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RESUMEN

La Estacion Biologica de los Llanos (EBL) se encuentra localizada sobre la sabana
de Trachypogon del Alto Llano, cuya caracteristica es la dominancia del estrato herbaceo

por especies del género Trachypogon (Blydenstein 1962, Ramia 1967).

En 1968, Monasterio y Sarmiento definieron cuatro niveles geomorfologicos en
base al relieve y a la profundidad de la coraza lateritica, los cuales fueron caracterizados
floristicamente. Estos autores detectaron, ademas, dos sectores asociados al tipo de
sedimento: el sector norte donde el estrato herbaceo estaba dominado por T. plumosus,
asociado a arenas rojas, y el sector sur, dominado por T. vestitus, asociado a arenas
amarillas. En el presente trabajo se estudia la diversidad y la estructura fractal horizontal
del estrato herbaceo de la sabana localizada sobre los cuatro niveles geomorfoldgicos
definidos por Monasterio y Sarmiento (1968). Los datos se tomaron disponiendo en cada
nivel geomorfoldgico 14 lineas perpendiculares a la pendiente de 32 m de longitud,
constituidas por 64 unidades muestrales (UM) contiguas de 50x50 cm. En cada UM se
realizd un censo floristico para obtener una imagen matricial binaria de la vegetacion en
cada linea. La diversidad se calculd6 mediante los NUumeros de Hill: N+, N2, N1, NO y
N-co, considerando cuatro escalas espaciales: lineas, conjunto de lineas, niveles
geomorfoldgicos y la EBL. Se realizé el ordenamiento y la clasificacion de la vegetacion a
través del Anadlisis de Correspondencia Linealizado (ACL) y el Andlisis de dos Vias por
Especies Indicadoras, TWISPAN, respectivamente. Con las coordenadas sobre el primer
eje del ACL, consideradas como un eje de composicion floristica se construyeron para cada
linea el grafico de variabilidad floristica, el semivariograma y el fractograma de Palmer, lo

cual permitio6 calcular la dimension fractal

El nivel geomorfolégico 4 presentd una mayor riqueza floristica y presento los

valores més altos en todos los ordenes de diversidad, los cuales fueron significativamente



mayores a los del nivel 3. Con respecto a los otros niveles no hubo diferencias en cuanto a

la diversidad.

En la clasificacion y ordenamiento de la vegetacion los cuatro niveles no se
separaron como cabria esperarse si la geomorfologia fuera el caracter determinante de la
vegetacion, resultando dos grupos de lineas heterogéneos, uno principalmente formado por
lineas de los niveles 1 y 2, los cuales tienen una alta frecuencia de T. plumosus y A.
canescens; y el otro, principalmente integrado por las lineas de los niveles 3 y 4, con una
alta frecuencia de la especie H. rufa.

A la escala estudiada la vegetacion de los cuatro niveles geomorfoldgicos es fractal
con autosimilaridad estadistica, es decir, que la vegetacion no tiene una escala de longitud
caracteristica, y hay una repeticion en relacion con la escala de la complejidad total, pero
no del patrén en si mismo. En la mayoria de las lineas la dimension fractal vario entre 1,5y
2,0, lo cual implica homogeneidad de la vegetacion e independencia del sustrato (o de la
unidad de muestreo). La estructura fractal horizontal de la vegetacion en los cuatro niveles
fue predominantemente microheterogénea con la presencia de parches a varias escalas. Los
niveles 1y 2 presentaron cuatro tipos de estructura: una homogénea, sin estructura; una con
la presencia de parches a dos escalas, una con un solo parche, y finalmente una con bloques
irregulares desdibujados. Los niveles 3 y 4, presentaron los mismos tipos de estructura,
excepto la estructura con dos parches.



INDICE

AQGradeCIMIBNTOS ....eeveeeieiieieeieeee st ste e te e ste et e e e reesae e e e sreesteeneeereesreeneens
RESUMEBN ...t
LISt A& FIQUIAS ...eiveeieeie ettt et e e e nns
LiSta 08 TADIAS ...eoveiiieieicee e
INTRODUGCCION ....coiiuirririeneineesseeeesesesssseesesssesssssesssssssssesssssssssasssessssssenns
Diversidad de BSPECIES .......ccverveiieiieeieseeseese e e ee e se e sre e e e nee s
EStructura ESPACIAl..........cccuoiiiiiiiiiiieece e
HIPOLESIS GENETAL ... s
ODBJetivo GENETal .......ocvveieee e
ODbjetivos ESPECITICOS ......coeiiiiriiiecee s
MATERIALES Y METODOS ...ttt en s ens s
1. AREA DE ESTUDIO ....cooviiiiiieieiieisiess s

0 O O 1o - PR URTSRR
1.2. Geologia'y Geomorfologia ........c.ccvvevviieiieiece e
1.3, EdAfOlOgia . .o
1.4, VEQEIACION .....oeiiieiecie ettt saa e

2. MUESTREO Y REGISTRO DE DATOS
2.1. Variable VEegetaCion ..........cccceiieiiiiie et
3. ANALISIS DE LOS DATOS
3.1. Analisis de [a DIVersidad ............cooueieierenenesesisesee e
NUMEr0S de Hill .......ocvviiiecieee e
Interpretacion de los NUmeros de Hill ..o,
3.2. Métodos de Clasificacion: Andlisis de dos Vias por especies
Indicadoras, TWISPAN (Hill 1979) ....cccovviiiiiiiieeccreeeee e

3.3. Métodos de Ordenamiento: Analisis de Correspondencia Linealizado .......

10
11
13
13

14

16
17
20
22

22



3.4. Comportamiento de las Especies con respecto a los Niveles

Geomorfoldgicos: Método de los Perfiles ECOIOQICOS .........ccevvevveiveiieennnne

3.5. Andlisis de la Estructura Fractal del Estrato Herbaceo ........ccccvvvvveeevinennnnn..

3.6. ANALISIS EStAGISTICOS ....oceeeeeeeee e,

RESULTADOS

1.

2.

Caracteristicas edéaficas de los niveles geomorfol0gicos ..........ccccovvereennene.

Textura del SUBIO .......eeee e
Caracteristicas QUIMICAS ......ccvveeireeiieeirie ettt ere e erre e sree e

ANalisis de 1a VEgELaCION ..........c.covevieiieiiee e

2.1. CompOSICION FIOFISICA ....vveveeiieciiccie e

2.2. Anélisis de la Diversidad a escala de 1inea (32m?) ......cccooveveeveceeorereerrennn.

N+oo: nUmero de especies Muy freCUENTES ........cccveveeiievieie e
N2: nimero de especies muy frecuentes y frecuentes .........cceceveveiviennnnne.
N1: nimero de especies muy frecuentes, frecuentes y medianamente
TrECUBNTES ...t ne e
NO: NUMEr0 0. ESPECIES ..vveveerierieeriesieeriestesie e e see e e e e sre e e e sreeaeaneenneas
N-00: NUMEr0 de INAIVIAUOS ......oovviveiieiieieieie e

2.3. Anlisis de la diversidad a escala de conjunto de lineas .............ccccceevveenene.

N+oo: nUmero de especies Muy freCUENTES ........cccveveiieieeie e
N2: nimero de especies muy frecuentes y frecCUentes .........cceevevevvrennnnne.
N1: nimero de especies muy frecuentes, frecuentes y medianamente
TrECUBINTES ... et
NO: NUMEI0 U ESPECIES ....vvevveevieiteeieeriesee e eee s e seeste e sreesteesee e e e eeenee e
N-co: nUMero de presencias 0bSErvadas ..........ccoovvveieierene e

2.4. Anélisis de la diversidad a escala de nivel geomorfol0gico .......................

N+oo: nUmero de especies Muy freCUENTES ..........cccvevveiieiieie s,

N2: nimero de especies muy frecuentes y freCUeNtes ........cccovevevviviennnnne.

N1: nimero de especies muy frecuentes, frecuentes y medianamente
TrECUBNTES ... et

23

26

32

33

33
34

38

38

40

41
41

41
44
44
46

46
47

48
49
50
52

52
52

52



NO: NUMEIO 0. ESPECIES ...vveveeereeiteeieeriesiee e e e s e steeste e sreeste e e e sreenesnee e
N-c0: nUmMero de presencias ObDSErVAadas .........cccceveeveerieeeesieese e

2.5. Andlisis de la diversidad a escala de 1a EStacion ..........occooeeveeeeieiiseeiienn.

2.6. Andlisis de Clasificacion: Andlisis en dos vias por especies indicadoras,
TWISPAN L.t et et e et e e nnes

2.7. Analisis de Ordenamiento: Analisis de Correspondencia Linealizado
(ACL) ettt ettt re e ares

2.8. Comportamiento de las Especies con respecto a los niveles
geomorfoldgicos: perfiles ECOIOQICOS .......ccoveviiiiiiiiecicceece e

2.9. Andlisis de la Estructura Fractal de la Vegetacion ..........cccocevcvvvivnvinninnnn,
2.9.1. Variabilidad FIOMStICA .......ccvevveiiiiiieieieee e
2.9.2. Estructura Fractal del Estrato Herbaceo .........cccocovvvvviiiieicievinc e,
Nivel GeomorfolOgiCo UNO ......ccccooviieiiieieie e
Nivel GEomOrfolOgiCo DOS .....ccceeiveieiieieee e
Nivel GeomOrfOlOQICO TTES ...c.vevveiiiieiieieieie et

Nivel Geomorfol0giCo CUALIO ......cveviverieeieciecie e

2.9.3. Comparacion de la Dimension Fractal de los Niveles Geomorfoldgicos ...

DISCUSION oo oot e e e e et e e e et e e e et e e e s e e et e es e s eeeer e s ae et eeseeareesanea,
CONGCLUSIONES ..ottt ettt e et e e e e e e e e e et e e e e et e es e e e e et e s eearens e,
BIBLIOGRAFTA ... oottt e e e e e e et e e e e et e es e e e e et e e e e es e s e e e

APENDICES ..o et e et e e e e st e e et e e e e et e et e e e e et e es e e e e eseeeaeereeserans

52
53

53

55

59

63
65
65
65
70
71
72
73

73



LISTA DE FIGURAS

Figura Pagina
1. Ubicacion de la Estacion Bioldgica de 10s LIanos ...........ccccoocvvvevvcieiiciecnene, 9
2. Climadiagrama de la Estacion Biologica de 10s LI1anos .........ccccoccevivevviiieieennne 10

3. Niveles Geomorfoldgicos de la Estacion Biologica de los Llanos
descritos por Monasterio y Sarmiento (1968) .........cccervrierierieniesieneee e 12

4. Transecta de la Estacién Bioldgica de los Llanos mostrando el relieve,
los niveles geomorfoldgicos, los tipos de sedimentos superficiales y la
fisonomia de 12 VEGELACION ......cc.coviviiiiiiiicicee s 14

5. Niveles Geomorfoldgicos de la Estacion Bioldgica de los Llanos con
la ubicacién de las [ineas de MUESEIEO ........cccvcveveieieiescce e 16

6. Representacion esquematica de un SeMivariograma .........cceceveevereseseereereennan, 29

7. Representacion radial de algunas caracteristicas edaficas de
los Niveles GeomOrfolOgICOS .......ccciviiiiiiiicc e 37

8. NUmero de especies por Familia en las lineas de estudio ............cccccevvevivenenne. 38

9. Estructura de la Composicion Floristica de los niveles
(©7=To] g o] g (0] (0T [ ol L USSR 40

10. Promedio, desviacién estandar y error estandar de los nimeros de
Hill, N+ (especies muy frecuentes) y N2 (especies muy frecuentes
y frecuentes) para los cuatro niveles geomorfologicos a la escala de linea .......... 42

11. Promedio, desviacion estandar y error estandar de los nimeros de

Hill, N1 (especies muy frecuentes, frecuentes y medianamente frecuentes) y

NO (nimero de especies) para los cuatro niveles geomorfoldgicos a la

ESCAIA 0B TTNEA ....c.eeeee e s 43

12. Promedio, desviacion estandar y error estandar de los nimeros de
Hill, N-co (nimero de presencias observadas) para los cuatro niveles
geomorfoldgicos a la escala de 1IN a .......ccovveveiienieiiiiee e 45



13. Orden de diversidad N+oo (especies muy frecuentes) en funcion de la
escala espacial para los cuatro niveles geomorfolOgiCos .........ccevvevveiveieiieieenens 47

14. Orden de diversidad N2 (especies muy frecuentes y frecuentes) en funcion
de la escala espacial para los cuatro niveles geomorfoldgicos ........ccccvcvvviviiennnnn. 48

