril respectivos, -en c¢inco grupos de 200
espiguillas.

% X
CON ARISTA 63 67 52 55 80 59

1988
SIN ARISTA 37 33 48 45 40 41
CON ARISTA 40 35 39 38 33 37

1990
SIN ARISTA 80 65 61 62 87 63
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En el caso de espiguillas con arista (tabla 19 y 20), el
porcentaje de semillas en buen estado para 1989 es,
sproximadamente, del 35% . Para las espiguillas de 1990 éste
desciende driasticamente, ya que es inferior al 10% . Esto ge
debe a un incremento en el grupo de semillas secas o sin
desarrollar. E1 promedio para ambos aﬁos es del 21% . De las

semillas en buen estado, el 55 % son viables.

Si calculamos, por lo tanto, el destino de 100

espiguillas, tendriamos:

100 x 0,50 x 0,21 x 0,55 = 6

v
espiguillas
con
arista v
espiguillas
aristadas
con semillas

)
semillas
viables

Es decir, solamente 6 podrian germinar.
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TABLA 18, N°® de espiguillas con arista que presentan
semillas y el estado de éstas. Promedios en base a cinco
muestras de 200 espiguillas de enero de 1989. E1 conteo se
llevd a cabo en junio del mismo afio.

N° DE ESPIGUILLAS

BUEN ESTADO 73 87 72 63 70
CON HIFAS 55 48 53 65 80
SECAS O

SIN DESARROLLAR 21 31 20 12 17
VACIAS . 51 54 55 60 53

TABLA 20. N° de espiguillas c¢on arista que presentan
semillas y el estado de éstas. Promedios en base a cinco
muestras de 200 espiguillas de enero de 1990. E1 conteo se
llevé a cabo en junio del mismo afio.

N° DE ESPIGUILLAS

BUEN ESTADCO . 21 14 12 15 18
CON HIFAS 59 54 53 59 41
 SECAS 25 23 24 25 28
SIN DESARROLLAR 53 47 67 56 62
VACIAS 42 62 44 45 51
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Quisiéramos sefialar, finalmente, que las espiguillas de
A.brevifolius no parecen  ser dispersadas a grandes
distancias. Aungque no tenemos datos que avalen esta
afirmacidén, la observacién personal nos indica que 1la
mayoria de las espiguillas caen debajo o cerca de la planta

madre y una vez en el suelo permanecen alli.
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O5. DISCUSION

5.1 EL FUEGO Y EL COMPORTAMIENTO DEMOGRAFICO DE

A.brevifolius

5.1.1 EL PORQUE DE LOS MODELOS MATRICIALES

Dado que los modelos matemsdticos describen nuestra
concepcién de la naturaleza, su requerimiento bssico es que
sean realistas (Streifer 1974). En este sentido, se podria
argumentar que como no existe una unidad de tiempo Dbésica,
porque el tiempo y los eventos son infinitamente divisibles,
un modelo de wuna poblacién real deberia ser de tiempo
continuo, con ecuacionés diferenciales e integrales (Cull
1980}. Visto asi, un modelo discreto, como el matricial de
Leslie, seria s6lo una aproximacién al modelo real. Cull
(1980) plantea que.este argumento puede "sostenerse" si se
consideran poblaciones gque se reproducen de uns manera

continua, pero existen muchas poblaciones (incluida 1la
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estudiada por nosotros) gque se reproducen sé6lo una vez en el
afio y de una manera sincronizada. Por otra parte, 1las
ecuaciones diferenciales presuponen que el nimero de
variaciones en cada tiempo t, depende solamente de 1los
valores instantdneos en ese mismo tiempo y en la mayoria de
¢
las poblaciones naturales los efectos retardados son
importantes (Svirezhev 1983). Por lo tanto, la presentacidn
de 1la poblacidén en la forma de una variable discreta (Nt) es
mas resalista, madxime si se considera gue esto refleja 1a
manera de hacer los censos de las poblaciones. Este mismo
autor piensa que la idea de aplicar ecuaciones en
diferencia, es més tentadora cuando el nimero de cada
generacion Nu1 depende solamente del nimero de individuos
de la generacidn previa Nt, lo que sucede en poblaciones sin
superposicién generacional durante la fase vegetativa, ni
banco de semillas, como es el caso de Andropogon
brevifolius. Ademds, los modelos matriciales, y por ende el
método de la z-transformada usada en nuestro modelo, aunque

mads complicados, dado que toman en cuenta la estructura de

edad de la poblacidén, ofrecen muchas simplificaciones

comparados con los modelos continuos (Usher 1872). En este
sentido, la utilizacién de tablas de vida y 1las ecuaciones
de la teoria demogriafica clédsica para el andlisis de las

poblaciones, como hacen Leverich & Levin’s (1978) con la
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anual Phlox drummondii, seria wuna via menos simpie para
calcular los cambios en el nimero de individuos en 1los
distintos estadios (Emlen 1977). Esto, segun €1, ha 1llevado
a los ecdblodos a usar las técnicas desarrolladas por Leslie.
La falta de simplicidad a la gque se refiere Emlgn, Se pone
también en evidencia en el hecho de gque a través del
andlisis de Leverich & Levin’'s (1979) "se incurre en el
error‘ de predecir que PFPhlox drummondii alcanza una
distribucidén de edades estable, con todas las edades
presentes en todos los momentos del aﬁo"'(Caswell 1989), 1o
que no es posible ya que esta especie no presenta
superposicidén generacional. La construccién del grafo del
ciclo de vida y su matriz asociada, son una expresién
intuitiva de la estructura del ciclo de vida (Caswell 1988),
que permite una representacién clara de 1la poblacidén bajo
estudio y por ende puede evitar un error en el anédlisis.
Ademds, en la actualidad existen andlisis de sensibilidad vy
elasticidad para modelos matriciasles, gque permiten indagar
en los efectos que producen modificaciones en las diferentes

transiciones del ciclo de vida, en la tasa de crecimiento de

la poblacién.
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5.1.2 LAS ANUALES Y LOS MODELOS MATRICIALES

Hasta el presente,  los modelos matriciales de Leslie
aplicados a especies anuales son los de Law (1975, en Begon
& Mortimer 1988), Fone (1989b) y Schmidt & Lawlor (1983). En
el primer caso, el modelo desarrollado es para una poblacidn
anual de Poa annua, que tiene la caracteristica de presentar
superposicién gdeneracional, puesto gue el proeceso de
germinacidén puede ocurrir a lo largo de todo el afio (Law
1981; Lush 1988a) y por 1lo tanto pueden encontrarse
individuos de todos los grupos de edades en un momento dado.
Es evidente gue este modelo no es adecuado para nuestra
especie, ya gque ésta no presenta superposicién generacional.
Los modelos de Fone y Schmidt & Lawlor, son para anuales que
presentan banco de semillas y wutilizan wuna unidad de
proyeccién de un safio. Esto conlleva, en el caso de Schmidt &
Lawlor, que en la estructura de edad de la poblacién sélo se
encuentren representados los estadios de semillas y en el de
Fone a que exista un dnico estadio en el que se engloban las
fases vegetativas vy reproductivas. Si en el caso de
Andrbpogon brevifolius adoptésemos el criterioc de utilizar
una unidad de proyeccidén de un afio y de no considerar

efectos densodependientes, la matriz se reduciria a una sola
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ecuacidn (Ntu: KNt), vya que los resultados no muestran
indicio de la existencia de un banco de semillas permanente
en nuestra especie. Este modelo implicaria desconocer que
los individuos difieren en muchas caracteristicas a medida
que transcurre su ciclo de vida y adgquirir, por lo tanto, el
grado minimolde conocimiento del comportamiento demografico
de una poblacidén. Finalmente se puede decir, como bien 1lo

sefiala Streifer (1974), que:

"El proceso de construir un modelo matemdtico es en si
mismo instructiveo, ya que de alguna manera nos obliga a
establecer los conocimientos claramente y puede indicar

dreas en las que se requiere mayor informacidn bdsica”.

5.1.3 EL FUEGQ Y Andropogqn brevifolius

5.1.3.1 Tasas de Crecimiento

Como vimos, los resultados de nuestro modelo nos muestran
que el fuégo al‘final de la época seca, o algun factor
equivalente, es‘ necesario desde el punto de vista de
permanencia de la especie en esta sabana. La poblacidén en
Eéreas sin quema, con un X < 1 tenderia a extinguirse,

mientras que la del 4drea quemada creceria répidamente
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(presenta un M muy superior a 1). Cabe sefialar que aunque
las espiguillas de ambas poblaciones hayan estado
almacenadas en el laboratorio desde enero hasta abril, esto
no debe cambiar las tendencias observadas. En condiciones
naturales, en donde las espiguillas se encuentran en la
superficie del suelo; se podria esperar eventualmente, una
mayor mortalidad de semillas, 1o que determinaria un
‘crecimiento menos acelerado en la poblacién del drea quemada
y una disminucidén més répida de la poblacidén del Area sin

quetigds

Tenemos, entonces, gque la ausencia del fuego es
perjudicial para Andropogon brevifolius, y los modelos
estocdstico y deterministico predicen que si no ocurre un
fuego cada tres affos (por lo menos), la poblacidn de este
drea disminuiria. Es evidente que esta informacidn no es més
que un indicio, ya que la existencia de 4dreas refugios
podria determinar la permanencia de la especie en el Area.
.Un punto de discusidén es el hecho de gque el wvalor del
A de la poblaecidén sin gquemar estéd précticamente en el

mensual
limite (muy cercano a 1) de persistencia, lo que implica que
una poblacidén de esta especie podria, eventualmente,

mantenerse en un &rea sin quemar. Esto bajo el supuesto de

que el efecto de la ausencia del fuego sea igual en 1, 2 , 3
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etc. afios, lo que en principio no parece muy probable. Pero
veamos cudles pueden ser las causas por las que el fuego no

s6lo es favorable, sino necesario para la especie.