15. Orden de diversidad N1 (especies muy frecuentes, frecuentes y
medianamente frecuentes) en funcién de la escala espacial para los
cuatro niveles geomOorfOlOQICOS ........coviiiiiiiiiieieiee e 49

16. Orden de diversidad NO ( nimero de especies) en funcién de la escala
espacial para los cuatro niveles geomorfoldgicos ........ccccvevveieviie v 50

17. Orden de diversidad N-co (nUmero de presencias observadas) en funcion de la
escala espacial para los cuatro niveles geomorfolOgicos ........cocecveveeveereiiciieenenn, 51

18. Clasificacion de las 56 lineas floristicas de acuerdo a las especies indicadoras . 57

19. Ordenamiento de las 56 lineas de la sabana de la Estacion Bioldgica de Los
Llanos mediante el Andlisis de Correspondencia Linealizado (ACL) .........cccc....... 61

20. Ordenamiento de las especies mediante el analisis de Correspondencia
Linealizado (ACL) ..veeoiieee et e 62

21. Variabilidad Floristica del nivel 1 en funcion de la ventana de observacion ..... 66
22. Variabilidad Floristica del nivel 2 en funcion de la ventana de observacion ..... 67
23. Variabilidad Floristica del nivel 3 en funcion de la ventana de observacion ..... 68
24. Variabilidad Floristica del nivel 4 en funcion de la ventana de observacion ..... 69

25. Semivariogramas y Fractogramas de la linea 11 para las tres ventanas de
(0] 01S1=] Yz Uod o o TSRS 77

26. Semivariogramas y Fractogramas de la linea 5 para las tres ventanas de
(0] 011=] Y Uod o KSR PRSP 78

27. Semivariogramas y Fractogramas de la linea 31 para las tres ventanas de
(0] 01S1=] Yz Uod o o USSP 79

28. Semivariogramas y Fractogramas de la linea 14 para las tres ventanas de
(0] 011=] Y Uod o RSSO PRPRO 80

Vi



29. Semivariogramas y Fractogramas de la linea 23 para las tres ventanas de

ODSEIVACION ..ot e e et e e e e e e e e e reeaaeeeaaans

30. Semivariogramas y Fractogramas de la linea 19 para las tres ventanas de

OBSEIVACION <.t e ettt e e e e e e e e ettt e e e e e e e eeee i reeaaeeeaaans

31. Semivariogramas y Fractogramas de la linea 18 para las tres ventanas de

ODSEIVACION ..ottt e e ettt e e e e e e e e e e e e e aeeeaaans

32. Semivariogramas y Fractogramas de la linea 58 para las tres ventanas de

OBISEIVACION ..ottt ettt e e e e e e e ettt e e e e e e e eee e reeeeeeeaaans

33. Semivariogramas y Fractogramas de la linea 32 para las tres ventanas de

ODSEIVACION .ottt e e e et e e e e e e e e e e aeeaaeeeaaans

34. Semivariogramas y Fractogramas de la linea 59 para las tres ventanas de

(0] 01572 V72101 (o] 4 KR RRRURUUR U U U RO OO TR ROR R TTPRPPPURRTR

35. Semivariogramas y Fractogramas de la linea 35 para las tres ventanas de

ODSEIVACION .ottt e e e e e e et e e e e e e e e e e e eaaeaeaaans

36. Semivariogramas y Fractogramas de la linea 44 para las tres ventanas de

(0] 01572 V7= 101 (o] KRR RRRRUUR U U U RO U TR OR T RTOPPPPPURRRR

37. Semivariogramas y Fractogramas de la linea 29 para las tres ventanas de

ODSEIVACION ..o ettt e e ettt e e e e e e e e e reeeeeeeaaans

38. Semivariogramas y Fractogramas de la linea 42 para las tres ventanas de

OBSEIVACION ..ottt e ettt e e e e e e e e ettt eeeeeeeeeeetrreeeeeeeaaans

39. Modelo de Estados y Transiciones de las sabanas estacionales (adaptado de
Sarmiento Y SilVa 1997) ...cvi i

vii



LISTA DE TABLAS

Tabla Pagina

1. Caracteristicas edéaficas de la muestra tomada en los cuatro niveles
(o T=To] 0T T o] [T [ ol 1SS 34

2. Diversidad del estrato herbaceo a escala de nivel estimada usando los
NUMEIOS A8 HIll ..ottt e e ee s 53

3. Diversidad del estrato herbaceo de la Estacion Biologica de Los Llanos
estimada usando 10s NUMeros de Hill ..........cooveeiiiiiiiiieeee e 54

4. Perfiles Ecoldgicos para las especies que aportan mayor informacién sobre
los cuatro niveles geomorfologicos de la Estacion Bioldgica de Los Llanos ........ 64

5. Promedio (P), desviacion estandar (DE) y error estandar (EE) de la
dimensidn fractal en los cuatro niveles geomorfoldgicos para las tres ventanas de
(0] 01571 V7 o1 [ ] SR 76

viii



INTRODUCCION

Las sabanas tropicales son ecosistemas dominados por un estrato continuo de
gramineas con o sin elementos lefiosos, cuya estructura y funcionamiento estan regulados
por una combinacion de determinantes fisicos y bioldgicos que varian estacionalmente, los
cuales incluyen disponibilidad de agua y nutrientes, fuego y herbivoria (Frost et. al. 1988).
El estrato herbaceo es el elemento controlador de estos ecosistemas, ya que regula los
procesos ecologicos fundamentales, tales como el balance de agua, la productividad, el

ciclaje de nutrientes, el fuego y la herbivoria (Sarmiento 1992, Solbrig et. al 1992).

Las sabanas de Trachypogon en Venezuela cubren un 49% de los 180.000 Km?
cubiertos por sabanas, estan caracterizadas por presentar una cobertura uniforme de
gramineas (dominadas por especies del género Trachypogon) interrumpida por elementos
lefiosos mas 0 menos dispersos, que incluyen una amplia variedad de tipos fisondmicos y
unidades floristicas (Blydenstein 1962, Ramia 1966, San José et. al. 1991).

La sabana de Trachypogon de la Estacion Bioldgica de Los Llanos (EBL) es una de
las més estudiadas de Venezuela, en ella se han realizado estudios edaficos, climaticos,
taxondmicos, anatdmicos, ecofisioldgicos, etc. La mayor parte de dichos trabajos coinciden
en sefialar que los determinantes principales de la estructura y funcionamiento de esa
comunidad son la oligotrofia de los suelos, la presencia de una coraza lateritica a
profundidad variable y la presencia del factor fuego (Veldsquez 1965, Monasterio y
Sarmiento 1968, San José y Medina 1977).

En 1962, Blydenstein inicid un experimento de exclusion de fuego y pastoreo en
una parcela de 3 Ha, que fue evaluado por un periodo de 25 afios (Blydenstein 1963, San
José y Farifias 1971, 1983, 1991, Farifias y San José 1985). El resultado general de esa
evaluacion fue que la suspension del fuego cambia radicalmente las relaciones de

dominancia, composicion y densidad de especies del estrato herbaceo, e incrementa la



riqueza y la proporcion de especies del estrato lefioso. En cuanto al estrato herbaceo,
Axonopus canescens desplazé a Trachypogon plumosus como especie dominante de la
sabana, y la graminea africana Hyparrhenia rufa invadiéo y pasé a ser la graminea

dominante en grandes parches de sabana.

Durante los primeros afios de la exclusion del fuego en la EBL se realizaron dos
estudios fitosocioldgicos: Velasquez (1965) realizd una clasificacion de la comunidad
herbacea en la parte norte de la Estacion, segln el método de Braun-Blanqguet, en la cual se
detectaron dos asociaciones relacionadas con las caracteristicas del sustrato, el
Trachypogonetum bulbostylosum, asociado a las zonas donde afloran los conglomerados
ferruginosos (sabanas de arrecife), y las especies dominantes eran T. plumosus y
Bulbostylis conifera; y el Trachypogonetum arenosum, asociado a los suelos areno-
arcillosos (sabana normal), las especies dominantes eran T. plumosus, A. canescens y A.

condensathus.

Monasterio y Sarmiento (1968) realizaron un estudio ecoldgico y fitosocioldgico,
que comprendié toda la estacién, con énfasis en la geomorfologia, los suelos y el
componente lefioso de la comunidad. Estos autores definieron 4 niveles geomorfologicos
en base a la profundidad de la capa lateritica y determinaron que estos niveles
representaban las bases fisicas de la organizacién espacial de la comunidad. Utilizaron el
andlisis de asociacion de Williams y Lambert, para realizar una clasificacion, en la cual
obtuvieron una complicada jerarquia de grupos, debido a la heterogeneidad de la

vegetacion.

Sanchez (1987) argumentd que la ausencia de fuego en la EBL cambiaba las
conclusiones fitosociologicas realizadas por Velasquez (1965) y Monasterio y Sarmiento
(1968), por lo cual realiz6 un nuevo estudio fitosocioldgico sin tomar en cuenta el
componente edafico y concluyd que la estructura de la comunidad herbacea dejé de estar
principalmente determinada por factores fisicos, tales como el fuego y el suelo, que paso a



estar determinada por factores biodticos, como la competencia y finalmente, el factor edéafico
que tenia mayor influencia sobre la estructura de dicha comunidad era la profundidad del

suelo.

En 1991, un incendio general puso punto final al experimento de Blydenstein, y
Bilbao (1995) inicid un proceso de evaluacion del impacto, a corto plazo, de los cambios en
los regimenes de quemas en una sabana natural a través del analisis de la vegetacion. Los
resultados generales de esa evaluacion fueron que en el estrato herbaceo las sabanas de T.
plumosus y A. canescens tenian indices de diversidad 3 veces mayores que las sabanas con
H. rufa. Las areas protegidas no mostraron diferencias importantes en diversidad, equidad y
riqgueza de especies en comparacién con las areas quemadas después de 30 afios de

proteccion.

Hoy en dia, la estacion estd sometida a un nuevo régimen de quemas anuales, por lo
que deben estar ocurriendo cambios regresivos en la vegetacion, cambios que estarian
relacionados con los niveles geomorfoldgicos descritos por Monasterio y Sarmiento (1968),
y que pudieran estar efectudndose de manera diferente en los cuatro niveles y en los dos
estratos de la vegetacion. Sin embargo, existen pocos elementos de comparacion y se
necesitaria un muestreo continuo para monitorear los cambios que estarian ocurriendo en
cada nivel geomorfoldgico. El interés principal de este trabajo es estudiar la composicion,
la diversidad y la estructura espacial del estrato herbaceo de las sabanas localizadas sobre
los cuatro niveles geomorfoldgicos, lo cual podria servir como punto de partida para
estudios futuros, y aportar nuevos elementos para predecir cambios a largo plazo sobre la

dindmica de este ecosistema.

El fuego es uno de los factores abidticos mas importantes en los ecosistemas de
sabana, ya que afecta la biomasa de las plantas, la productividad, la fisonomia y la
estructura de la comunidad; ademds, es un elemento importante en la iniciacion vy

mantenimiento de la heterogeneidad espacial (Collins y Barber 1985), lo cual indica que la



diversidad de la vegetacion puede cambiar sobre una red de escalas espaciales jerarquicas
(Chaneton y Facelli 1991). Comprender las relaciones espaciales generales de la vegetacion
es necesario para establecer un contexto en el estudio de las perturbaciones y las respuestas
de la comunidad. En este sentido, las escalas de medicion de la variabilidad de la
vegetacion cumplen un papel muy importante, ya que pueden influenciar los resultados: los
procesos y parametros importantes a una escala podrian no ser importantes ni predictivos a

otra escala (Turner 1989).

Diversidad de especies

La diversidad de especies representa una de las propiedades estructurales mas
importantes de las comunidades, la cual surge como una manifestacién de la gran variedad
de procesos que permiten la coexistencia de las especies (Shmida y Ellner 1984). Procesos
que estan relacionados con los patrones de division de los recursos en el espacio y en el
tiempo (Tilman 1994).

La heterogeneidad ambiental en los ecosistemas tiene consecuencias diferentes en
la posicion de las especies en los distintos niveles de dominancia jerarquica (Kolasa 1989).
En la practica, las definiciones de niveles de percepcién espacial y niveles de dominancia
estan dictadas por el esquema de muestreo (Allen y Starr 1981) y por el indice de
diversidad empleado (Hill 1973), respectivamente. Aunque, las calificaciones hechas
anteriormente sobre la percepcion de la diversidad han sido consideradas en estudios
previos (McNaughton 1983, Maurer 1985, Chanetton y Facelli 1990), esta materia no ha
sido especificamente tratada en los analisis de la influencia de los factores geomorfoldgicos

sobre la diversidad en comunidades de sabanas en Venezuela.