5.1.53.2 Fuego, Efectos y Causas

En 1968 Daubenmire, en una revisién exhaustiva{ de los
efectos del fuego sobre comunidades herbéceas, sefialaba que
a pesar de que este factor Juega un papel predominante en la
determinacién de la distribucién y forma de las plantas, asi
como también en la composicidén de la vegetacidén, su rol no
fue reconocido hasta 1947. Hoy en dia 1la cantidad de
informacidén existente sobre el tema es sin duda alguna
notable e incluye el conocimiento del efecto de este Ffactor
sobre una especie (Cheplick & Quinn 1987; Swamy . &
Ramakrishnan 1888), sobre 1la competencia de dos o tres
especies (Melgoza et al. 1980) o sobre 1las comunidades

(Biondini et al. 1989; Allen & Partridge 1988).

Uno de los cambios méas importantes que produce el fuego
es la liberacién de espacio, bien sea a través de la
mortalidad de plantas (o de parte de éstas) o de la
- eliminacidn de ls hojarasca, necromasa mnuerta en pie vy

biomasa (Daubenmire 1968; Hulbert 1988; 0Old 1969; Melgoza et
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al. 1990). Es evidente que no se pueden olvidar otros
efectos, como el de cambios.en la actividad biolégica del
suelo (0ld 1989; Maltby et al. 1990), volatilizacidén de N vy
S (Daubenmire 1968), mortalidad de las semillas (Hassan &
West 1886; Collins 1987) y estimulacidén de la germinacidn

(Hodgkinson 1990). AdeméAs, conviene recordar que el panorama
de los efectos del fuego (u otro disturbio) sobre Ilas
poblaciones o comunidades es sumamente complejo (Maltby et
al. 1990), va que éstos dependen de las caracteristicas de
las especies y del fuego (v.g., momento del afilo en que
ocurre e intensidad; Biondini et al. 1889; Allen & Partridge
1988), y de otros factores‘ como cantidad de biomasa vy
necromasa acumulada, condiciones climdticas (v.g., humedad
del suelo v velocidad del viento) y topografia (Daubenmire
| 1968; Cowling & Shirley 1888), e inclusive de disturbios
previos (que influyen sobre 1la cantidad de biomasa
acumulada) y de condiciones posteriores; como por ejemplo la

cantidad de precipitaoiones, gue pueden determinar la

erosién de los suelos (Maltby et al. 1980).

Ahora bien, parece que los efectos del fuego sobre los
pastizales se deben en gran medida & 1la eliminacién de
hojarasca, necromasa en pie y biomasa, ya gque hay estudios

que indican que 1los tratamientos de corte determinan
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resultados equiparables a'los de la quema (0ld 18689; Hulbert
1988). Carson & Peterson (1990) afirman que 1la scumulacién
de hojarasca es una de 1las fuerzas principales en 1la
estructuracién de los pastizales y que diversos resultados
muestran que su eliminacidén incrementa la producecidén y
altera la diversidad y composicidén. En este mismo sentido,
Facelli & Pickett (1981) plantean que las variaciones
generadas por la acumulacién de la hojarasca, afectan (de
manera diferencial) la germinacidén y el establecimiento de
las distintas especies en . una comunidad. El cambio
fundamental es el incremento en la cantidad de radiacién,
que genera un aumento en la temperatura y reduccidén en el
contenido hidrico del suelo (Daubenmire 1888). Estos;,; a su
vez, pueden determinar cambios en otros factores, como
estimular la fijacién de nitrégeno (Hulbert 1888) o reducir
1& cantidad de patdégenos (Pierson & Mack 1990). Aunque se
podria esperar que el incremento en la caﬁtidad de 1luz
resultase beneficioso para las especies perennes (Hulbert
1988; Carson & Peterson 1990; Fowler 1990), va que
estimularia él crecimiento, para las anuales quizéds serisa
imprescindible dado que necesitan implantarse cada afio a
partir de semillas. Es decir, estas especies estarian
ligadas a la existencia de claros para su implantacién vy

crecimiento (Facelli & Picket 1981). Algunos ejemplos son:
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especies de Sorghum australianas (Andrew & Mott 1983),
‘Frodium brachycarpum (Ricé 1887), Bromus tectorum (Pierson &
Mack 1890), Setaria faberii y Panicum dichotomiflorum
CFacelli & Picket 1991), anuales que presentarisn un mayor
éxito en la colonizacidén en dreas con poca cantidad o sin
hojarasca. Ahora bien, es obvio que el panorama no es
siempre tan simple y es necesario tener en cuenta ls especie

y comunidad en consideraciodn:

- Las especies pueden tener capacidades diferenciales
en aclimatacién fotosintética a bajas intensidades de 1luz

(Pierson et al. 1890).

- En comunidades herbécesas mas secas y menos
productivas, la hojarasca puede ser beneficiosa en vez de
perjudicial. Amphicarpum purshii, por ejemplo, presenta
crecimiento y emergencias superiores en éreas con hojarasqa

{(Carson & Peterson 1980).

- Hay especies perennes para las que 1la ausencia del
fuego es més daifiina que para las anuales. Un ejemploc es el
de Andropogon semiberbis, una graminea perenne de las
sabanas venezolanas, gue reqﬁiere {(de ascuerdo a los modelos
utilizados) de una frecuencia de gquema précticamente anual
para su persistencia (Silva et al. 1881), mientras que

A.brevifolius, la anual estudiada por nosotros, requiere unsa

quemsa cada tres afios.
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8.1.3.3 El Fuego y los Distintos Estadios del Ciclo de Vida

Los experimentos de simulacidén demogréfica ponen en
evidencia que la variacidén en las tasas de crecimiento de
ambas poblaciones, se debe préacticamente a la diferencia en
las fecundidades. El aporte de las mortalidades de 1la fase
vegetativa es menos importante, y aun en menor grado el de
los estadios de semillas, lo que no resulta extrafio si
tenemos en cuenta que de 1.000 semillas, la relacién de las
germinadas es de 11 (&) a 7 (8@). En este sentido, no
podemos saber si el fuego es a la vez un Factor de
mortalidad de las semillas y de estimulo para su
germinacion, como es el caso de especies de Sorghum de
sabanas australianas (Andrew & Mott 1883), o si no tiene
ningan .efecto, Igualmente desconocemos cudles son los
efectos de la aﬁsencia de fuego sobre la germinacién\ e

implantacidn.

Podemos decir, por lo tanto, que 1los 1individuoz de 1la
poblacién sin gquemar contrarestan en gran medida los
efectos antes mencionados generados por la ausencia del
fuego, a través de un crecimiento plastico, una de las
caracteristicas més resaltantes de las plantas (Palmblad

1968). La reduccidn en el crecimiento se traduce en una
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menor capacidad reproductiva (Marshall & Jain 1968). 8Si
consideramos que esta especie es una graminea de sabanas vy
probablemente C4 (con una baja habilidad pars aclihatarsé a
1a’sombra), parece 1ldégico pensar gque 1a menor tasa de
crecimiento de la poblacidén sin quemar se debe en gran
medida a una menor disponibilidad luminica, que sugieren los
resultados de competencia. Esta pudo ser también la causa de

muerte de algunos individuos.

Un resultado interesante es 1la constancia en las tasas de
mortalidad durante la fase vedetativa de ambas poblaciones.
Este comportamiento fue también encontrado en Phlox
drummondii por Leverich & Levin (1878), quienes plantean que
difiere notableménte del de otras especies anuales,
reflejando la naturaleza m#As estable del habitat. Ahora
bien, es 1ldégico que. ambientes variables determinen
supervivencias heterogéneas, pero esto no implica que un
ambiente constante determine supervivencias homogéneas. La
distinta vulnerabilidad de los diferentes estadios a
caracteristicas (por ejemplo, competencia interespecifica)
de ese ambiente “constante”, puede determinar tasas de
mortalidad distintas. Por 1lo tanto, ¢cémo explicar la
constancia en estas tasas? Una posible respuesta es que, si

existen varios factores como causantes de mortalidad, éstos
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se conjuguen de tal manera que la mortalidad global de cada

transicidén sea la misma.

5.1.3.4 Estructura Estable de Edades y Valor Reproductivo

Es'interesante la drédstica reduccidén durante la primera
fase del ciclo de vida, de semillas a plédntulas, que se pone
de manifiesto en la estructura estable de edades de ambas
poblaciones. Ya mencionamos la posibilidad de que se haya
dado una germinacién y mortalidad de pléntulas sin que 1la
hayamos detectado, pero 1los datos sobre el ntGmero de
espiguillas con semillas y el estado de éstas, Aparecen
indicar que gran parte de la mortalidad ocurre en el estadio
de semillas. La fase vegdetativa, por otro lado, muestra una

muy baja mortalidad.

El comportamiento global de 1la estructura estable de
edades, es decir, la disminucidn en el nimero de .individuos
con la edad, resulta obvio para una especie que no presenta
superposiciéh generacional. E1 hecho de que las estructuras
estables de edades de ambas poblaciones sean préacticamente
idénticas, se explica porque la ausencia del fuego afectd
basicamente el niimero de semillas producidas. Con respecto

al valor reproductivo, también.es evidente gque muestre un
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incremento con la edad -y alcance su maximo al finsl del
ciclo de vida, dado que las supervivencias son decrecientes
(Leverich & Levin 1879) y presenta una ftnica reproduccién

antes de morir.