La percepcion de la diversidad de especies depende de la profundidad de la
busqueda dentro de las rarezas de la comunidad (Hill 1973). La diversidad puede ser



cuantificada superficialmente, por el uso de un indice que le dé mas peso a las especies
comunes o dominantes, 0 mas profundamente por indices que le asignen méas peso a las
especies raras. EI nimero de especies que se encuentran a diferentes niveles de abundancia
jerarquica esta relacionado con varios procesos que actlan simultdneamente para
estructurar la comunidad (Kolasa 1989, Collins y Glenn 1990). Si se considera un punto
particular en el tiempo la jerarquia podria reflejar el éxito de las especies en la utilizacion

del habitat y los recursos (Kolasa 1989).

Estructura Espacial.

La estructura de una comunidad en un momento dado puede considerarse como la
expresion resultante de los procesos que han ocurrido durante su desarrollo mas o menos
reciente, y tambien como el resultado de los procesos que tienen lugar en el momento
mismo de la observacion. El analisis de la estructura de la vegetacion deberia permitir una
mejor comprension de las relaciones entre las especies; por otra parte este analisis deberia
permitir la obtencién de una vision de conjunto de la organizacion de la comunidad
(Farifias 1985). La estructura espacial es la disposicion en el espacio de los componentes de

la vegetacion.

El concepto de escala espacial tiene un papel fundamental dentro de la ecologia, ya
que la vegetacion presenta estructuras espaciales, como gradientes o parches, a muchas
escalas que van desde centimetros hasta varios metros. Estas variaciones espaciales estan
relacionadas con las caracteristicas fisicas del ambiente, o son el resultado de procesos

ecoldgicos.

Se han desarrollado varias técnicas cuantitativas para determinar las variaciones
espaciales de las variables ecoldgicas, por ejemplo: el analisis de varianza (Greig-Smith
1952), autocorrelogramas (Bellehumeur et. al. 1997), analisis espectral (Kenkel 1988) vy el



analisis fractal (Palmer 1987). Todas estas técnicas dependen de las caracteristicas del
esquema de muestreo, y particularmente del tamafio de las unidades de muestreo, estas
ultimas son un componente importante de la escala de investigacion, y pueden influenciar
la percepcion de un determinado fendmeno ecoldgico. Los cambios en el tamafio de las
unidades de muestreo provocan cambios en la varianza, lo cual fue usado por Greig-Smith
(1952), y Ludwig y Goodall (1978) para estimar la escala espacial de la variabilidad de las
plantas y el tamarfio de los parches. Segun Bellehumeur et al. (1997) esas estimaciones son
empiricas y no proporcionan una relacion general que permita hacer predicciones a partir
de un determinado disefio de muestreo, ya que esa metodologia requiere muestreos

especificos para construir relaciones empiricas.

Segun Palmer (1987), la vegetacion tiene detalles en todas las escalas espaciales
consideradas, lo cual no puede ser descrito a través de formas euclidianas (lineas, planos,
cubos, etc.), ya que ellas tienden a perder su estructura cuando son ampliadas; por ejemplo,
un arco de circulo se transforma poco a poco en una recta. Esta complejidad de la
variabilidad de la vegetacion puede ser abordada a través de la geometria fractal, ya que los
fractales pueden describir las porciones exactas del espacio geométrico que ocupan los
objetos (Milne 1992). Mandelbrot introdujo el concepto de fractales para definir fenébmenos
espaciales o temporales que son continuos pero no diferenciables, poseen detalles a todas

las escalas, tienen longitud infinita y exhiben dimension fraccional (Talanquer1996).

La propiedad de los fractales de ser continuos pero no diferenciables, se refiere a
que una funcién fractal tiene sectores que no pueden hacerse rectos y no se puede calcular
su pendiente en cualquier parte que se elija, por ejemplo, un circulo a simple vista es de
borde curvo, pero si tomamos un segmento infinitamente pequefio es recto y se puede
calcular su pendiente en cualquier parte que se elija. La autosimilaridad, se refiere a que no
importa la escala a la que se aumente, siempre veremos lo mismo, lo que pasa con la curva
de Koch, al cambiar de escala siempre se obtiene la misma figura. Un objeto fractal al tener
detalles en todas las escalas, es de longitud infinita, porque a pesar de estar definido sobre



una region finita del espacio posee una frontera de extension ilimitada. Un ejemplo de esto
es la curva de Koch, si se intenta recorrer la curva ajustando una cuerda sobre su perimetro,
nos dariamos cuenta que la presencia de detalles a todas las escalas hace imposible esta
tarea si no se cuenta con una cuerda inmensamente larga, y solo asi se podria recorrer todo
el contorno. La dimension fraccional, indica qué porcion del espacio geométrico es
ocupado por el objeto, y es una medida de la complejidad espacial de los objetos, lo que

permite el estudio de los patrones espaciales de la vegetacion (Dale 1999).

La geometria fractal ha sido usada por los ec6logos en numerosos campos: para
estimar la dimension fraccional de objetos naturales, tales como paisajes (Krummel et. al
1987) y habitats (Morse et. al. 1985, Jeffries 1993), para estimar el rango de distribucion de
especies (Virkkala 1993), para obtener la dimensién fractal del movimiento de animales a
través de parches de vegetacion (Wiens et. al. 1997), para estimar la complejidad de
habitats y fragmentacion (Milne 1992, Palmer 1992, Vedyushkin 1994), para estudiar la
vegetacion a lo largo de transectas (Palmer 1987, Yanez 1997), y para estudiar impactos de

disturbios humanos sobre plantas (Escos et. al 1995).

En la literatura se encuentran dos modelos clasicos que tratan de explicar el origen
de la heterogeneidad espacial en las comunidades: el modelo de control ambiental, donde
las variables ambientales son consideradas responsables de las variaciones observadas en la
presencia o abundancia de los organismos; por ejemplo, la microtopografia y los parches de
nutrientes y humedad; y el modelo de control biotico, como la dispersion de semillas, la
competencia y la depredacion. Los eventos historicos como el fuego y otros tipos de
disturbios también son importantes a la hora de buscar las causas de la heterogeneidad de la
vegetacion. En general, existen muchas causas de la heterogeneidad, las cuales tienen

mayor o menor importancia dependiendo del ecosistema considerado.



Hipotesis General

La composicién de especies, la diversidad y la variabilidad espacial de la vegetacion
del estrato herbaceo de las sabanas de la Estacion Bioldgica de Los Llanos estan

directamente relacionadas con la heterogeneidad geomorfolégica del sustrato.

Objetivo General

Estudiar los efectos de la heterogeneidad geomorfoldgica sobre la composicién, la
diversidad y la estructura del estrato herbaceo de la sabana de Trachypogon de la Estacion

Bioldgica de Los Llanos a diferentes escalas espaciales.

Obijetivos Especificos

1) Comparar y analizar la composicion y diversidad de la vegetacion herbéacea de los
cuatro niveles geomorfologicos de la Estacion Bioldgica de Los Llanos en relacion
con diferentes escalas espaciales.

2) Analizar la estructura espacial de la vegetacion en los cuatro niveles
geomorfoldgicos a través de la geometria fractal.

3) Determinar el comportamiento de las especies con respecto a los niveles

geomorfoldgicos.



MATERIALES Y METODOS

1. AREA DE ESTUDIO

El presente estudio se llevé a cabo en la Estacion Biologica de Los Llanos de la
Sociedad Venezolana de Ciencias Naturales (EBL), situada en los Llanos Altos Centrales o
Llanos de Calabozo, a unos 10 Km al sureste de la ciudad de Calabozo (8° 56’ N y 67° 25’
0), estado Guérico (Figurarl). Tiene una superficie de 250 Ha. con altitudes que oscilan
entre los 90 m.s.n.m. y 100 m.s.n.m. decrecientes de norte a sur, siguiendo la direcciéon

general de la pendiente.
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Figura 1. Mapa de Venezuela indicando la ubicacién de la Estacion Biologica dec Los
Llanos.



1.1. Clima

Las caracteristicas generales del clima de los Llanos de Calabozo han sido
examinadas en distintos trabajos, en especial los de Monasterio (1968), Monasterio y
Sarmiento (1968), Sarmiento y Monasterio (1969) y Walter y Medina (1971), por lo que

s6lo se dara una breve sintesis que sirva de marco de referencia a la presente investigacion.

La region de los Llanos presenta un clima megatérmico, con isotermia anual (Aw de
Képpen), la temperatﬁra media anual es de 28° C, con una diferencia de 3,0 °C entre el mes
mds caliente (marzo-abril: 28-30 °C) y el mes mas frio (julio-agosto 26-27 °C) (Monasterio
y Sarmiento 1968). El régimen pluviométrico de la zona es marcadamente estacional, con
una precipitacion promedio anual de 1334 mm, de las cuales 1200 mm caen durante el
periodo de lluvias comprendido entre los meses de mayo a octubre, 100 mm caen en los
meses de transicion: abril y noviembre, y sélo 20 mm caen d;dlrante el periodo de sequia

comprendido entre los meses de diciembre a marzo (Walter y Medina 1971) (Figura 2).
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Figura 2. Climadiagrama de la Estacion Biologica de Los Llanos para los afios 1969-1996.
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1.2. Geologia y Geomorfologia

La Estacion Biologica de Los Llanos sc encuentra en la Mesa de Calabozo.
Formacion sedimentaria Mesa, constituida por sedimentos fluviales que van desde cantos
rodados hasta arcillas. Tistos sedimentos heterogéneos se disponen en capas, formando
estratos sucltos o cementados por oxidos [érricos. constituyendo diversas corazas lateriticas
tanto de cantos rodados como de sedimentos finos areno-limo-arcillosos que pueden

presentar una profundidad variable (Sarmicento y Monasterio 1969. Lépez et. al. 1971).

El'nombre mesa. se asigna tanto a la formacién sedimentaria como al tipo de relieve
o forma geomorfologica modelada sobre dicha formacion. 1as mesas presentan un aspecto
suavemente ondulado, donde en las dreas de lomas o cerritos de mayor pendiente. que han
recibido el mayor impacto de la erosion hidrica, afloran los sedimentos mads profundos;
mientras que en las arcas planas se presenta toda la serie sedimentaria y entre ambas existen

[ormas geomorfologicas intermedias.

Monasterio y Sarmicnto (1968) reconocicron cuatro niveles geomorfolégicos en la
Estacion Biologica de Los Llanos. basados en la profundidad de la capa lateritica, la forma
del relieve y la pendiente (Figura 3). De acuerdo con estos autores estos niveles son los
siguientes:

El nivel 1, nivel de relieve ondulado. de mayor pendiente que forma lomas o
cerritos y donde aflora la coraza lateritica o una gran acumulacion de cantos rodados
consolidados.

El nivel 2, de relieve suavemente ondulado. con poca pendiente y con una capa de
sedimentos finos sueltos de espesor variable que recubre las corazas lateriticas.

Elnivel 3. de relieve plano, presenta la secuencia completa de capas sedimentarias.

El nivel 4. formado por las arcas relativamente mds bajas. sc presenta como cauces
pluviales chatos de relieve plano. En este nivel sobre los conglomerados lateriticos hay una

delgada capa de arena. de 10 a 20 em de espesor que parcce ser de deposicion mas reciente.




La cota de los 94 m representa el limite aproximado entre dos tipos de sedimentos
superficiales, al norte por encima de esta cota se encuentran sedimentos de color rojizo,
mientras que al sur, por debajo de esta cota se encuentran sedimentos de color amarillo. La
distribucion de estos sedimentos coincide con importantes diferencias en la vegetacion

(Veldsquez 1965, Monasterio y Sarmiento 1968).
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Figura 3. Mapa de los cuatro niveles geomorfologicos de la Estacion Biologica de Los
Llanos (Tomado de Monasterio y Sarmiento 1968).



1.3. Edafologia

Las condiciones edaficas de la Estacion Biologica de los Llanos han sido descritas
por Santamaria y Bonazzi (1963, 1964), Monasterio y Sarmiento (1968), Lépez et. al.
(1971), San José¢ y Garcfa Miragaya (1979), Séanchez (1987) y Pieters (1993). Los suelos
de la EBL han sido sometidos a una intensa lixiviacién durante largo tiempo, por lo que son
acidos y pobres en nutrientes, con muy bajo contenido de materia organica y una alta
proporcién de éxidos de hierro y aluminio. Estos suelos son predominantemente oxisoles,
ultisoles y entisoles, estos ultimos corresponden a las zonas donde el horizonte de

litoplintita es superficial.