5.1.3.5 Sensibilidades y Elasticidades

Dos problemas fundamentales en la teoria de las historias
de vida han sido: determinar la contribucién de las
distintas transiciones del ciclo de vida al “fitness" y
escoder una medida adecuada de éste (Caswell 1882). En 1982,
Lande publicé un modelo de seleccidén en el que demostrdé que
el A era una medida adecuada del "fitness". Esto implica que
las sensibilidades (variaciones en A a los cambios en los
parametros del ciclo de vida) pueden ser usadas
legitimamente para evaluar las presiones hipotéticas de 1&
seleccién natural en distintas caracteristicas del ciclo de
‘ vidé (de Kroon et al. 1986; Caswell 1888). Cabe sefialar que
el modelo de Lande enfatiza 1la importancia que tienen las
correlaciones genéticas entre las distintas caracteristicas.
Esto significa que los cambios a nivel del fenotipo en unsa
caracteristica determinada, no necesariamente implican
presién selectiva sobre esta caracteristica, sino sobre

otras con las que estaria estrechamente relacionada (Farris
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& Lechowicz 1880). Los resultados encontrados por Doyle §&
Hunte (1881; en Caswell 1989) ponen en evidencia este hecho.
Los cambios en el fenotipo promedio (considerando todos 1los
rasgos del ciclo de vida) dependen, por lo tanto, no solo de
las presiones selectivas (que Lande incluye en un vector que
denomina gradiente selectivo), sino también de los patrones

de varianza y covarianza genética (Caswell 1889).

Como primer punto, habria que destacar que las
sensibilidades han sido poco investigadas en poblaciones de
plantas y, segin Solbrig et al. (1980), uno de los factores
limitantes es la escasez de datos de campo a 1lo largo de
todo el ciclo de vida. En el caso de nuestras poblaciones de
Andropogon brevifolius, la tasa de crecimiento es mucho més
sensible a cualguier cambio en la transicidén de semillas a
plantulas. Las altas tasas de'mortalidad que se producen en
esta transicidn, en relacidén a las de la fase vegetativa y a
los valores de fecundidad, sin duda alguna determinan que
este sea el periodo critico del ciclo de vida de tales
poblaciones. Cabe sefialar que la fecundidad puede estar
sobreestimada y el coeficiente de transicién de semillas a
pldntulas subestimado, ya que es probable que no todas las
espiguillas restantes tuviesen semilla (Feiippe et al.

1983). De hecho, vimos en 1los resultados que algunas
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espiguillas presentaban semillas sin desarrollar.

La presién selectiva sobre 1la transicidén semillas a
pléntulas podria ser eventualmente 1la caussa de las
fecundidades relativamente altas (180 y 300 semillas),
nimero qQue, como vVeremos mas adelante, es muy superior
cuando se reduce la competencia. Esto contrasta con las
semillas producidas por Vulpia fasciculata (1.7; Watkinson &
Harper 1878), Cerastium atrovirens (7.3; Klemow & Raynsal
1983) o algunas anuales de verano (no mis de diez; Kelly
1989a). En tal sentido, se ha planteado que estas anuales
son de ambientes més estables (Relly 1989a) o predecibles
(Klemow & Raynal 1983), aunque dicha generalizacidén no es
necesarismente valida. En una comunidad en la que exista un
gran riesgo de predacidén para las semillas, aungue sea
estable y predecible, una posible adaptacién consiste en
producir gren nimero de semillas. Ademas, conceptos como
ambientes estables y predecibles son relativos} ya que la
percepcidn de dos especies de un mismo ambiente puede ser

muy distinta (Venable & Brown 1988).
Un punto que merece atencién es 1la germinacibén; que

ocurre entre junio-julio, cuando las 1lluvias comienzan en

abril-mayo. Silva y Ataroff (1985) encontraron que las
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semillas de seis gramineas perennes de sabana, germinaban
durante el primer mes de 1la época‘ himeda. Germinar antes
para A.brevifolius implicaria alargar el periodo de
crecimiento, entrar maAs rédpidamente en 1la  fase vegetativa
donde 1la probabilidad de scbrevivir es mucho mayor y hacerlo
en un momento en que las perennes tienen menos biomasa
acumulada (esto eventualmente favorecerialla implantacién o
el crecimiento). La razén para el retardo probablemente
estribs en que esta especie ha evolucionado en condiciones
en que 1la supervivencia de 1as plantulas d9que germinan
primero es menor, debido a que encaran cambios bruscos en
las condiciones fisicas (Kelly 1989a). En este sentido,
vimos con anterioridad que las precipitaciones
correspondientes a abril y mayo (tgbla 1) no son muy

predecibles.

Ya vimos que uno de los problemas de las diferentes
escalas en que se miden las fecundidades 34 las
supervivencias, es que 1la tasa de crecimiento de 1a
poblacién resulta mucho menos sensible a cambios en 1las
fecundidades (de Kroon et al. 1886; Csasswell 1888). Esto
llevé a la utilizacién de las elasticidades, que miden 1los

cambios proporcionales en A a cambios proporcionales en las

transiciones.
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La inexistencia de diferencias en las elasticidades entre
las distintas transiciones y las dos poblaciones significs,
como vimos, gque las elasticidades son independientes de los
valores que tomen los coeficientes de supervivencia v
fecundidad vy que estan determinadas por la estructura del
ciclo de vida. Esto implica que cualquier poblacién de
Andropogon brevifolius clasificada con el mismo nimero de
clases de edades, tendria las mismas elasticidades. Es més,
esto seria extensible a cualquier otra especie que se
represente con el mismo ciclo de vida. Habria que sefialar
que dicho resultado se genera para cualquier matriz de
Leslie con una sola fecundidad. Este es un resulfado
particular, ya que en ciclos de vida méds complejos, por
ejemplo Dipsacus sylvestris (de Kroon et al. 1986), existen
diferencias tanto entre las poblaciones como entre las
transiciones. La explicacién estriba en que hay una sola via
de acceso entre los distintos estadios. La interpretacidn de
este resultado es que todas las transiciones son igualmente
importantes para la permanencia de 1la poblacidén. En una
anual con banco de semillas, por ejemplo, la destruccién de
los individuos adultos no conlleva la desaparicién de 1la
poblacién. En el caso de nuestras poblaciones, si. Esto se

debe, por lo tanto, a la inexistencia de un banco permanente
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.de semillas y . de superposicidén generacional en la fase

vegetativa.

$5.1.3.6 La Poblacidn del Area Quemada y su Regulacidn

"Desde los estudios pioneros de Malthus (1798) y Darwin
(1858), se argumenta gque todas las especies tienen 1la
posibilidad de incrementar geométricamente y que de hecho
sus densidades fluctian entre limites relativamente
estrechos, por 1o que surge la pregunta de cufles son 1los
posibles factores reguladores (Marshall & Jain 1869)". Ests
p;egunta es pertinente en.relacién a la poblacidén quemada,
que presenta un A de 2,81, tasa de crecimiento que
evidentemente no puede ser permanente. Los posibles factores
que determinan la abundancia son los pProcesos
densodependientes o las fluctuaciones ambientales (Werner\ &
Caswell 1877) y probablemente ambos factores sean
importantes (Watkinson et al. 18839). El modelo que
desarrollamos en este trabajo podria ser modificado para
incluir efectos de densodependencia. Sin embargo, nuestros
resultados muestran que las variaciones en la frecuencia de
quemas, bastarian como mecanismo regulador de las densidades
de esta especie. Tres puntos a considerar en relacidén a las

variaciones medioambientales, son:
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- 51 en algun caso la discusién sobre las fluctuaciones
ambientales es pertinente, es en el de las especies anuales.
En estudios demograficos llevados a cabo por varios afics se
han encontrado grandes diferencias en el : de estas especies
(Ungar 1987; Peart 1989a; Kelly 1988a). Estas variaciones
serian mis marcadas en las que carecen de’banco de semillas

(Kelly 1988b).

~ Existe un modelo que muestra qué inclusive sin
variaciones ambientales, 1las poblaciones anuales bajo
competencia intraespecifica podrian tener dindmicas

oscilatorias o cadticas (Thrall et al. 1889).

- Las variaciones mediocambientales podrian operar
también indirectamente sobre la densidad de la especie, al
afectar a las especies éompetidoras. Rabotnov (1974; en
Grubb 1877) encontrd que Agropyron repens y Bromus Iinermis
eran dominantes en los afios secos, mientras aque Alorecurus
pratensis 1lo era en los himedos. Esto eventualmente

permitiria la coexistencia en el tiempo (McConnaughay &

Bazzaz 1990).
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5.2 LOS DISTURBIOS, SUS INTERACCIONES Y A.brevifolius