1.4. Vegetacion

La vegetacion de la EBL corresponde a sabanas de Trachypogon del Alto Llano
(Blydenstein 1962), donde el estrato herbaceo est4 dominado por Trachypogon vestitus, T.
plumosus, Axonopus canescens, Bulbostylis capillaris (Blydenstein 1962, Aristeguieta
1966, Monasterio y Sarmiento 1968, San José y Farifias 1991), e Hyparrhenia rufa como
especie invasora en los tltimos 30 afios.

i

Monasterio y Sarmiento (1968) indicaron que la vegetacion del 4rea presenta dos tipos
fisonémicos: sabana y bosque (“matas™), cuya distribucién esta ligada a las condiciones
topograficas y geomorfologicas de la zona (Figura 4). Las “matas” se presentan como
pequefios enclaves dentro de la sabana, la sabana se présenta como la fisonomia dominante,
pero no se presenta homogénea en toda su extension, sino que forma un “continuum” de
tipos fisonomicos, que van desde el pastizal puro, la sabana con arboles bajos aislados, la
sabana con pequefios grupos de 4rboles bajos (pequefias matas) y la sabana con matas

formadas por érboles bajos y altos.
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Figura 4. Transecta idealizada de la Estacion Biologica de Los Llanos mostrando el relieve

)

los niveles geomorfolégicos, los tipos de sedimentos superficiales y la fisonomia de la
vegetacion (Tomado de Monasterio y Sarmiento 1968).

2. MUESTREO Y REGISTRO DE DATOS

2.1. Variable vegetacion

El trabajo de campo fue realizado entre septiembre y diciembre de 1998, por lo que la
flora encontrada representa solamente el aspecto de fines de la época de lluvias y
comienzos de la seca, época en que segiin Monasterio y Sarmiento (1968), el nimero de

4

especies es inferior al total, pero sin embargo, comprende alrededor del 95% de la flora.
Debido a la presencia de cuatro niveles geomorfolégicos (Monasterio y Sarmiento
1968), se aplic un muestreo estratificado, utilizando los cuatro niveles como estratos, con

el objetivo de obtener una representacion balanceada de la distribucién de los datos.

Es importante destacar que la falta del sistema reticular existente originalmente en la

EBL, dificult6 la localizacion de los niveles geomorfolégicos. Su ubicacion se realizé de
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mediante el mapa de Monasterio y Sarmiento (1968), que indica los cuatro niveles.
Actualmente los niveles 2, 3 y 4 son muy parecidos, porque la invasion de H. rufa ha
homogeneizado la fisonomia de la sabana de la Estacion, excepto en el nivel 1, donde esta
graminea no crece, y la fisonomia es muy particular, lo que permite identificarlo

claramente, por esta razon se hizo imprescindible el uso del mapa.

En cada nivel geomorfologico se dispusieron aleatoriamente 14 lineas perpendiculares
a la pendiente (Figura 5), cada una de 32 m de longitud por 0,5 m de ancho, divididas en
unidades muéstrales (UM) contiguas de un cuarto de metro cuadrado (50x50 cm), para un
total de 64 UM seriadas, en adelante nos referiremos a las UM como segmentos. Las lineas
son simultineamente muestra y unidad de muestreo. A la escala geografica mayor (mayor
resolucion), las lineas son una muestra lineal integradas por 64 segmentos, pero a escala
mediana son unidades de muestreo, obtenidas al sumar horizontalmente la matriz y

producir un vector de frecuencias absolutas.

En cada segmento se realiz6 el censo floristico para obtener una imagen matricial
binaria de la vegetacion en cada linea. Se colectaron muestras botanicas para conformar un
herbario, las cuales fueron identificadas en el Jardin Botdnico de Caracas con la

colaboracion del Dr. Mauricio Ramia y el Lic. Rafael Ortiz.

La observacion de las presencias de las especies en‘unidades de muestreo dispuestas
linealmente, proporciona una imagen matricial de la vegetacion, en la cual cada especie
estd representada por un vector binario con una orientacion precisa y donde la posicion de

cada presencia es determinada y tomada en consideracion (Fariiias 1985).

Al registrar la presencia de las especies, el parametro estimado fue su frecuencia, el
cual es: (a) un atributo facil de medir, y (b) tiene una distribucién binomial: lo cual facilita
la aplicacion de diferentes métodos de andlisis posteriores de la vegetacion.

]
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Figura 5. Mapa de la Estacion Biolégica de Los Llanos con los cuatro niveles
geomorfologicos y la ubicacion aproximada de las lineas. En cada nivel se dispusieron
aleatoriamente14 lineas perpendiculares a la pendiente, cada una de 32 m de longitud por
0,5 m de ancho. Las lineas 28 y 30 se ubicaron al sur de la Estacion en un parche del nivel
1, no sefialado por Monasterio y Sarmiento (1968).
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En cada nivel geomorfologico se tomé una muestra de suelo de 0-15 cm de
profundidad. A estas muestras se les realizaron anlisis fisicos y quimicos rutinarios en el
Laboratorio de Suelos del Instituto de Geografia y Conservacion de Recursos Naturales,
Facultad de Ciencias Foresia]es, ULA. Las caracteristicas determinadas fueron:
Granulometrfa (arena, arcilla y limo), pH en agua, % de carbono orgénico, % de materia
organica, % de nitrégeno total, relacion C/N, fosforo, C.I.C. y bases cambiables (Ca, Mg,
Nay K).

3. ANALISIS DE LOS DATOS
3.1. Anailisis de la Diversidad

La diversidad de la comunidad se estimo a cinco niveles de dominancia jerarquica y
considerando cuatro escalas espaciales: lineas, conjunto de lineas, niveles geomorfolégicos
y estacion. El escenario de limites para la percepcion de los niveles de diversidad es
reconocido como arbitrario, teniendo primariamente un significado para la observacion
(sensu Allen y Starr 1982). La escala de linea se refiere al conjunto de diferentes especies
presentes en una la linea (16 m?). La escala del conjunto de lineas se refiere al 4rea de un
numero creciente de lineas reunidas aleatoriamente. La escala de nivel geomorfologico se
refiere a la estimacion para el nivel geomorfologico, definida por la suma de las 14 lineas

de 16 m” para cada nivel. La escala de estacion se refiere al conjunto de todas las lineas.

La diversidad en diferentes niveles de abundancia o dominancia jerdrquica para las
diferentes escalas fue calculada a través de los Numeros de Hill (Hill 1973). Maurer (1985)
utilizé estos Niimeros para analizar la dindmica de la estructura de una comunidad de aves,
mientras que Chanetton y Facelli (1991) los utilizaron para estudiar los efectos de

disturbios sobre la diversidad de una comunidad vegetal a diferentes escalas espaciales.
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Los diferentes Ntimeros de Hill, a escala de lineas se calcularon a partir del vector
de frecuencia de las especies de cada una de las lineas. La diversidad a escala del conjunto
de lineas fue calculada aumentando el numero de lineas reunidas. La matriz de especies
por unidades de muestreo para cada nivel fue utilizada para obtener 14 diferentes
superficies muestreadas, desde el tamafio uno (16 m?) hasta el tamafio 14 (224 m?), cuyas
combinaciones se realizaron al azar a partir de niimeros aleatorios. De esta manera se
obtuvieron 14 lineas de tamafio 1, 14 de tamafio 2 (32 m?) hasta 14 de tamafio 13 (208 m?),
y una de tamaiio 14 (224 mz), para cada uno de los niveles geomorfolégicos. A cada grupo
de tamafios de lineas se les calcularon los Numeros de Hill, y posteriormente se les calcul6
el promedio, la desviacion estandar y el intervalo de confianza del 95%, y con estos datos
se ajustaron modelos mediante el ﬁrograma CURVEFIT, para cada uno de los niimeros de

diversidad en los cuatro niveles geomorfologicos.

Numeros de Hill

Conociendo que las medidas de diversidad pueden estar propensas a enfatizar la riqueza
de especies -peso hacia las especies no comunes- o la dominancia -peso hacia las especies
abundantes-, Hill (1973) propuso un método para reunir las expresiones cldsicas de la
diversidad en una relacion global. Ella permite obtener cada una de las expresiones
mediante el simple juego de un pardametro que caracteriza el orden del nimero de

diversidad obtenido (Dagét 1980).

Por definicién un indice de diversidad es el inverso de la media de la abundancia
proporcional de las especies, Hill fue capaz de clasificarlos de acuerdo a su sensibilidad por
las especies raras o menos abundantes, mediante la ecuacion siguiente:

(la) — 1/1-
Na= [ ()" +(p2)"+@3)" e H @)1 = (3 p O
Donde:



N, es el nimero de diversidad de orden a

pi es la abundancia proporcional de especie i (i = 1,2,3,.....S)

Sia =0, entonces
N(] = (Zplﬂ)]““g — 2111 i == 152,3’ i S = ZI i S

La expresion anterior indica que el nimero de diversidad de orden 0 es igual a la

diversidad especifica o al nimero de especies, S.

Sia =1, entonces
N| n (Zpil)h’l-l s (Z[J I’)Hﬂ

expresion indeterminada ya que el exponente es igual a infinito, sin embargo, Hill demostré
que N, es una funcién continua de a y que tiene derivadas de todos los ordenes para a=1,
“por lo tanto:

N] =lim Na
a—p | ;
N =exp (- Zp ilnp)=expH’ |

Lo cual indica que el nimero de diversidad de orden 1 es igual al exponencial del

indice de Shannon.

Sia=2, entonces

sz(zpiz)m-z: 1/ Zpiz



La ecuacion anterior indica que el nimero de diversidad de orden dos es igual al

inverso del indice de Simpson.

Hill completa su demostracion indicando que el niimero de diversidad de orden
menos infinito es el inverso de la probabilidad de la especie menos frecuente, el cual es

similar a la tasa dimensional, J, de May (1975):

N.go= 1 f([?i-)min

Y el orden de diversidad mas infinito es el inverso de la probabilidad de la especie

mas frecuente (inverso del indice de Berger — Parker):

N-‘-OO =] 'f(pi)max

Representados graficamente, los numeros de Hill describen la siguiente trayectoria

(Dagét 1980):

N-oo N, N+

1/(p;)min

No
1/(p;)max \31\\\2

La cuesta que se observa de derecha a izquierda representa el esfuerzo que hay que
9
hacer cuando se analiza la comunidad tomando en cuenta desde las especies muy

dominantes hasta las especies raras, es decir todos los individuos.
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Interpretacion de los Nimeros de Hill

Las medidas de diversidad de la familia Hill constituyen un enfoque practico de los
diferentes aspectos de la distribucion de la abundancia de las especies, porque permiten
enfatizar el grado de dominancia o la contribucién de las especies raras, debido a que los
nameros de diversidad son una medida figurativa de como estan presentes las especies en la
comunidad, dependiendo de la profundidad con que se analice. Si se examina
superficialmente (por ejemplo usando N+o0) estamos observando solamente las especies
mas abundantes o frecuentes, si se examina un poco mas profundo (por ejemplo usando Ny)
podremos observar todas las especies presentes. Por lo tanto, los niimeros de diversidad Na
tienen una interpretacién natural intuitiva, mas accesible que los indices de diversidad

tradicionales.

Dagét (1980) expone una interpretacion de los niimeros de diversidad de Ila

siguiente forma: >

N-+oo: depende de la importancia numérica de la especic mas comin y se interpreta como
la cantidad de energia necesaria para distinguir solamente la especie muy dominante,
mientras mas fuerte sea la dominancia mas débil sera el valor de N+oo0. es decir mas facil

sera percibir la especie muy dominante. i

N2: representa el esfuerzo necesario para percibir las especies muy dominantes y las

dominantes.

N1: se interpreta como el esfuerzo necesario para percibir las especies muy dominantes, las

dominantes y las medianamente dominantes.

NO: representa el esfuerzo para percibir todas las especies.
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N-00: corresponde a la identificacién de todos los individuos o todas las presencias de las

especies de la comunidad.