5.2.1 NUMERO DE FLANTULAS

Las posibles explicaciones para la drastica reduccidén en
el reclutamiento de pléntulas en los suelos perturbados, son
la imposibilidad de emergencia de 1las pléntulas o de
germinacidén de las semillas. Este disturbio se produjo
después de ia dispersidn, por 1lo que probsblemente 1a
mayoria de las semillas fueron enterradas a profundidades
desfavorables. Weller (1889), trabajando con una especie
‘anual de dunas, encontrd que uno de los factores
fundamentales en la existencia de 1la especie en un 4drea
dada, era la'cantidad de arena que se depositaba entre el
momento de la dispersidén y la germinacién. Sus resultados
muestran gque no se produce emergencia én lugares en que 1las
semillas se encuentran por debajo de los 10 cm. Ademis,
plantea que este disturbio favorece la evolucién de un mayor
peso de las semillas. En nuestro caso es factible que éstas
hayan sido enterradas a distintas profundidades y aun cuando
hayan germinado, s6lo las plantulas provenientes de las

semillas mas superficiales pudieron emerger.
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Cabe destacar'que el tratamiento de corte mensual de 1las
competidoras no haya tenido ningiin efecto sobre el niimero de
piéntulas. No se estéd considerando la posibilidad de que en
las &ress de vegetacién intacta las plédntulas hayan
germinado solamente en claros, ya gue vimos pléntulas en
areas con densa cobertura. Este resultado es contrario a 1lo
esperado, ya que la importancia que pueden tener los claros
para la emergencia y el establecimiento de las plantulas de
diversas especies en las comunidades herbidceas estd bien
documentada (Van der Toorn & Pons 1988; Peart 1989c;
MecConnaughay y Bazzaz 1987), maxinme ‘cuando las especies
implicadas son anuales con semillas pequerias (Winn 1988;
McConnaughay yv Bazzaz 1987). En general; las anuales se han
ligado a comunidades méds abiertas, como los primeros
estadios sucesionales. En este sentido Peart (1889a y b).
encontrd que la mayor parte de 1la cobertura debida a
especies anuales (en una pradera de la costa), estaba en
dreas no ocupadas por perennes. Esto podria deberse, ademés
_de la baja germinacién e implantacién en sombra, a que 1la
cobertura de las perennes tal vez impida que muchas semillas
lleguen al suelo (Graham & Hutchings 1888b). Como plantea
Peart (1989a), indagar sobre la disponibilidad de propégulos

y las condiciones que determinan el establecimiento de las
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plantulas, es crucial si se quieren entender los mecanismos
que controlan la abundancia de adultos. Una posibilidad en
relascidn a las anuales, es que 1la dispersién concentradsa
alrededor de la planta madre (hecho dque es ususl, Peart
1988a), sea un mecanismo por el cusl algunasv anuales
conservasen éfeas. dentro de la comunidad, lo que

equivaldria, en cierto modo, & ser perennes.

La flexibilidad'que enkprincipio (ya que no se excluye la
posibilidad de muertes no detectadas) posee Andropogon
brevifolius en los requerimientos para su germinacidn e
implantacién conduce & pensar que esta especie no necesitsa
suelos desnudos para la colonizacidn (sensu Grubb 1987) de
un édrea. Ahora bien, es evidente que para concluir en este
sentido hay que conocer también las tasas de supervivencis,
crecimiento y reproduccién en sombra. Por ejemplo, Plantago
major, que al igual que A. brevifolius presents semillas
pequefias, y cuyas pldntulas son relativamente tolerantes a
ls sombra, no logra establecerse bajo densa cobertura (Van

der Toorn & Pons 1388).

A Y

Con respecto al fuego, que no tiene una incidencia
significativa sobre el nimero de plédntulas encontradas, se

o

requeririan experimentos adicionales para determinar si no
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tiene ningdin efecto o si éstos son contrarios (muerte v

estimulacidén de 1la germinacidén) y se anulan.

6.2.2 SUFERVIVENCIA

El hecho de gque 1la supervivencia sea mucho mayor en
suelos modificados gque en suelos intactos, cuando la
vegetacidén se ha dejado intacta o s6lo se realiza un corte a
las competidoras, y gue sea igual en los dos tipos de suelo

cuando se cortan mensualmente 1las competidoras, puede
indicar que:

- El1 efecto fundamental de 1la perturbaoién del suelo,
es el de reducir 1la competencia interespecifica. Este
diéturbio, que se asemeja a las practicas agricolas, dafiaria
en gran medida a las plantas perennes, aunque pfobablemente
no evite que rebroten de fragmentos de rizomas. La
importancia de éstos para 1la recolonizacidén de cultivos
abandonados, es sefialada por Graham & Hutchings (1988a).
Este tratamiento también reduciria la eventual competencia
con anuales, yé que determinaria la muerte de las plantulas

o evitaria que otras emergiesen.

- La competencia interespecifica es muy perjudicial

para d.brevifolius, vya que determina una reduccidn
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importante de la supervivencia. Este resultado concuerda con
el encontrado para diversas especies, como por ejemplo Ruméx
gcetossa (Putwain & Harper 1970) o Vulpia brampides (Peart
1888¢c) y avala planteamientos como 1los de Harper (1877),
- quien  plantea qgque las interacciones competitivas son
factores fundamentales para la supervivencia v el
crecimieﬁto. Estas interacciones involucran dos procesos:
por una parte,vel efecto de una especie sobre las otras. que
integran la comunidad 'y por otra, 1la respuesta de una
especie ante las demds (Miller & Werner 1987). Esta 1(iltima
puede ser negativa, neutra o positiva, aunque 1la primera
posibilidad es mucho més frecuente (Fowler 1981); 1lo que
implica una disminucidn de la supervivencia, del crecimiento
o de ambos (Bazzaz & Harper 1976). Ahora bien, en nuestro
éxperimento/tenemos s6lo la respuesta de A. brevifolius ante
el conjunto de especies y cabe preguntarse si ésta no varia
con cada especie. En tal sentido, Miller & Werner (1887)
sugieren que el efecto de un competidor es solamente funcién
del tamafio y quizds de la forma de vida. Los resultados de
Fowler (1990) y Peart (1989b) corroboran este planteamiento
y Peart (1989c¢) encontrd que el éxito en la colonizacién se
correspondia con la intensidad de luz. Dado gue
A.brevifolius se implanta cada afio, lo que implica competir

con individuos ya establecidos, es probable que su respuesta
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sea similar ante distintas especies (& no ser que varien en

su Forma de crecimiento).

Un punto a destacar es que los experimentos de remocién
producen efectos colaterales en 1las caracteristicas del
suelo (Berendse 1883), que impiden separar los efectos
epigeos e hipdégeos. Si la remocién s6lo afecta al
compartimiento aéreo, se plantean al menos dos
posibilidades. La primera es que si el compartimiento
subterrdnec no muere; ls competencia radical persiste. Un
ejemplo puede ser SI-CMC, ya que el corte de las
competidoras no determina la muerte de los individuos. La
segunda es que la muerte y posterior descomposicidén de
raices y rizomas (SH-CHC, por ejemplo) determina variaciones
en el status nutricional (Berendse 1883; Fowler 1990). En
nuestro caso, distintos tratamientos tienen las mismas
supervivencias a pesar de las diferencias que se podrian

esperar en las caracteristicas antes mencionadas.

El hecho de que ni 1CC ni 1la quema determinen un aumento
de 1a supervivencia, probablemente se debe a gque son
disturbios que tienen un efecto transitorio, por lo que 1los
cambios que generan no son suficientes como para elevar la

supervivencia. Es evidente gque no se puede esperar que este
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tipo de disturbiq tenga el mismo impacto que, por ejemplo,
el corte mensual de las competidoras, pero llama la atencidn
que eliminar toda la competencia aérea en plena fase de
crecimientd no redunde en un incremento de la supervivencia.
No podemos pensar que la mortalidad es previa al disturbio,
porgue vimos en la primera parte de la discusién, que las
tasas de supervivenpia son constantes. Probablemente las
perennes presentan un crecimiento compensatgrio que les
permite alcanzar rapidamente valores de biomasa previos al
disturbio. La factibilidad de esta respuesta dependeria de
las‘especies implicadas (Hodgkinson et al. 1888; Olsson &
Richards 1888) y el nivel de estrés en que se encuentren

(Oesterheld & McNaughton 1991; Chapin & McNaughton 1988).

La ausencia de diferencias en las supervivencias entre
suelos modificados e intactos ocon corte mensual de las
competidoras, sunado al bajo nimero de pléantulas iniciales
en los primeros, indica que las densidades en cbndiciones
naturales no fueron 1lo suficientemente altas como para
producir un efecto de autoclareo (selfthining). Este mismo
resultado ha sido encontrado para otras anuales (Watkinson &
Harper 1978; Ellison 1987). De hecho, no parece muy factible
que densidades por debajo de 200 plantas/m2 generen

mortalidad densodependiente. Los datos para otras especies
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-anuales, indican gue es alrededor de 1.000 plantas/m> cuando
se produce mortalidad densodependiente (Ellison 1887). Como
sefialan White & Harper (1870), la capacidad de sbsorber 1los
efectos dé la densidad puede ser muy alta; ellos reportan
para perennes densidades limites entre 1.000 vy 2.300
plantas/mz. De todas maneras no podemos olvidar que, aunque
parezca paraddjico, los Ffactores densodependientes pueden
operar aun en bajas densidades (Antonovies & Levin 1980),
debido por ejemplo a la heterogeneidad espacial en el nﬁmer§
de semillas. Esto no s8lo es posible sino probable, por 1o
que guizds algunos individuos han muerto por competencia
intraespecifica. En este sentido cabe sefialar que
caracteristicas como el tamafio de la semilla, momento de la
germinacién y genotipo (Kromer & Gross 1887; Choe et al.

1988) son los que determinan el éxito o el fracaso de 1los

individuos.

5.2.3 BIOMASA AEREA Y FECUNDIDAD FOR FLANTA

5.2.3.1 Biomasa Aérea

Tanto nn solo corte de las competidoras como la presencia
del fuego, que no tenian efecto sobre la supervivencis,

determinan un incremento en el peso aéreo alcanzado por
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planta. Estos disturbios, que producen variaciones_ que se
desdibujan con el tiempo, generan sélc una mejora parcial,
va que permiten un mayor crecimiento de los individuos que
sobreviven. Estos alcanzan una biomasa s8érea intermedia
entre los que crecen en vegetacidén intacta y los que lo
hacen en corte mensual de las competidoras. Tenemos, por 1o
tanto, un efecto positivo sobre la biomasa aérea por planta

a medida que se incrementa el dafic a las competidoras

(VI-1CC-CMC).

Si relacionamos el hecho de que el proceso de germinacidn
e implantacidén de esta especie no esté 1ligado a suelos
désnudos, con un disturbio que como 1CC ocurra a mediados de
la estacidn de crecimiento (por ejemplo un pastoreo gque no
seleccione los individuos de A.brevifolius), resalta la
ventaja que puede tener esta caracteristica. Germinar e
implantarse bajo una densa cobertura podria ser muy
ventajoso si inste la posibilidad de que ocurran disturbios

durante la fase vegetativa que incrementen 1la disponibilidad

de espacio.