Las consecuencias mas importantes del modelo desarrollado por Hill son las

siguientes:

a) Relaciona las medidas de diversidad méds importantes: la riqueza de especies
(NO), el indice de Shannon-Wiener o la incertidumbre promedio por individuo (N1) y el
indice de Simpson o indice de dominancia (N2). Estas tres medidas deben ser suficientes

para responder cualquier pregunta acerca de la diversidad de una muestra.

: : 2 ; - p iy .
b) El hecho de medir la diversidad en niimero de especies le da una dimensién més
aparente 0 mas intuitiva. La curva de diversidad construida usando NO (S, el nimero de

especies) es equivalente a la curva area-especie convencional.

3.2. Ordenamiento: Analisis de Correspondencia Linealizado (ACL).

El ACL es una técnica de ordenamiento basada en el Andlisis de Correspondencias,
que se introdujo en ecologia como una solucion potenc_fial al problema de la distorsion
curvilinea de los ordenamientos lineales que resulta cuando se analizan gradientes largos de
vegetacion. En el ACL, la nube de puntos arqueada se corta en segmentos y después de
estandarizar cada segmento a media cero y varianza uno, se linealiza y se alinea con los
otros segmentos, lo que produce un estiramiento de la nube de puntos siguiendo la

direccion del gradiente mas importante (Farifias 1996).

La interpretacion de la hip6tesis grifica resultante se basa en la idea de vecindad,

cuando dos especies estdan cercanas aparecen en las mismas lineas, cuando dos lineas
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aparecen juntas comparten especies y cuando lineas y especies aparecen juntas significa

que esas lineas contienen esas especies.

3.3. Comportamiento de las especies con respecto a los niveles geomorfolégicos:

Método de los Perfiles Ecologicos.

Este tipo de analisis aborda la reparticion de las especies en los diversos niveles

geomorfolégicos, a partir de la frecuencia de las especies en cada nivel.

Segun este método se considera que un factor descriptor del ambiente puede existir en
la naturaleza bajo un niimero limitado de estados, y que algunas especies son m4s o menos
sensibles a uno o varios de esos estados, por lo que esas especies pueden considerarse como

indicadoras de esos estados del factor y viceversa (Farifias 1996).

Los perfiles ecologicos se basan en tablas de contingencia, lo que permite calcular si
una especie es mas o menos frecuente de lo esperado con respczto a los estados que pueda
tomar la variable ambiental. En el presente trabajo la variable es la geomorfologia con
cuatro estados: nivel 1, nivel 2, nivel 3 y nivel 4. Si una especie es indiferente al nivel
geomorfolégico, su frecuencia relativa serd la misma en todos los niveles
geomorfolégicos, por el contrario si una especie es sensible a alguno de esos niveles, su
frecuencia relativa observada para ese nivel, serd estadisticamente diferente a la frecuencia
relativa esperada. Las especies que presentan el mismo tipo de respuesta ante un factor
ambiental se considera que pertenecen al mismo grupo ecolégico, dado que tendrian los

mismos requerimientos con respecto al factor analizado.
Supongamos que tenemos tres tipos de suelo S1, S2 y S3 y un Numero Total de Censos

NTC, de estos en NC1 censos el suelo se encuentra en el estado 1 (E1), en NC2 en el estado

2 (E2) y en NC3 censos el estado 3 (E3):
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NTC = NC1 + NC2 + NC3

PERFILES ESTADOS DEL SUELO
El E2 E3

Perfil de censos NCI NC2 NG NIC

Perfil de Frecuencias Absolutas FA1 FA2 FA3 FAT

Perfil de Frecuencias Relativas FR1 FR2 FR3 FERE

Perfil de Frecuencias Corregidas  FC1 FC2 FC3

NTC = nimero total de censos

FAT = frecuencia absoluta total

FRE = frecuencia relativa esperada

FC = frecuencia corregida

FR =FA /NC FRE = FAT /NTC

FEC=FR /FRE

Bajo la hipotesis nula de que una especie es indiferente al tipo de suelo, su FR serd la

misma en los lugares donde se encuentren los tres tipos de suelo, ya que la presencia de la

especie es indiferente a este factor. Si la especie es indiferente a los estados del suelo

entonces la FR en cada estado, serd igual a la FRE, y la FC sera aproximadamente igual a 1.

Si la especie es sensible a por lo menos un estado del suelo su FC en ese estado serd

estadisticamente diferente a uno. La diferencia entre las frecuencias se somete a prueba

usando la prueba de G, que se distribuye como x*, con un nimero de grados de libertad

igual al nimero de estados menos uno (Sokal y Rolf 1981).

A

Representado en forma de tablas de contingencia se ticne:

Estados Sl S2 S3
Presencias p(n P(z} P(3] PT
Ausencias Ay Apy Ap AT
Num. Censos NC“) NC(Q) NC(]) NTC

PT: Presencias totales
AT: Ausencias totales
NTC: nimero total de censos
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La informacién contenida en la tabla se calcula a través de la prueba de G. El valor de
G es el doble de la cantidad de informacién contenida en Ja tabla de contingencia, la cual

Farifias (1996) denominé Informacion Reciproca Especie-Factor.

La manera practica de calcular la ‘informacion reciproca especie-factor, es (Farifias

1996):

NE NE NE
G=2[()_ P()InP(i) + D _AG0) In A() + NTC In NTC) - (D NC(i) In NC(i) + PT In PT + AT In AT)]
[=l

=l =1

Donde:

P(i) = nimero de presencias en el estado i
A(i) = ntimero de ausencias en el estado i
NTC = niimero total de censos

NC(i) = mimero de censos en el estado i
PT = ntimero total de presencias

AT = nimero total de ausencias

NE = ntiimero de estados

Si G> e, 0,5) la especie estard significativamente asociada al factor. Esta cantidad
de informacion o informacion reciproca se puede descomponer en las cantidades
correspondientes a los estados del factor (tipo de suclo, en ¢l ejemplo). El calculo de la

informacién especie-estado del factor se realiza mediante la siguiente ecuacion:

2 ; 2
G=2[(2, M5 E)In G, ED) + £, E)In £(.,. )~ (> fGi, ) In . .ED) + £(. B In £(., ;)]

J=1 = J=1

Si G < ¢, 0,05), la frecuencia corregida no es estadisticamente diferente de 1 (valor
esperado bajo la hipétesis nula de independencia), la respuesta se sefiala con un cero para
indicar independencia, especie indiferente al estado del factor. Si G > Y 0,05y, 1a FC es

estadisticamente diferente de 1; si la FC > 1, entonces se le asigna signo positivo a la
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respuesta (especie més frecuente de lo esperado en el estado del factor), y sila FC <1, se le

asigna signo negativo a la respuesta (especie menos frecuente de lo esperado en el estado

del factor).

En el presente estudio, se calcularon los perfiles ecologicos de las 81 especies mas

frecuentes, para estimar cuales de ellas estaban asociadas a los niveles geomorfolégicos.

3.4. Analisis de la estructura fractal del estrato herbaceo.

Hemos crecido en una cultura estrictamente euclidiana, donde nos han ensefiado que
hay puntos sin dimension, lineas de una dimension, planos de dos dimensiones, y asi por el
estilo. Mandelbrot (1983) introdujo el concepto de fractaleé para referirse a aquellos
fenébmenos con dimension fraccional. Técnicamente, un fractal es un objeto geométrico
cuya dimensién de Haussdorff-Besicovitch (dimensiéon fractal, D) excede la dimensién
topolégica o euclidiana. Un ejemplo muy simple para ilustrar el concepto de fractal es
considerar una curva en un plano. Una linea recta en un plano tiene una dimension de 1,0,
al igual que una parabola. Una explicacion de por qué la dimension de la pardbola es 1,0,
es que al cortar la curva en secciones muy pequefias, ellas pueden ser tratadas como si
fuesen lineas rectas. Pero, si’ tenemos curvas mas complejas que tienen estructuras
espaciales a todas las escalas, no hay secciones lo suficientemente pequefias para que
puedan ser tratadas como una linea recta, y la curva tien¢ una dimensién mayor que 1,0 y
menor que 2,0. Las relaciones entre fractales y patron espacial son evidentes, ya que es
conocido que la vegetacion varfa sobre un amplio rango de escalas espaciales. Segun
Palmer (1988), la vegetacion es fractal debido a que tiene detalles en todas las escalas
espaciales. A una escala geografica grande (pequefias distancias en metros), los patrones
estan definidos por el distanciamiento y las interacciones entre las plantas. A una escala
geografica menor (grandes distancias en metros), la vegetacion puede estar formada por un

mosaico de parches, y a una escala geogréfica ain menor (mayores distancias en metros),
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los patrones de la vegetacion estan influenciados por las caracteristicas geomorfolégicas,

como valles, cumbres, laderas y cuerpos de agua.

Para estudiar la geometria fractal del estrato herbiceo cada una de las lineas se
ordenaron mediante el Andlisis de Correspondencia Linealizado (ACL o DCA) 'y las
coordenadas de cada segmento en el primer eje (F1) del ACL, fueron escogidas por ser un

indice de composicion floristica 1til para la aplicacion de la geometria fractal (Palmer
1988). |

Una vez obtenido el resultado se representa graficamente la transecta con la
posicion real de las unidades de muestreo en las abscisas, y su coordenada en las ordenadas,
lo que da un grafico en forma de dientes de sierra, que ya es una primera aproximacion a la
estructura horizontal de la linea; el semivariograma y el fractograma permiten profundizar
en el estudio de la estructura de la linea, para analizar si la linea estudiada presenta o no

heterogeneidad y a qué escala espacial ésta se puede evidenciar.

<

El semivariograma caracteriza la continuidad espacial entre observaciones de una
determinada variable -la vegetacion, en este caso- , revela los aspectos estructurados y no
estructurados de la dispersion espacial y muestra las escalas espaciales a las cuales la
vegetacion puede ser considerada homogénea. Se constrg}lze disponiendo en las abscisas la
distancia entre los segmentos (h), y en las ordenadas la semivarianza de los valores del F1

del ACL a la distancia correspondiente.

La semivarianza para cada distancia y (h) se calcula mediante la siguiente ecuacién:

Nl

— 71 1 oo 1 2 &
v (h) T 21 [2(i) — z(i+h)] (Palmer 1988)

Donde:

N(h) = niimero de pares de puntos separados por la distancia h
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z (i) = valor de la coordenada en F1 del ACL en cualquier segmento de la transecta
z (ith) = valor de la coordenada de F1 en cualquier segmento de la transecta separado del

segmento i por la distancia h.

El semivariograma se construye calculando la semivarianza entre todos los puntos
separados por una distancia h, con h variando desde 1 hasta la mitad de la longitud de las
lineas, es decir, hasta 32 en el presente trabajo. Por ejemplo, para h = 1, se calcula la
semivarianza entre los segmentos 1y 2, 2 y 3, 3 y 4, 4 y 5, hasta el penultimo y el tltimo
(63 y 64, en el presente estudio). Para h = 2, se calcula la semivarianza para todos las
unidades de muestreo separados por dos segmentos, cs decir, 1 y 3; 2 y 4; 3 y 5; hasta el
antepentltimo y el ultimo -62 y 64 para el presente caso-. Para h = 32 se usan los
segmentos 1 y 33,2 y 34, 3 y 35, 31 y 63, y 32 y 64. Asi, se obtiene la semivarianza para
intervalos que van desde 1 hasta la mitad de la longitud de la Jtransecta. El gréfico de la

semivarianza en funcion del espaciamiento se conoce como semivariograma.

En un semivariograma idealizado (Figura 6), a cierta distancia L la semivarianza
alcanza un maximo, e idealmente mantiene este maximo al incrementarse la distancia, este
maximo se denomina umbral. La distancia en la cual la varianza se estabiliza se ha
denominado rango de la variable. La discontinuidad en el origen —valor superior a cero- se
denomina efecto “nugget” o efecto “pepita”, es un componente que puede ser debido al
azar, que corresponde a variaciones locales que ocurrerd a escala mas pequefias que el
intervalo de muestreo, esto incluye errores de muestreo, variabilidad espacial a escalas muy

finas, y errores en la medicion (Phillips 1985, Bellehumeur et. al.1997 )
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Figura 6. Semivariograma idealizado. Para una distancia L. la semivarianza alcanza un
maximo, e idealmente mantiene este méximo al incrementarse la distancia, este maximo se
denomina umbral. La distancia en la cual la varianza se estabiliza se ha denominado rango
de la variable. El valor superior a cero en el origen, se denomina efecto “nugget” o efecto
“pepita”, es un componente que puede deberse al azar o a variaciones locales que ocurren a
escala mds pequefias que el intervalo de muestreo, esto incluye errores de muestreo,
variabilidad espacial a escalas muy finas, y error en la medicion (Tomado de Phillips
1985).

El semivariograma en coordenadas log-log permite estimar la dimensién fractal, D,

a través del calculo de la pendiente, m, a partir de la siguiente forinula:

m=d18YA) esic  m = SoB((2h)) ~log(y ()
dlogh (log(2h) ~ log(h))

:
El denominador se simplifica a log (2). Esta formula puede ser considerada como el
cambio en la varianza de una variable dependiente al doble de la escala. La dimension

fractal para una determinada escala se obtiene mediante:

4—m
2

D=

La dimension fractal representada como una funcion de la escala, se denomina
fractograma (Palmer 1988), y permite interpretar a qué escala el sistema presenta
dependencia o independencia espacial. Si hubiera independencia espacial el

semivariograma tendria una pendiente, m, igual a cero (m = (), entonces D = 4-0/2 = 2. Si
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hubiera dependencia espacial m = 1, entonces D = 4-1/2 = 1,5. Si D es menor que 1,5 se
dice que hay dependencia espacial y por ende heterogeneidad. Si D es mayor que 1,5 se
dice que hay independencia espacial y por ende homogeneidad Si D >1,5 se dice que la

vegetacion tiene propiedades fractales.

Los valores de dimension fractal D superiores a dos se originan por la presencia de
parches nitidos (Dale 1999), y el andlisis de la estructura horizontal de la vegetacion puede
interpretarse utilizando conjuntamente el semivariograma aritmético y el fractograma. El
semivariograma sefiala el tamafio de los parches, mientras que el fractograma presenta los
valores maximos y superiores a dos a la mitad del tamafio del parche observado. En el
semivariograma Jos parches pueden identificarse por los valles, mientras que en el

fractograma los picos indican los parches (Farifias 2000).

-

La semivarianza y la dimension fractal para cada linea fueron calculadas para tres
tamafios de unidad muestral, que denominaremos ventanas de observacion: S1, ventana de
observacion de un segmento (0,25 m?); S2, ventana de observacion de 2 segmentos (0,5
m?), y S4, ventana de observacion de 4 segmentos (1 m?). Esto se realizé aumentando el
largo de la unidad de muestreo por la duplicacion de su tamafio cada vez, pero conservando
siempre los datos en presencia-ausencia. De esta manera se puede estudiar la variabilidad
de la vegetacion en cada linea a distancias crecientes entre _,ﬁnidades de muestreo del mismo
tamafio, y el reagrupamiento permite estudiarla en unidades de tamafio creciente. Los
cambios en el tamafio de las UM producen cambios en la varianza total y en los parametros
caracteristicos del semivariograma: en el efecto “pepita”, en el componente de la varianza

estructurada y en el rango (Bellechumeur 1997).
Estudiar la wvariabilidad de la vegetacion a diferentes tamafios de unidades

muestrales es de gran importancia dentro de los estudios de estructura espacial, ya que el

tamafio de las unidades de muestreo tiene un efecto critico en la percepcion de los
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fenémenos ecoldgicos, porque tienen gran influencia sobre la varianza y en la estructura de

correlacion estimada de los datos.

Con los datos anteriores se construyeron los semivariogramas y los fractogramas
correspondientes a cada linea, para obtener una aproximacion de la estructura fractal

horizontal de la vegetacion herbacea de la EBL.

Los semivariogramas tiene gran similitud con las técnicas de tamafio de bloques
para el andlisis de los patrones ecoldgicos (Palmer 1987, Dale 1999). En estos ultimos, la
varianza se representa como una funcion del drea del cuadrado (bloque) (Greig-Smith
1961). Esta tiene la ventaja que esta estrechamente relacionada con el andlisis de varianza,
y tiene la desventaja de que los bloques grandes tienen pocas réplicas, y solo pueden ser
consideradas pocas escalas espaciales, es decir, la varianza sélo puede ser calculada si el
area es una potencia dos veces mas pequeiia que el area encontrada. Esto lleva a que los
diagramas de tamafios de bloques sean muy angulares cuando los cambios en el patron en

funcion de la escala son graduales.

4

Las ventajas del semivariograma sobre los métodos de tamafios de bloques es que
ellos son ttiles para interpolaciones geoestadisticas y en ellos la varianza se representa
como una funcién continua de la escala. Los scmivariograﬁlas relacionan la variacion del
patrén con la distancia Los diagramas de tamafios de bléques relacionan la variacion del

patrén con el area (Palmer 1987).

Otro método para calcular la dimension fractal de un sistema, es el i}lanteado por
Maldelbrot para estimar la longih_ld de la linea de costa (Método Divisivo, Kenkel y Walker
1993). Para una determinada escala espacial 8, se puede estimar la longitud L(8) de la linca
de costa, como un grupo de N segmentos de lineas rectas, cada uno de longitud 8.

Peninsulas pequefias no se reconoceran a escalas gruesas, necesitaran escalas mas finas, asi
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la medida de longitud incrementa cuando § decrece. Esta relacion se puede expresar usando

una ley de potencia:
L(8) =Ks'P

Donde el exponente D (la dimension fractal) es un nimero fraccional que cuantifica
el grado de complejidad del sistema. Una caracteristica fundamental de un fractal es su
dependencia de la medida de longitud en la escala de medicién. En la practica, D se estima

al transformar a log la ecuacion de potencia:

log L(8) =log K+ (1-D) log 6 6
log N(8) = log K + (1-D) log &

y al graficar el log N(8) contra log (8). El punto de corte en el eje Y es el log de K, y la
pendiente de la linea es una estimacion de D (D = 1-pendiente). Para un objeto euclidiano,

la medida de longitud es independiente de la escala de medida usada [L(8) =K, D = 1].

Si D es alta la vegetacion puede ser considerada como un fractal natural. D puede
ser escala invariante para cierto intervalo de la escala, lo cual demostraria la naturaleza
autosimilar de la vegetacion. Esta autosimilaridad se __ refiere a una autosimilaridad
estadistica, la cual implica una repeticion en relacion con’la escala de la complejidad total

pero no del patrén en si mismo.

En nuestro caso, nos preguntamos ;Cudn larga es la curva de la variabilidad del
indice de composicion floristica en cada nivel?. Para esto, consideramos a &, como el largo
de la ventana de observacion (S1, S2, S4), y L(8) la longitud de la curva de la variabilidad
del indice de composicion floristica de todas las lineas en cada ventana de observacion, esta

longitud se representd graficamente en funcion de la ventana de observacion. La dimension
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fractal de cada nivel se calculd a partir de la pendiente de la recta de regresion de este

grafico en escala log-log.

3.5. Analisis Estadisticos

Para analizar el efecto de los niveles geomorfologicos sobre la diversidad de la
comunidad y sobre la dimension fractal se aplico un ANOVA de dos vias con una prueba

de comparaciones multiples de Tukey (Zar 1999).
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2. ANALISIS DE LA VEGETACION
2.1. Composicion Floristica

En el conjunto de todas las lineas se registraron 113 especies correspondientes a 30
Familias (Apéndice 1, Figura 8), de las cuales las familias dominantes, en cuanto a nimero
de especies fueron las Poaceae (21 especies, 18.6%) y Fabaceae (20 especies, 17.7%). Las

Cyperaceae representaron sélo un 7.08% del total de las especies.

Numero de Familia:

1.Poaceae, 2.Fabaceae,
3.Cyperaceae,4.Rubiaceae,
5.Asteraceae, 6.Malvaceae,
7.Mimosaceae, 8.Caesalpiniaceae,

9. Polygalaceae, 10.Turneraceae,
11.Bignoniaceae, 12.Convolvulaceae
13.Erythroxylaceae, 14.Euphorbiaceae
15.Labiatae, 16.Myrthaceae,
17.Sterculiaceae, 18.Verbenaceae,
19.Acanthaceae, 20.Annonaceae,
21.Boraginaceae, 22.Cochlospermaceae

H H H " " " I] 23.Dilleniaceae, 24.Flacourtiaceae,
o MUHHNHNUANNNANNNNAnnnnnnnannnn 25 Gentianaceae, 26 Lythraceac,

27.Malphygiaceae, 28.Menispermaceae
1 3 5 7 9 11 13 15 17 19 21 23 25 27 29 > ’
29.Schizeaceae, 30.Scrophulariaceae

N
)]

= = N
o al o
. . .

Numero de especies

(&)
!

Familias

Figura 8. Numero de especies por Familias en las lineas de estudio. Las Familias
dominantes fueron las Poaceae y las Fabaceae. Las Cyperaceae estan en el tercer nivel de
dominancia.

En el nivel geomorfologico 1 se registraron 56 especies, de las cuales las mas
frecuentes fueron T. plumosus y A. canescens, las cuales representan un 61,81% de la
frecuencia total de las especies. Las otras especies con frecuencias importantes en esta
comunidad fueron T. vestitus (4,79%), Cassia diphylla (4,12%) y Galactia jussieana
(4,12%). El resto de las 51 especies solo representan un 25,17% de la frecuencia total de las

especies de la comunidad (Figura 9A, Apéndice 2).
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En el nivel geomorfologico 2 se registraron 77 especies, de las cuales T. plumosus y
A. canescens fueron las especies dominantes (56,99%). La especie H. rufa fue la tercera
especie mas frecuente en esta comunidad, con una proporcion de 9,11%. El resto de las 74
especies sblo representan un 33,9% de la frecuencia total de las especies en el nivel (Figura
9B, Apéndice 2).

En el nivel geomorfoldgico 3 se encontraron 64 especies, con una dominancia muy
fuerte de H. rufa (44,06%). La segunda posicion en dominancia la ejercen T. plumosus y A.
canescens, las cuales sélo representan un poco mas de la mitad de la frecuencia de H. rufa
(25,64%). Las otras 61 especies solo alcanzaron una frecuencia de 30,30%, lo cual pone en

evidencia la fuerte dominancia de H. rufa en esta comunidad (Figura 9C, Apéndice 2).

En el nivel geomorfoldgico 4 se registraron 83 especies, de las cuales las méas
frecuentes fueron H. rufa, T. vestitus ( 36,66%), seguidas por A. canescens con un 15,19%
de la frecuencia total de las especies. Las 80 especies restantes representaron un 41,27% de

la frecuencia total (Figura 9D, Apéndice 2).

El andlisis de las frecuencias absolutas de las especies de los distintos niveles
geomorfoldgicos, reveld que el estrato herbaceo de las sabanas de la EBL esta altamente
dominado por unas pocas especies de gramineas: H. rufa, T. plumosus, T. vestitus (en la
zona sur de la Estacidn) y A. canescens, con una fuerte dominancia de la primera en los
sitios donde no aflora la coraza lateritica. La diversidad en todos los niveles es mantenida
por la presencia de un gran numero de especies relativamente raras. Las gramineas y las
leguminosas (Fabaceae) fueron las Familias de mayor importancia floristica en todos los

niveles, y la tercera en importancia fueron las Cyperaceae.
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Figura 9. Estructura de la composicion floristica de los cuatro niveles geomorfologicos de
la EBL. En el nivel 1 (A), se registraron 56 especies de las cuales T. plumosus y A.
canescens fueron las especies dominantes. En el nivel 2 (B) se encontraron 77 especies, de
las cuales T. plumosus y A. canescens fueron las especies dominantes. En el nivel 3 (C), se
encontraron 64 especies, siendo H. rufa la especie dominante. En el nivel 4 (D), se
registraron 83 especies, de las cuales H, rufa, T. vestitus y A. canescens fueron las especies
dominantes.

2.2. Andlisis de la diversidad a escala de linea (16 m?)

En la Figura 10 se muestran el promedio, la desviacion estandar y el error estandar
de los diferentes 6rdenes de diversidad de Hill para el estrato herbaceo de los 4 niveles

geomorfoldgicos.



N+co: nimero de especies muy frecuentes

El promedio de especies muy frecuentes para los diferentes niveles a escala de linea
(16 m?) vari6 entre 2 y 3 especies (Figura 10A), correspondiendo el nimero mayor al nivel
4,y el menor, al nivel 3. Las diferencias en el nimero de especies muy frecuentes de estos
dos niveles es estadisticamente significativa (p < 0,05), diferencias que pudieran ser
atribuidas a la fuerte dominancia de la especie H. rufa en el nivel 3. Los niveles 1,2y 4 no
presentaron diferencias estadisticamente significativas con respecto a este orden de

diversidad.

N2: numero de especies muy frecuentes y frecuentes.