El hecho de que en los suelos modificados sea mayor el
crecimiento cuando se incrementa el dafio a las competidoras,

indica que las plantas perennes logran rebrotar y compiten
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con Andropogon brevifolius determinando una reduccidn en su

crecimiento, a menos que ocurra un disturbio adicional.

Ahora bien, ¢podemos atribuir todos los efectos sobre el
crecimiento a cambios en la competencia interespecifica? En
la supervivencia vimos cdmo el efecto de perturbar el suelo
es superior a dejarlo intacto cuando se combinaba con VI o
1CC, v 1la diferencia la atribuiamos al dafic ocasionado a las
plantas perennes. En el caso de CMC, las supervivencias son
las mismas en suelos intactos o modificados, mientras que la
biomasa aérea por planta es superior en los suelos
modificados. A qué se puede deber dicha variacidén? El1 corte
mensusl de las especies perennes implica que éstas Atienen
gue recomenzar cada vez, Yy ademids la desfoliacidén excesiva
puede inhibir el crecimiento (McNaughton 1979; Hodgkinson et
al. 1988). Esto implica gque en CMC-SI vy CHC-SH la
competencia interespecifica epigea estd muy reducida. Otras
dos posibilidades para explicar esta diferencia son: una
competencia interespecifica radicsal superior en los SI o una
menor competencia intrsespecifica en los SH. En relacidén a
esta dltima, se puede recordar que la perturbacidén del suelo
produce una disminucién significativa en 1la cantidad de
pléantulas. En 1los suelos intactos, el mayor numero de

individuos determinaris efectos densodependientes que no
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afectan la mortalidad, pero si el crecimiento. Este efecto
es bien obnooido, vya que en todos los monocultivos el
resultado de la competencia intraespecifica es una estrecha
relacién entre el tamafio promedio por individuo ¥y 1s
densidad (Firbank & Watkinson 1985) y la regla que rige estsa
relacién es 1la misma (o muy similar) entre distintas
poblaciones (Norberg 1988). Tendriamos, por lo tanto, muchos
individuos pequefios en suelos intactos versus pocos de gran
tamafio en los modificados. Sin embargo, no parece probable
que esta diferencia juege algin rol en el caso de SI-VI,
SM-VI y SI-1CC, 8M-1CC. Si 1la competencia interespecifica
redujo marcadamente las supervivencias en los suelos
intactos, parece 16gico pensar que inhibié el crecimiento de
las sobrevivientes, lo que probablemnte redujo o elimind 1las

interferencias entre ellas.

Aparte de las diferencias de tamafio, también se observé
una marcada diferencia en la forma de las plantas. En las
dreas con muy poca vegetacidén, como suelos modificados,
adoptaban un crecimiento rastrero, mientras Qque en 1las de
vegetacidén intacta eran erectas. Esto confirma una
caracteristica fundamental de las plantas, 1la plasticidad
tanto en el tamafio como en la forma. Aunque 'Weiner et al.

(1990) sefialan que se sabe poco acerca de los cambios que
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produce la competencia en la forma de crecimiento {por
ejemplo, relacién entre tamafio, didmetro del tallo y peso),
es bien conocido que a Mayores densidades, el crecimiento se
produce en una sola dimensién, 1la altura (Ellison 1887).
Ello se debe a las variaciones en 1la cantidad y en la
calidad de la luz (Silvertown & Gordon 18989; Weiner et al.
1980). Debajo de una cobertura fotosintéticamente activa,
ademds de la menor disponibilidad 1luminica, cambia la
relacién R/RF (rojo/ rojo lejano, Ballaré et al. 1988), 1lo
que afecta el nimero de ramas, la longitud de los entrenudos
v el Area foliar (Morgan & Smith 1873; en Weiner et al.
1390). Es evidente que esta capacidad de ajustes
morfoldégicos tiene un valor adaptativo. Por ejemplo, el
desarrollo puede ser en direccidén opuesta a los vecinos
(Novoplansky et al. 1890) o el alargamiento de los
entrenudos permite que las hojas alcancen un estrato més

favorable desde el punto de vista luminico (Ballaré et al.

1888).

5.2.3.2 Fecundidad

Con respecto a la fecundidad, ya vimos en los resultados
que hsy ciertas diferencias con 1los encontrados para la

biomasa adéres y que esto no se corresponde con lo esperado;
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‘pero también vimos que tales diferencias parecen deberse al
comportamiento de 5 parcelas, que se alejan levemente del
resto. Aunque no sabemos la causa; no se puede descartar un
error en el conteo de espiguillas, razén por la cual vamos =
asumir que el efecto de los distintos tratamienfos es el
mismo para la fecundidad que para 1la biomasa aérea, como
corresponde a la relacidn lineal que se obtuvo entre las dos
variables. E1l incremento en fecundidad con el de biomasa es
una relacién bien conocida ‘(Schwaegerle & Levin 1990),
aungue no sea directamente proporcional, como en el caso de
Abutilion theophrasti. Dicha especie requiere un minimo de
biomasa para reproducirse exitosamente (Rees & Crawley
1991).. Un punto que hay que destacar, es que  hemos asumido
que los tratamientos no tienen efecto en la proporcidén de
espiguillas con semillas y en la calidad de éstas. Hatthies
(1990) sefiala que la plasticidad de los diversos caracteres -
reproductivos ha sido un tema controversial vy que en la
actualidad prima la generalizacidn (confirmada por diversos
trabajos) de Harper (1977), de Jque las plantas ajustan
- principalmente su fecundidad regulando en primer lugar el
nimero de frutos y en segundo el nimero de semillas por
fruto y que el peso es un rasgo méas conservador. No se puede
deséartar, por lo tanto, que los diversos tratamientos hayan

tenido algin efecto, bésicamente en el nGmero de espiguillas
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con semillas. Una posibilidad a indagar en este sentido, es
que los experimentos de remocidn pueden afectar
diferencialmente dependiendo de cuéndo se elimine o reduzca

la competencia (Matthies 1980; Watkinson & Harper 1978).

5.2.4 BIOMASA AEREA FPOR FARCELA

La primera diferencia que destaca con respecto a8 la
biomasa aérea por planta, es.la de que el fuego no tiene
ningin efecto sobre la biomasa aérea total. La explicacién
més factible involucra nuevamente el nuimero de individuos
iniciales. Aunque la diferencia en el niimero de pléantulas
reclutadas entre parcelas gquemadas y sin quemar no fue
significativa, las sin quemar mostraron un mayor nAamero en
promedio (ver anexo), lo que compensa el efecto del fuego
sobre el crecimiento por individuo. Se podria asrgumentar gue
las plantas de las parcelas sin quemar no pudieron alcanzar
un tamafio mayor por efectos de competencia intrasespecifica,
pero parece poco probable. Cuando se comparan @ y 8@, s=e
engloban todas las combinaciones de suelo con vegetacién (SI
Y SM con VI, 1CC, CMC). Esto implica que en 4 (SI y BSM con
VI vy 1CC) de 1las B combinaciones, la competencia

interespecifica disminuyé el nimero de individuos y/0 el
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crecimiento, por 1lo Que redujo o elimind el rol Jjugado por

la competencia intraespecifica.

Un punto a éeﬁalar es que el hecho de que en este
anéliéis se engloben distintos tratamientos para 1la
comparacidn del efecto de distintos niveles de kun factor,
podria, por un lado, estar menospreciando la relevancia del
efecto del fuego en sebanas intactas y, por otro, revelando

informacién. Veamos por qué:

~ Ya analizamos que la coberturas es perjudicial para
esta especie y que uno de los efectos del fuego es el de
eliminar necromasa, biomasa en pie y hojarasca. Esto
implicaria que en 1los tratamientos en 1los gque hay una
reduccién previa de la biomasa (SI-CMC y SM con VI} 1CC,
CMC), este efecto del fuego deje de ser operante. En tal
sentido, Smith & Huston (1989) plantean que disturbios .gue
eliminen vegetacidn e incrementen la disponibilidad
luminica, tendrian poco o ningidn impacto en 1la composicidn
de comunidades xéricas, mientras qgque su efecto seria
importante en ambientes mAs mésicos. Los resultados de
Milchumas et =al. (18988) apoyan este planteamiento. Es
evidente que el impacto depende también de cuédn homogénea

sea la cobertura (Collins & Pickett 1887).
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- E1 hecho de gue no haya interaccidn (en 1la biomasa
aérea por planta) de la quema con la vegetacidn, quizds ses

un indicio de que el efecto del fuego no se debe solamente =a

que libera espacio.

La otra gran diferencia de 1la biomasa aérea por parcela y

por planta es que en el primer caso hay interaccidn entre

vegetacidn y suelo. Las razones son:

- Que en esta variable no hay variaciones significativas
entre suelos intactos y modificados cuando se combinan con
CHC. Tal resultado se debe al cambio en el nimero de
individuos iniciales, que como vimos determina muchas
plantas pequefias versus  pocas plantas grandes. Se puede
decir, por 1lo tanto, aque el efecto global de ambos
tratamientos es el mismo. Ahora bien, existe la posibilidad
de que modificar el suelo tenga un efecto adicional que\ no
haya sido detectado, como permitir un mayor crecimiento
radicular. La razén para no detectar este efecto es que en
suelos modificados el crecimiento de los individuos no haya

compensado las bajas densidades iniciales.

- No hay diferencias entre SI-VI y ©SI-1CC, 1lo que es

dificil de explicar, va que no hay diferencias
significativas en el ntmero de pléantulas, las supervivencias

son similares y la biomasa aérea por planta es mayor en 1CC.