Para este orden de diversidad los niveles 1 y 2 presentaron un promedio de 4
especies muy frecuentes y frecuentes, el nivel 3 presentd un promedio de 3 especies y el
nivel 4 el promedio mas alto: 6 especies (Figura 10B). Las diferencias en cuanto a este
orden de diversidad para estos dos Ultimos niveles fue estadisticamente significativa (p <
0,05). El alto numero de estas especies en el nivel 4 podria ser atribuida a una mayor

heterogeneidad ambiental, con mejores condiciones de humedad.

N1: niamero de especies muy frecuentes, frecuentes y medianamente frecuentes.

Los promedios, desviacion estandar y error estdndar de este orden de diversidad
para todos los niveles estudiados se presentan en la Figura 11A. Al igual que para los
ordenes de diversidad anteriores los niveles 1 y 2 presentaron un nimero de especies muy
frecuentes, frecuentes y medianamente frecuentes muy similares (6-7 especies), mientras
que el nivel 3 presentd el menor nimero de estas especies (5 especies) y el nivel 4 el

namero mayor (9 especies). Este ultimo nivel presenta un numero significativamente mayor
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de las especies consideradas por este nimero de Hill con respecto a los niveles 1y 3 (p <
0,05).

4.5
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Figura 10. Promedio, desviacién estandar y error estandar de los nimeros de Hill: N+oo (A,
especies muy frecuentes), N2 (B, especies muy frecuentes y frecuentes) para los 4 niveles
geomorfoldgicos a la escala de linea (16 m?). El promedio de especies muy frecuentes vari6
entre 2 y 3 especies para todos los niveles. Los niveles 1 y 2 tienen un promedio de 4
especies muy frecuentes y frecuentes (N2) , el nivel 3 un promedio de 3 especies, y el nivel
4 un promedio de 6 especies. El nivel 4 tiene un promedio de especies muy frecuentes
(N+00) y muy frecuentes y frecuentes (N2) significativamente mayor (p < 0,05) que el nivel
3.
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Figura 11. Promedio, desviacion estandar y error estandar de los nimeros de Hill: N1 (A,
especies muy frecuentes, frecuentes y medianamente frecuentes) y NO (B, ndmero de
especies) para los 4 niveles geomorfoldgicos a escala de linea (16 m?). Para el orden de
diversidad N1, los niveles 1 y 2 presentaron un promedio de 6 y 7 especies,
respectivamente, el nivel 3, tuvo un promedio de 5 especies y el nivel 4, tuvo un promedio
de 9 especies. EI nimero de especies muy frecuentes, frecuentes y medianamente
frecuentes del nivel 4 fue significativamente mayor que el del nivel 3 (p < 0,05). El
numero de especies (NO) de los niveles 1y 3 fue significativamente menor que el del nivel
4,
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NO: Numero total de especies

En la en la Figura 11B se presentan los promedios, desviacidon estandar y error
estandar del nimero de especies para los cuatro niveles. A los 16 m?, los niveles 1 y 3
presentaron un promedio de especies totales muy similares (14-15 especies), el nivel 2 tuvo
un promedio de 18 especies y el nivel 4, 20 especies. Los niveles 1 y 3 presentaron un
menor numero de especies, tal vez por razones muy distintas, en el primero por el efecto del
afloramiento de concreciones ferruginosas y de la pobreza en nutrientes, y en el segundo
por la alta dominancia de la especie invasora H. rufa, la cual por su alta capacidad
competitiva es capaz desplazar a las especies nativas (Baruch et. al 1985, Bilbao 1995). El

promedio de especies en estos niveles fue significativamente menor al del nivel 4.

N-co: NUmero de presencias observadas en el muestreo.

Los promedios, desviacion estandar y error estandar de este orden de diversidad
para los 4 niveles se muestran en la en la Figura 12. El patrén observado para este nimero
de Hill es muy similar al de los otros oOrdenes, es decir, el promedio de presencias
observadas son similares en los niveles 1 y 2, en el nivel 3 el nimero de presencias
observadas fue la mas baja, y el nivel 4 presenté un namero significativamente mayor de

presencias que los niveles 1y 3 (p < 0,05).
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Figura 12. Promedio, desviacion estandar y error estandar del namero de Hill N-oo (nimero
de presencias observadas) para los 4 niveles geomorfolégicos a la escala de linea (16 m?).
El nimero de presencias observadas en los niveles 1y 3 fue significativamente menor (p <
0,05) al del nivel 4.

En resumen, a la escala de linea se pudo observar un patrén constante en todos los
ordenes de diversidad, es decir, el nivel 4 con una mayor riqueza de especies en el estrato
herbaceo, presentd los valores mas altos en todos los d6rdenes de diversidad de Hill
considerados, los cuales fueron significativamente mayores a los del nivel 3, este nivel
presentd la diversidad mas baja a esta escala. Los niveles 1 y 2 presentaron 6rdenes de
diversidad intermedios. En general, a la escala de linea, los 4 niveles estudiados no
mostraron diferencias muy marcadas en cuanto a la diversidad medida por los diversos
ordenes de abundancia jerarquica de las especies, excepto los niveles 3 y 4. La alta
capacidad competitiva de la especie dominante en el nivel 3, H. rufa, podria estar
determinando el patron de diversidad observado en el mismo. La mayor presencia de
arboles en las sabanas de los niveles 2 y 4 podrian estar creando mayores condiciones de

humedad, lo cual aminora la severidad de la sequia, repercutiendo en una mayor diversidad.
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2.3. Andlisis de la diversidad a escala de conjunto de lineas

N+c0: nimero de especies muy frecuentes

En la Figura 13 se presentan los modelos ajustados del nimero de diversidad N+oo
en funcion de las escalas de muestreo para los niveles geomorfoldgicos 1, 2 y 4. En cada
caso el modelo tedrico ajustado fue diferente para cada nivel; en el nivel 1, el modelo que
se ajusto fue una hipérbola reciproca; en el nivel 2, el modelo de Hoerl, y en el nivel 4, un
modelo logaritmico. En el nivel 3 no se ajusté ningin modelo. EI nUmero de especies muy
frecuentes para los niveles 1, 2 se mantuvo mas o menos constante a todas las escalas, con
una oscilacion entre 2 y 3 especies (T. plumosus, A. canescens y H. rufa). En el nivel 3 este
orden de diversidad tuvo fuertes variaciones de una escala a otra sin una tendencia definida,
con una variacion igual a la de los niveles anteriores. En el nivel 4, este orden de
diversidad resulté ligeramente mayor a todas las escalas estudiadas, con una variacion entre
3y 5 especies (T. vestitus, A. canescens, H. rufa, Scleria micrococca y Desmodium
barbatum).

En todos los niveles, a los 16 m? el nimero de especies muy frecuentes 0 muy
dominantes fue superior a 2, lo que pareceria indicar que habria que comenzar con un area
de muestreo menor. Para los niveles 1 y 2 se alcanza un nivel de saturacion a partir de los
32 m?, lo que indica que el esfuerzo de muestreo que hay que realizar para observar las
especies mas frecuentes de la comunidad es suficiente con esta area. Para el nivel 4, la
superficie explorada no parece ser suficiente para observar las especies mas frecuentes de la

comunidad.
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N+00 para los 4 niveles geomorfologicos
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Figura 13. Orden de diversidad, N+ (especies muy frecuentes) en funcién de la escala
espacial para los cuatro niveles geomorfoldgicos. En los niveles 1 y 2, hay entre 2 y 3
especies muy frecuentes, y en nivel 4, entre 3 y 5 especies. En el nivel 3 no se ajusto
ninguna curva de saturacion.

N2: numero de especies muy frecuentes y frecuentes.

En la figura 14 se muestran los modelos ajustados para N2 en los cuatro niveles
geomorfoldgicos. En todos los casos el modelo tedrico ajustado fue una hipérbola
reciproca. Los niveles 1, 2 y 3 presentaron un comportamiento similar y alcanzaron la
saturacion a partir de los 48 m?, esto indica que esta area es la adecuada para estudiarlos a
esta escala de dominancia jerarquica. Los niveles 1, 2 y 3 presentaron entre 3 y 6 especies
muy frecuentes y frecuentes, correspondiendo los valores mas bajos al nivel 3. En todas las
escalas espaciales consideradas el nivel 4 mostré el mayor nimero de especies para este
orden de dominancia (6-10 especies), sin llegar a alcanzar la saturacion con el area

muestreada, pero aproximandose a ésta, lo que sefiala que habria que aumentar muy poco el
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numero de lineas para observar todas las especies muy frecuentes y frecuentes de este

nivel.
N2 para los 4 niveles geomorfologicos
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Figura 14. Orden de diversidad N2, en funcién de la escala espacial para los cuatro niveles
geomorfoldgicos. Los niveles 1 y 2 presentaron entre 4 y 6 especies muy frecuentes y
frecuentes, el nivel 3 entre 3y 4, y el nivel 4, entre 6 y 10.

N1: nimero de especies muy frecuentes, frecuentes y medianamente frecuentes.

En la Figura 15 se representan las curvas y los modelos ajustados al orden de
diversidad N1 para los cuatro niveles geomorfoldgicos. Para los niveles 1y 4 el modelo es
una curva Log normal, y para los niveles 2 y 3, el modelo ajustado es una curva hipérbola
reciproca. Al igual que para el parametro anterior, los niveles 1 y 3 presentaron un nimero
de especies muy frecuente, frecuentes y medianamente frecuentes muy similares en todas
las escalas espaciales, desde 5 especies (16 m?) hasta 10 especies (224 m?). El nivel 4
presentd un mayor numero de especies muy frecuentes, frecuentes y medianamente

frecuentes a todas las escalas consideradas (9-20 especies), sin llegar a alcanzar la
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saturacion, pero aproximandose a ésta, lo que indica que es necesario un ligero incremento
del nimero de lineas si se quieren observar todas las especies consideradas por este orden
de diversidad para este nivel. En el nivel 2, N1 vari6 desde 6 especies (16 m?) hasta 14

especies (224 mP).
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Figura 15. Orden de diversidad N1 en funcidn de la escala espacial para los cuatro niveles
geomorfoldgicos. Los niveles 1 y 3 presentaron entre 5 y 10 especies muy frecuentes,
frecuentes y medianamente frecuentes; el nivel 2, entre 6 y 14 especies; y el nivel 4, entre
10 y 20 especies.

NO: Numero total de especies

En la Figura 16 se representan las curvas de los modelos tedricos ajustados a la
curva acumulada del orden de diversidad NO. EI modelo de curvas de saturacion para todos
los niveles fue un modelo Log normal, lo que indica que el comportamiento del nimero

total de especies para todos los niveles es muy similar. Ninguna de las curvas alcanzd un
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nivel de saturacion, lo que surgiere que para observar todas las especies habria que
incrementar el ndmero de lineas. A los 16 m? todos los niveles presentaron un ndmero
similar de especies, siendo menor para los niveles 3 (14 especies) y 1 (15 especies), y
mayor en los niveles 2y 4 (17 y 20 especies, respectivamente). El nivel 4 presentd el mayor
naumero de especies a todas las escalas, aunque la diferencia con respecto a los otros niveles

fue menor. El nivel 1 fue el de menor nlimero de especies a partir de los 48 m?.
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Figura 16. Orden de diversidad NO en funcion de la escala espacial para los cuatro niveles
geomorfolégicos. El nivel 1 presentd entre 15 (16 m?) y 56 (224 m?) especies; el nivel 2
entre 17 (16 m?) y 77 especies (224 m?) el nivel 3 entre 14 (16 m?) y 64 (224 m?); y el
nivel 4 entre 20 (16 m?) y 81 especies (224 m?).

N-co: NUmero de presencias observadas en la muestra.
Para los cuatro niveles geomorfoldgicos el modelo que se ajustd a los datos fue un

modelo lineal (Figura 17). En todos los niveles el nimero de presencias observadas tiene

una dependencia lineal con la escala de muestreo, sin llegar a alcanzar una saturacion, lo
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cual es razonable, ya que al incrementar el muestreo, siempre aumentard el nidmero de
presencias observadas. A los 16 m? N-o fue muy similar para los cuatro niveles
geomorfoldgicos, pero a medida que el area se incremento, el nivel 1 y el nivel 4,
presentaron un mayor numero de presencias. A pesar que el nivel 1 presentd el menor
numero de especies, estas tienen frecuencia alta. El nivel 3, con 64 especies, presento la
menor cantidad de presencias observadas, situacion que puede ser debida a la dominancia

de H. rufa en el nivel.
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Figura 17. Orden de diversidad N-co (nimero de presencias observadas) en funcion de la
escala espacial para los cuatro niveles geomorfoldgicos. EI ndmero de presencias
observadas en el muestreo aumenta linealmente al incrementar la escala de muestreo. El
nivel 4 present6 el mayor nimero de presencias y el nivel 3, presentd el menor nimero, lo
que podria deberse a la alta frecuencia de la especie H. rufa en este nivel.