123



Lo discutido en esta seccidén nos conduce a sefialar que,
cuando se guiere estudiar el efecto de distintos
tratamientos, se deberia intentar en principio comenzar con
parcelas que contengan el mismo ntmero de individuos: Esto
simplificaria el analisis y evitaria algunas dudas que ge

generan.

5.2.5 GENERALIZANDC SOBRE LOS DISTURBIOS

Una de 1las caragteristicas fundamentales para una
poblacidén, o para un individuo, es cudntas semillas produce
v su relevancia es identificada desde los trabajos pionerocos
en demografia evolutiva (Lack 1847 y Cole 1854; en Caswell
1989). Ya vimos con anterioridad gue, en nuestro caso, 1la
relacién entre biomasa aérea y fecundidad es lineal; por 1lo
que los datos de biomasa serian suficientes para saberr el
nimero de semillas producidas. La otra caracteristica
fundamental seris cudntas de estas semillas germinan y se
implantan, lo que nos permitiria calcular un XA, valor que
integra todo el eciclo de vida. Pero; aungue en esta serie de

experimentos no podemos obtener tasas de crecimiento; veamos
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qué efectos tendrian los distintos disturbios en base a las
. distintas variables analizadas:

- La reduccidén de la competencia interespecifica
(SI-CHC) aérea es el tratamiento m&s favorable y redunda en

altas supervivencias y crecimiento; la modificacidn del

suelo no produce una ventaja adicional cuando se combina con

CHMC.
- Perturbar el suelo se muestra superior a los suelos
intactos cuando se deja la vegetacidén intacta o se cortan

las competidoras a mediados de la estacién de crecimiento.

- Este Gltimo tratamiento es méas favorable gque dejar la
vegetacidn intacta, pero s6lo en suelos modificados.

- La quema a finales de la época seca es favorable para

A. brevifolius.
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5.3 SEMILLAS: TAMANO, DISPERSION Y BANCO

El papel que Juegan - distintas caracteristicas de las
semillas, es y ha sido uno de los focos de interés desde el
punto de vista de estrategias evolutivas, debido a que,; como
sefiala Stebbins (18974; en Venable & Brown 1888), diversas
funciones c¢riticas de 1la historia de vida deben ser
integradas en la produccidén de semillas. Pero aunque esto
seria valido para cualquier historia de ‘vida, es
probablemente 1la estrategia de vida anual 1la que' ha
desencadenado mAs interés en torno al tema (Thompson 1887;
Zammit & Zedler 1890; Levin 1990; Kalisz 1881). La razdn es
el hecho de que las anuales tienen gque implantarse todos 105
afios a partir de semillas. Esto implica que tal fase  del
ciclo de vida adquiere gran relevancia, vya que de ella

depende en gran medida el éxito o el fracaso, la extinciédn o

la permanencia.

En general, las caracteristicas que mayor atencidn han
acaparado son: la existencia de un banco permanente de

semillas, la capacidad de dispersidén y el tamafio de éstas.
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En torno a ellas "se ha generado tanto informacién empirica
como estudios tedricos"” (Venable & Brown 18988). Estos
autores sefialan que las tres caracteristicas estdn muy
correlacionadas, por lo que que deben ser analizadas como
una unidad, mientras que la tendencia en 1los modelos
tedricos es la de considerar solamente dos cada vez, como el
de Kadmon & Shmida (1880), o inclusive una (McGinley et al.
1887). El1 planteamiento de Venable & Brown es similar al del
modelo de Lande (1882) comentado con anterioridad, ’aunque
una visidén reducida de éste. La necesidad de considerar el
conjunto de los rasgos del ciclo de vida, si se quiere hacer
modelos predictivos generales o) comprender un caso
especifico, no 1impide analizar cudles son 1los posibles
efectos de wuna caracteristica dada 4 las posibles

correlaciones entre un subconjunto de rasgos. Veamos algunas
de éstas:

- La bien conocida correlacidn negativa entre peso vy
nimero de semillas (McGinley et al. 1987).

- Correlacidén negativa entre peso y capacidad de
dispersién (si se descarta dispersidn por animales o agua)
(Thompson & Rabinovitz 1888).

- Correlacién negativa entre el peso de la semilla ¥y 1la

existencia de un banco, gque se puede deber a su vez & una

correlacidn positiva entre el peso y la predacién (Thompson
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1987). Cabe sefialar que la existencia de compuestos téxicos

en las semillas podria hacer variar el panorama.

- Correlacidén negativa entre la posesidén de aristas vy
el banco permanente de semillas (Thompson 1987), gue
involucra a una cuarta caracteristica que es de interés para

el andlisis de nuestra especie.

Tenemos, por lo tanto, que si las semillas son grandes,
por ejemplo, tanto la dispersién a largas distanciass, como
la posibilidad de formarse un banco, se ven reducidas. Esto
implica no moverse en el espacio y en el tiempo, 1lo qué
marca el eje de interés en torno a la dispersién y al banco,
va que a través de ambas se "escapa” de algo. Anteriormente,
el banco de semillasi se ligaba a 1la persistencia en
ambientes impredecibles; recientemente se estd considerando
que puede estar relacionado c¢on habitats con mortalidad -
densodependiente (Ellner 1887). La capacidad de dispersidn
se ha asociado a ambas condiciones (Kadmon & Shmida 19380).
Estas dos caracteristicas‘ tendrian, por lo tanto,

contribuciones similares:

~ Estabilizar las poblaciones en ambientes fluctuantes
(HacDonald & Watkinson 1981; Venable & Brown 1888; Kadmon &
Shmida 1990; Kalisz 1881), lo que implica reducir el riesgo

de extincién (Levin 1980).
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- Evitar la competencia intra e interespecifica (Ellner
1987; Venable & Brown 1988; Kadmon & Shmida 1890; Zammit &

Zedler 1980).

Hay, ademds, algunas diferencias, ya que el banco
reduciria cambios dramdticos en 1la composicién genética
(Levin 1990; Kalisz 1891) vy 1la dispersién permitiria 1la
colonizacidén de nuevas 4&dreas y el flujo genético entre

poblaciones (Kadmon & Shmida 1990).

Con respecto al tamafio, Venable & Brown (1988) Ile
atribuyen prdcticamente las mismas propiedades que al banco
vy a la dispersidn, por lo que afirman que son parcialmente
sustituibles y que si una de las caracteristicas es
incrementada, se verd favorecida una reduccidén en las otras
‘'dos. Es un hecho que, en general, se ha relacionado el
tamafio de las semillas con el de las pléantulas (Lush 1988) y
por ende con una ventaja competitiva (Winn 1988). El1 mayor
tamafio permitiria, por ejemplo, establecerse bajo una densa
cobertura.(Andersson 1990; Van der Toorn & Pons 1988). Pero
ni siquiera esta relacidén estd4d confirmada, ya que existe
informacidén que sugiere que la posibilidad de establecerse
bajo sombra depende también de la tasa potencial relativa de

crecimiento de las pléntulas (Thompson 1887).

129



La poblacién de A.brevifolius estudiada por nosofros,
parece presentar, como vimos en los resultados, solamente un
banco transitoric de semillas. E1 hecho de que las
espiguillas posean aristas seria una confirmacién mis de
esta afirmacién. El1 mismo comportamiento lo presentsn otras
anuales, como especies de Sorghum de sabanas saustralianas
(Andrew & Mott 1983) y Vulpia fasciculata (Watkinson &
Harper 1978). Se podria especular, por lo tanto, en ei
sentido de que esta especie ha evolucionado en ambientes
predecibles y sin competencia. En relacién al primer punto,
puede decirse gque las sabanas son ecosistemas predecibles,
con: estaciones secas y himedas definidas, quemas dque
ocurren en un periodo del afio y pocas variaciones de
temperatura. Con respecto al segundo, seris necesario tomar
en cuenta otras caracteristicas de la especie (como tamaiio
de la semilla y capacidad de dispersidén) y de 1la comunidad

(existencia de claros):

-~ Las semillas de A.brevifolius sén sumamente pequefias,
lo que en principio es una desventaja, méxime si hay que
establecerse bajo la cobertura de las perennes. Vimos en 1la
discusidn sobre disturbios, cémo las semillas germinan y se
implantan en estas condiciones, pero su crecimiento y

supervivencia se ven seriamente afectados. Esto se puede
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deber a la germinacién tardia, junio-julio, época en que lag
perennes, aunque se hayan quemado, pueden tener valores de
biomasa importantes, vy a 1la ausencia de mecanismos

fotosintéticos adaptados a la bajsa disponibilidad luminica.

- En lo que respecta a la capacidad de dispersidén, ya
comentamos en los resultados que parece ser baja, lo que
evidentemente necesitaria ser investigado. De todas maneras,
esto ha sido reportado para diversas especies (Venable &
Brown 1988). Como ejemplos, la bianual Dipsacus sylvestris
(Caswell & Werner 1878) y las especies de Sorghum vy
V.faseciculata, antes mencionadas. Venable & Brown (1888)
.llegan a plantear que el tamafio de la semilla y 1a
existencia de un banco son méAs importantes como posibles
adaptaciones. En este sentidog, Levin (1988) afirma que :la

migracidn entre poblaciones es una de 1las Variables menos
estudiadas.

- S5in poder dispersarse a grandes distancias Vv
sobrevivir y crecer exitosamente bajo cobertura, 1la otra
posibilidad que resta es la existencia de 3ireas diéponibles
para la colonizacién. De hecho, 1la sabana del 4rea de
estudio se caracteriza por presentar gran cantidad de

claros.
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5.4 CONSIDERACIONES FINALES

Es evidente que los resultados presentados son puntuales,
tanto en el espacio como en el tiempo, y entender el
comportamiento de las poblaciones implica enmarcar estos
datos dentro de otros niveles espacio-temporales. » Sin
embargo, vamos a tratar de analizar algunos aspectos en este

contexto.

Hemos visto a lo 1largo de este trabajo que nuestra

poblacién requiere de disturbios para su persistencia, -

éspecto que es tomado como criterio de éxito evolutivo en
modelos poblacionales (Rabinowitz et al. 1989). Por otra
parte, la presencia de otras especies reduce notablemente 1lo
gque en la teoria del nicho seria su hipervolumen (Putwain &
Harper 1870), ya que nuestros resultados seiialan que

A.brevifolius es una especie muy sensible a los efectos de

competencisa.
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El hecho de que sea sensible s 1la presencia de
competidoras, o0 que requiera disturbios para sd existencia,
podria sugerir que es una especie fugitiva, que serisa
excluida localmente por especies m&as competitivas, pero
persistiria regionalmente. Es decir,' se extinguirian
poblaciones locales, pero no la metapoblacién (sensu Levins
1869; en Lande 188B7). Ahora bien, Andropogon brevifolius no
parece poseer ninguna de las dos caracteristicas esenciales
para ser fugitiva en uns escala regional, como son un banco
de semillas o gran capacidad de dispersidn. Cabe sefialar que
no se puede descartar la plasticidad fenotipica (Schlichting
1989;: Turkington 1988 VI) o diferencias genéticas (Law et
al. 1977; Turkington 1988 VI) intra o 1interpoblacionales e
inclusive la posibilidad de gue existan afios en que si se
formen bancos de semillas. Pero partamos de la base de' que
no es asi y que, por 1lo tanto, es poco mévil;: cabe
preguntarse, cémo se mantiene localmente si es tan sensible
a las competidoras. Una sucesitén, pensada como un cambio
direccional en la composicién de especies, implicaria su
desaparicidén, como ocurre con Adbutilon theophrasti (Rees &
Crawley 1991). Una respuesta a indagar es si 1la presencia
del fuego seria suficiente para determinsar la existencia de
la especie en una sabana o si se requieren otras fuerzas,

disturbios o estrés, gque limiten a las perennes, como los
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pequefios disturbios generados por animales que cavan
madrigueras en el suelo (Inouye ef al. 1887; Korn & Korn
1989; Hobbs & Mooney - 1881) (o) las fluetuaciones
medioambientales (Fowler & Antonovies 1981; Namba 1984;

Fagerstrom 1984, en Hobbs & Hobbs 1887).

Cuando hablamos de estrés o disturbios, estd planteada la
posibilidad de heterogeneidad espacial, por ejemplo; en las
condiciones edadficas. Esto podria implicar la existencia de
refugios (dreas donde el fitness de un organismo es
superior, Pfister & Hay 1988)»constantes para ésta u iotra
especie o de refugios mdéviles, que luce més factible, dentro
de la matriz de 1las dominantes. En este contexto se podria
pensar en nuestra especie como una fugitiva pero en'pequeﬁas
distancias. E1 hecho de que la heterogeneidad espacial puede
sumentar la persistencia, ha sido ampliamente reconocido
(Fahrig & Paloheimo 1988; Robinson & Quinn 1888; Collins &
Glenn 1980). Esto se veria coadyuvado por la posibilidad de
germinar e implantarse bajo  cobertura o en claros. La
plasticidad fenotipica en este rasgo seria una estrategia
que determinaria  una menor vulnerabilidad a las
competidoras, lo gque le permitiria persistir con un bajo
perfil en ciertas dreas o en ciertos afios y compensarld en

idreas o ‘afios favorables (Fowler & Antonovies 1981).
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Una punto interesante de indagar, es c¢émo son las
distintas poblaciones gque componen la metapoblacién. &Es una
especle escasa local y globalmente (rarity suffusive,
Schoener 1987) o es comin en ambps casos; o bien tiene
poblaciones muy numerosas y otras escasas (rarity diffusive,
Schoener 1987)7 (Hay dreas en 1las que estd ausente? Las
respuestas nos permitirian, sin duda, tener una visidn mucho
més clara de cudles son las claves de su relacidn con el
medio, maxime si abordamos aspectos fisiolégicos. En este
sentido, cabe sefialar gue aungque estas caracteristicas se
reflejan en los rasgos de 1la historia de vida, un
entendimiento de 1los mecanismos subyacentes puede .ser
fundamental para una adecuada comprensidn del comportamiento

de una poblacidén o especie.
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6. CONCLUSIONES

La quema de la sabana durante la época seca, custro meses
antes del desarrollo de A.brevifolius, tiene un efecto
positivo sobre su tasa de crecimiento poblacional. La

poblacidn de la parcela quemada presenta un A ua‘_de 2,8105

an
(r=1,03), lo gque implica un répido crecimiento, mientras que

la de la sin quemar disminuye (» =0,6635; r=-0,41).

La presencia de la quema que a finales de la época seca
ne influye sobre la distribucidén estable de edades de
A.brevifolius, mientras que tiene un efecto’ positivo Vsobre
sus valores reproductivos. Esto se debe a gque esta quema
afecta bésicamente al crecimiento de los individuos y por
ende a su fecundidad. Es importante destacar gque este
resultado se obtiene tanto a partir del modelo, como del
experimento llevado a cabo para investiga:ﬂel efecto de los
tres tipos de disturbios (fuego, corte de las competidoras y

perturbacién del suelo) y sus interacciones.

Segn nuestro modelo, esta especie requeriria de una

quema cada tres afios (SQ-5Q-@) para persistir (A =1).
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Las tasas de crecimiento de las poblaciones quemadas son
mucho mas sensibles a cambios en la transicién de semillss s
plantulas, que a variaciones en la supervivencia de la fase

vegetativa o en la fecundidad.

La quéma a finales de 1la época seca no presenta
interaccién con los otros dos tipos del disturbios
investigados, lo que implica que el efecto de esta quema es
el mismo independientemente de gque se corte o no a las
competidoras y del tratamiento al sueloc (suelo intacto‘ o
modificado) |

Tentativamente se puede concluir gque esta especie no

presenta banco de semillas.

Las elasticidades son independientes de los valores gque
tomen los distintos coeficientes de transicién, 1o que se
debe a la ausencia de un banco permanente de semillas y de
superposicién deneracional durante la fase vegetativa. Esto
implica que todas las transiciones del c¢ciclo de vida son

igualmente importantes para la existencia de la especie.

El corte mensual de las vecinas, que parecen competir con
; ;

A.brevifolius, es el tratamiento més favorable para esta
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especie, ya que incrementa su supervivencia, crecimiento vy
fecundidad, mientras que perturbsr el suelo no produce una
ventaja adicional. En los suelos intactos con corte mensual
de las competidoras, el resultado es el mismo gque en 1los
suelos modificados; aunque en el primer caso se obtiene coh

muchas plantas pequefias y en el segundo con pocas grandes.

La perturbacidén del suelo determina una disminucién en el
namero de pladntulas que se logran implantar. Esto,; aunado a
su efecto negativo sobre las competidoras, redunda en una
mayor supervivencia, crecimiento por individuo‘y fecundidad,

en comparacidén con la sabana intactsa.
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8. ANEXO

-TABLA I. Promedios del 1ln del n® plédntulas para los efectos
principales y las interacciones de los dlStlntOS tratamientos
de suelo, vegetacidn y quema.

| : ERROR
TRATAMIENTO REPLICAS PRONEDIO STANDAR
VEGETACION
CHC 12 4,1119 0,3043
1cc 12 3,9044 0,2551
VI 12 3,4997 0,2665
SUELO
SI 18 4,4432 0,2130
SH 18 3,2340 0,1337
FUEGO
| 18 3,6333 0,2372
. 59 18 4,0439 0,2122
VEGETACION-SUELQ
CHC-SI 6 4,7494 0,4450
CHC-SH 6 3,4744 0,2163
10C-51 6 4,5832 0,2240
10C-SH 6 3,2256 0,2277
vI-SI B 3,9972 0,3901
VI-SH 6 3,0021 0,2477
VEGETACION-FUEGO
CHC-Q 8 3,6197 0,4132
CHC-5@ 6 4,6040 0,3737
1cc-q & 3,7637 0,3864
1CC-54 B 4,0450 0,3593
vI-g 8 3,5166 0,4874
VI-5@ 6 3,4827 0, 2550
SUELO-FUEGO
SI-q 9 4,3431 0,2878
SI-58 9 4,5434 0,3278
SH-8 9 2,9236 0,1739
SH-5Q 9 3,5445 0,1470
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TABLA II. Promediocs del n® plantulas para los efectos
principales y las interacciones de los distintos tratamientos
tratamientos de suelo, vegetacidén y quena.

ERROR
TRATANIENTO REPLICAS PRONEDIO STANDAR
VEGETACION
cHC 12 102, 7500 35,1154
1ce 12 69,8333 17,8724
VI 12 53,2500 20,5318
SUELQ
SI 18 121,4444 25,2821
SH 18 29,1111 3,3780
FUEGO ~
| 18 62,1667 16,4401
54 18 88,3889 24,7173
VEGETACION-SUELO ‘
CHC-SI 6 169,6667 59,9320
CHC-SH B 35,8333 68,5290
1CC-S51 6 111,3333 26,1581
1CC-SH 6 28,3333 5,6843
VI-51 6 83,3333 38,3090
VI-SK | 6 23,1667 5,0227
VEGETACION-FUEGO
CcHC-@ 6 58,6667 25,7147
CHC-5Q B 146,8333 63,1429
1cc-q 6 60,8333 21,8867
1CC-54 8 78,8333 28,9003
vI-a 6 67,0000 40,1132
vI-58 g 39,5000 13,0428
SUELO-FUEGO
SI-Q 8 103,4444 26,6688
SI-58 9 139,4444 43,8668
SM-8 9 20,8889 3,3889
SK-58 9 37,3333 4,4845
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TABLA III. Promedios de Supervivencia para los efectos
principales y las interacciones de los distintos tratamientos
tratamientos de suelo, vegetacidn y gquena.

ERROR
TRATAMIENTO REPLICAS PROMEDIO STANDAR
VEGETACION
CHC 12 0,8800 0,0217
1¢¢ 12 0,8725 0,0652
VI 12 0,5750 0,0882
SUELO
SI 18 0,5522 0,0804
SH 18 0,8661 0,0272
FUEGO ' E
Q 18 0,7311 0,0554
5q 18 0,6872 0,0645
VEGETACION-SUELO
CHC-SI B 0,8500 0,0325
CHC-SM B 0,9100 0,02586
1CcC-51 6 0,4783 0,0385
1CC-SH 6 0, 86686 0,0462
vI-SI 6 0,3283 0,07867
VI-SH B 0,8217 .0, 0633
VEGETACION-FUEGO '
CHC-Q B 0,8950 0,0357
CHC-58 6 0,8650 0,0266
- 1cc-4 B 0,B8667 0,0806
1CC-5Q 8 0,B8783 0,1103
vI-Q B 0,6317 . 0,1239
vI-54 3 0,5183 0,1326
SUELO-FUEGO
SI-Q 9 0,5988 0,0835
SI-5@ g 0,5055 0,0895
SH-@ 9 ~ 0,8833 0,0413
SM-5@ 9  0,8689 0,0381
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TABLA IV. Promedios del ln de la Biomasa aérea por planta
para los efectos principales las interacciones de los
distintos tratamientos de suelo, vegetacidén y quena.
: ERROR
TRATAMIENTO REPLICAS FPROMEDRIQ STANDAR
VEGETACICN
CHC 12 1,1572 0,2394
1CC 12 0.,2208 00,3844
VI 12 0,6079 0,4044
SUELQ
5T 18 0,7041 0, 2467
SM 18 1,2174 0,2252
FUEGQ
) 18 0,4837 0,3103
S 18 0,0297 0,3433
VEGETACION-SUELQ
CHMC-ST B 0,5260 0,2728
CMC-SM B 1,7884 0,1355
10C-51 6 1,0060 0,1628
1CC-5M B 1,4476 0,1487
VI-51 5] 1,8322 0,1634
VI-SM B 0,41863 0,5229
VEGETACION-FUEGQ
CHC-Q B 1,4143 0,2581
CMC-58 B 00,9002 00,3988
1c0-Q B 00,2266 0,4845
10C0-5d B 0,21489 0,6368
- VI-a B 0,1898 0,8273
vi-54 B 1,02860 0, 5082
SUELO-FUEGQO
ST-/Q g 0,4575 0,3748
SI-58 9 0,9508 0,3208
SM-Q g 1,4245 0,2176
5M-58 g 1,0104 00,3969
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TABLA V. Promedios de la Biomasa saérea por planta (gr.)
para los efectos principales las interacciones de 1los
distintos tratamientos de suelo, vegetacidn y quenma.
ERROR
TRATAMIENTO REPLICAS PROMEDIO STANDAR
VEGETACION
cMC 12 4,1317 0,7943
1CC 12 2,4250 0,6707
Vi 12 1,3350 0,5332
SUELQ
ST 18 0,8661 0,2484
SM 18 4,3950 00,5628
FUEGO
q 18 3,0088 0,6411
S| 18 2,2722 0, 5644
VEGETACION-SUELOQ
CMC-51 5] 2,0017 0,4852
CMC-5H 5] 6,2617 0,;8520
1CC-81 6 00,3867 0,0480
10C0-SM B 4,4833 0;5612
VI-SI B 0,2100 0,0382
VIi-SM B 2,4600 0,8622
VEGETACION-FUEGO
CHC-8 6 4,8350 1,2003
CHC-5q 6 3,4283 1,0666
180-q 5] 2,1817 0,8723
1CC-88 5] 2,6883 1,0912
VIi-& B 1,9700 0,9822
Vi-5¢ 6 g, 7000 0,3535
SUELO-FUEGQ
SI-4 9 1,1267 0,4373
SI-54 9 0,8056 0,2324
SM-a g 4,8511 0,8299
SM-584 g 3,98389 0,7782
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TABLA VI. Promedios del 1n de la Fecundidad por planta para
los efectos principales vy las interacciones de los distintos
tratamientos de suelo, vegetacidén y quemsa.

| ERROR
TRATAMIENTO REPLICAS PROMEDIO STANDAR
VEGETACION
CHC 12 7,7913 0,1617
1cC 12 7,0199 0,2302
VI 12 68,2591 0,3530
SUELO
SI 18 6,3849 0,2353
SH 18 7,6620 0,1749
FUEGO ,
q 18 ' 7,2408 0,2547
54 18 6,8061 0,2520
VEGETACION-SUELQ
cHC-SI B 7,4870 0,2034
CHC-SH 6 8,0857 0,1877
1CC-8I 8 86,3592 0, 1846
10C-SH 6 7,6807 0,1566
vI-SI B 5,2986 0,0767
VI-SH 8 7,21986 0,4164
VEGETACION-FUEGQ
CHC-@ 8 8,0558 0,1954
CHC-5Q 6 7,5268, 0,2212
1cC-8 B 7,0611 0,26089
10C-5@ B 65,9788 0,4056
vI-q B 68,6055 0,5793
VI-58 B 5,9128 0,4058
SUELO-FUEGO ,
SI-Q 9 56,5179 0,3526
SI-54 9 68,2520 0,3264
SH-@ 9 7,9637 0,1441
SH-5@ 9 7,3603 0,2842
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TABLA VII.

Promedios de la Fecundidad por planta (n°® espi

guillas para los efectos principales y las interacciones de
vegetacidn y quena.

los distintos tratamientos de suelo,

ERROR
TRATANIENTO REPLICAS PROMEDIO STANDAR
VEGETACION
cHe 12 2764,00 405,20
1cc 12 1462,91 315,64
vI 12 1031, 17 341,99
SUELQ
SI 18 934,78 217,53
SH ‘ 18 2570,61 319,45
FUEGO
- 18 2094, 67 361,68
5@ 18 1410,72 288,83
VEGETACION-SUELO
CHC-SI 6 1983, 17 359,12
CHC-SH 6 3544,83 591,24
1CC-S1 6 618,17 80,47
1CC-SH 5 2307,67 382,68
vI-SI 6 203,00 15,37
vI-SH 6 1859, 33 489,85
VEGETACION-FUEGO
cHC-@ 6 3426,67 557,91
CHC-54 6 2101, 33 485,28
10C-q 6 1385, 17 364,76
1CC-5Q 6 1540,67 550, 36
vI-Q 6 147217 598,10
VI-5Q 5 590,17 281,28
SUELO-FUEGQ
5I1-q g 1081,78 358,42
SI-5Q g 787,78 258,30
SH-@ g 3107, 56 413,91
SH-5Q 9 2033, 87 436,24
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TABLA VIII. Promedios del 1ln de la Biomasa aéres por parcela

para los efectos principales
distintos tratamientos de suelo, vegetacidn vy quema.

y

las

interacciones

de 1los

: ERROR
TRATAMIENTO REPLICAS FROMEDIQ STANDAR
VEGETACION

CHC 12 5,4623 0,1155
1cc 12 3,8808 0,2695
VI 12 2,8626 0,4765
SUELO
SI 18 3,3726 0,4250
SM 18 4,7645 0,1790
FUEGQ
q 18 4,1027 0,3007
54 18- 4,0344 0,4231
VEGETACION-SUELQ
CHC-SI 6 5,3673 0,2120
CHC-SM 6 5,5573 0,1007
1CC-S1 6 3,0562 0,1323
1cC-SH 6 4,7054 0,1737
VI-SI 8 1,6944 0,6329
VI-SH 8 4,0307 0, 2287
VEGETACION-FUEGQ -
CHC-Q 6 5,3088 0,1723
CHC-58 6 5,6158 0,1400
1cc-q 6 3,7106 0,3252
1CC-58 6 4,0509 0,4498
vi-@ 6 3,2886 0,5770
VI-54 6 2,4385 0,7703
SUELO-FUEGQ
5I-Q g 3,5784 " 0,5212
SI-54 ) 3, 1668 0,6967
SH-@Q 9 4,8270 0,2098
SH-5Q 9 4,90189 0,2956
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Promediocs de la Biomasa adérea por parcela (gr.)

Tabla IX
para los efectos principales las interacciones de 1los
distintos tratamientos de suelo, vegetacidén y quens.
ERROR
TRATAMIENTOQ REPLICAS PROMEDIQ STANDAR
VEGETACION
CHC 12 251,3625 24,8331
1CC 12 70,7833 17,8758
VI 12 39,8725 10,5326
SUELQ
51 18 92,0478 28,5079
SM 18 148, 3044 23;73805
FUEGO
2] 18 104,1338 - 21,9877
58 18 137,2183 30,8750
VEGETACTION-SUELCQ
CHMC-S1 ' 6 236,7567 42,7789
CMC-5M 6 285,9683 28,2498
10C-51 6 22,3033 3,4457
1CC-58 5 119,2833 21,2981
VIi-81 6 17,0833 12,7551
VI-SM B 62,6617 10,8483
VEGETACION-FUEGO
cMC-/ 6 215,0867 28,7308
cMC-54 6 287,6283 36,9035
10C-§ 3] 52,5100 15,4555
1CC-58 5] 89,0767 32,1466
Vi-& 5] 44,7850 12,9303
VIi-5@ 6 34,3500 17,6418
SUELO-FUEGQ
ST-8& g 85,6322 35,3311
SI-54 9 98,4633 46,8549
SH-G g 122,6356 26,8485
SH-584 g 175,8733 38,8178
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