En general, el nivel 4 presenté mayor variabilidad espacial en todos los 6rdenes de
diversidad considerados, ya que los Numeros de Hill se incrementaron constantemente al
aumentar el area de muestreo. Para altos niveles de resolucion (mayor detalle) los érdenes

de diversidad en los cuatro niveles fueron muy similares.
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2.4. Andlisis de la diversidad a escala de nivel geomorfoldgico

En la Tabla 2 se muestran los valores de los Numeros de Hill para la suma de las 14

lineas de los 4 niveles geomorfoldgicos.

N+co: nUmero de especies muy frecuentes

A escala de nivel geomorfoldgico, el nimero de especies muy frecuentes fue menor
para los niveles 1y 3, y mayor para los niveles 2 y 4. Estos resultados son similares a los

encontrados a escala de lineas.

N2: namero de especies muy frecuentes y frecuentes.

Para este orden de diversidad los niveles 1 y 2 presentaron el mismo nimero de
especies muy frecuentes y frecuentes (6 especies), el nivel 3, el nimero mas bajo, y el nivel
4, presento el nimero mas alto de estas especies. Los valores de este nimero de Hill, para

todos los niveles a esta escala son mas altos que los observados a escala de lineas.

N1: nimero de especies muy frecuentes, frecuentes y medianamente frecuentes.

Los niveles 1 y 3 presentaron 10 especies muy frecuentes, frecuentes y
medianamente frecuentes, el nivel 2, 13 especies, mientras que el nivel 4, presentd el
namero mas alto, 20 especies. Al igual que en el nimero de diversidad anterior, los valores

para este numero de Hill son més altos que los obtenidos a escala de lineas.
NO: Numero total de especies
Este orden de diversidad a esta escala es igual al nimero total de especies

encontradas en los niveles geomorfolégicos, es decir, 56 especies en el nivel 1, 76 especies

en el nivel 2, 64 especies en el nivel 3, y 83 especies en el nivel 4.



N-co: NUmero de presencias observadas en la muestra.

El nimero de presencias observados en los niveles 1, 2 y 4 es muy similar,
correspondiendo el valor mas alto al nivel 4. El nivel 3 presentd el nUmero mas bajo de

presencias observadas.

En general, se puede indicar que la diversidad estimada mediante los NUmeros de
Hill para los diferentes niveles geomorfoldgicos dependio de la escala analizada, pero el
patron fue el mismo, es decir, el nivel 4 presentd los valores mas altos para todos los
ordenes de diversidad, mientras que los niveles 1y 3 presentaron los valores mas bajos.

Tabla 2. Diversidad del estrato herbaceo a escala de nivel, estimada usando los NUmeros de
Hill.

Niveles Geomorfoldgicos

Numeros de Hill 1 2 3 4
N+o0 2,8 4,2 2,4 54
N2 6,0 5,7 4.4 10,2
N1 10,0 12,9 10,0 19,8
NO 56,0 76,0 64,0 83,0
N-o0 2247,8 2268,4 1584,7 2666,3

2.5. Andlisis de la diversidad a escala de la Estacién

En la Tabla 3 se muestran los valores de los diferentes nimeros de Hill para la EBL,
en ella puede observarse que en la estacion se encuentran entre 4 y 5 especies muy
frecuentes (N+o0), estas especies son H. rufa, T. plumosus, A. canescens y T. vestitus ; entre
8y 9 especies muy frecuentes y frecuentes (N2), este grupo podrian integrarlo las especies
anteriores mas Scleria micrococca, Aeschinomene histrix, Desmodiumm barbatum,
Phylanthus orbiculathus, y Sida linifolia; entre 18 y 19 especies muy frecuentes, frecuentes

y medianamente frecuentes (N1), este orden de diversidad podrian formarlo las especies de
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N+oo, las de N2, mas las especies Bulbostylis capillaris; Cassia diphylla, Galactia
jussieana, Bulbostylis tenuifolia, Borreria aristeguietaeana, Evolvulus sp, Bulbostylis
conifera, Aristida pittieri y Cordia curassavica; 113 especies (NO); y 8717 presencias
observadas (N-o0). De las 113 especies registradas, 94 especies (83,19%), podrian
considerarse especies raras, ya que sélo 19 especies (16,81%) se encuentran en los érdenes
de diversidad N+oo, N2y N1.

Tabla 3. Diversidad del estrato herbaceo de la Estacion Biol6gica de Los Llanos, estimada
usando los NUmeros de Hill.

NUmeros de Hill Valores
N+oo 4,58
N2 8,60
N1 18,84
NO 113,00
N-co 8717,00
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2.5. Anadlisis de Clasificacion de dos Vias por Especies Indicadoras, TWINSPAN

El analisis mediante el método de especies indicadoras produjo dos grupos
heterogéneos de lineas: 23 en la rama negativa (A-) y 33 en la rama positiva (A+) (Figura
18). Esta primera division se caracteriza por la ausencia de Andropogon hirtiflorus
(Andhif) en la rama negativa y por la frecuencia diferencial de las especies Hyparrhenia
rufa (Hypruf) 23/33 en la rama negativa contra 7/33 en la rama positiva; Cordia
curassavica (Corcur) 15/23 en la rama negativa contra 1/33 en la rama positiva; Curatella
americana (Curame) 13/23 en la rama negativa contra 6/33 en la rama positiva; Cassia
diphyla (Casdip) 5/23 en la rama negativa contra 15/33 en la rama positiva; Bulbostylis
capillaris (Bulcap) 1/23 en la rama negativa contra 19/33 en la rama positiva; y Amasonia
campestris (Amacan) 4/23 en la rama negativa contra 16/33 en la rama positiva. La especie
A. hirtiflorus seria indicadora de la division y de la rama positiva, mientras que las especies
H. rufa, C. curassavica y C. americana serian preferenciales de la rama negativa y C.
diphyla, B. Capillaris y A. campestris, serian preferenciales de la rama positiva. En la rama
negativa, se ubican principalmente las lineas de los niveles 3 y 4 (10 lineas del nivel 3, 10
lineas del nivel 4, 3 lineas del nivel 2, y ninguna linea del nivel 1), y en la rama positiva, se
ubican principalmente las lineas de los niveles 1y 2 (14 lineas del nivel 1, 11 del nivel 2, 4

lineas del nivel 3, y 4 lineas del nivel 4).

La rama negativa (A-) se subdivide en dos subgrupos: 6 en la rama negativa (B-) y
17 en la rama positiva (B+). Las especies Axonopus canescens (Axocan), Corcur y
Evolvulus sp (Evolvu) serian preferenciales en la rama positiva, esta rama esta integrada
por 5 lineas del nivel 3 y una linea del nivel 2. El grupo de 17 lineas de la rama B+ se
subdivide en dos subgrupos: 5 en la rama negativa (D-) y 12 en la rama positiva (D+). Las
especies Sida linifolia (Sidlin), Aeschinomenes histrix (Aeshis) y Desmodium barbatum
(Desbar) y Evolvulus sp. serian preferenciales de la rama positiva. En esta rama se ubican la

mayoria de las lineas del nivel 4.
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La rama A+ se subdivide en dos subgrupos de lineas: 18 en la rama negativa (C-) y
15 en la rama positiva (C+). La especie C. americana es indicadora de la rama C- y las
especies, S. linifolia, Aristida pittieri (Aripit) y Trachypogon vestitus (Traves) serian
preferenciales de la misma rama. La rama C- se subdivide en dos subgrupos: 7 en la rama
negativa (E-) y 11 en la rama positiva (E+), la especie B. crassifolia seria indicadora de la
rama negativa, mientras que T. vestitus, y A. hirtiflorus serian preferenciales de la rama
positiva. Estos subgrupos presentan una gran heterogeneidad en cuanto a las lineas que lo
integran. La rama C+ se subdivide en dos subgrupos: 8 en la rama negativa (F-) y 7 en la
rama positiva (F+). La especie Bulbostylis capillaris seria indicadora de la rama negativa,
mientras que las especies A. hirtiflorus y D. barbatum serian indicadoras de la rama
positiva. En estos subgrupos donde hay ausencia de elementos lefiosos se ubican la mayoria

de las lineas del nivel 1.

El Cuadro 1, muestra la estructura diagonal de la matriz de datos al rearreglarla de
acuerdo al resultado del TWINSPAN. La primera division se indica con la linea de signos
negativos y positivos (rama negativa a la izquierda y positiva a la derecha, separadas por el
espacio del centro del cuadro), situados debajo del nimero de cada linea; la segunda
division se indica debajo de la anterior. Se observa que las primeras 22 especies estan
ausentes o son menos frecuentes en la rama positiva, y las restantes estan ausentes o son
menos frecuentes en la rama negativa. Los nombres abreviados de las especies indicadoras
han sido resaltados en italica, al igual que las presencias indicadoras de la primera division.
Las presencias indicadoras de las subdivisiones han sido subrayadas, lo cual permite
visualizar las divisiones y subdivisiones, y da una aproximacién de la composicién de cada

rama.
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Figura 18. Clasificacion de las 56 lineas floristicas de acuerdo a las especies indicadoras. La
primera division produjo dos grupos de lineas heterogéneos, caracterizada por la ausencia de Andhif
en la rama negativa, y mayor frecuencia de las especies Hypruf, Corcur y Curame. En ésta se rama
se ubican preferentemente las lineas de los niveles 3 y 4. La rama positiva, presenta una mayor
frecuencia de las especies Bulcap, Casdip y Amacam, en esta se ubican principalmente las lineas de
los niveles 1y 2. Notacion: 212 = linea 12 del nivel 2; 31 = linea 1 del nivel 3.
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Cuadro 1. Estructura de la matriz de datos de acuerdo al resultado del Twispan. Se resaltan
las especies indicadora

Nivel
Lineas

Primera div.
Segunda div.
55 Andsem
52 Borlat
54 Phaseo
53 Mimten
10 Corcur
21 Phalin
13 Casfle
11 Sidrom
47 Curame
46 Lanmor
42 Mimtom
12 Indles
51 Dioter
50 Godmac
01 Hypruf
20 Cassyl
17 Bulten
05 Cocvit
48 Evolvu
38 Sclmic
14 Desbar
02 Sidlin
45 Mimdeb
41 Traves
49 Mimcam
40 Borcap
37 Styham
44 Borjag
33 Aesbra
28 Andbre
18 Axocan
16 Traplu
06 Aeshis
22 Zorret
19 Bowvir
07 Byrcra
04 Evoser
39 Cupmic
36 Aripit
24 Calmuc
32 Amacam
31 Cligui
30 Galjus
25 Casdip
27 Schsan
09 Borari
03 Phylan
35 Bulcap
29 Andhif
34 Casrot
26 Bulcon
15 Peccar
08 Sebcor
23 Polygl
43 Malfas
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2.6. Anélisis de Ordenamiento: Analisis de Correspondencia Linealizado (ACL).

En la Figura 19 se presenta el plano de ordenamiento de las 56 lineas de los cuatro
niveles geomorfoldgicos de la EBL de acuerdo a sus coordenadas en los ejes 1y 2 del
ACL. Las lineas se disponen en el plano de ordenamiento en dos grupos heterogéneos, con
una discontinuidad bien definida, dichos grupos se corresponden con el agrupamiento de la
primera divisién del TWINSPAN. En la region central-izquierda del plano se ubican
principalmente las lineas correspondientes a los niveles 1 y 2, mientras que en la region
derecha del plano se localizan preferentemente, las lineas de los niveles 3 y 4. Las lineas
del nivel 3 se disponen en la parte superior del plano de ordenamiento y las del nivel 4, en

la parte inferior del plano.

En la Figura 20 se presenta el plano de ordenamiento de las 55 especies méas
frecuentes en todas las lineas, en los ejes 1y 2 del ACL (las abreviaciones de las especies
se especifican en el Apéndice 1). El lugar donde se encuentra la especie en el plano
constituye su 6ptimo, con una disminucion de su importancia a medida que aumenta la
distancia desde el punto de su localizaciéon. Hay una aglomeracion de especies en la regién
superior-derecha del plano de ordenamiento. Las especies méas distanciadas de este grupo

parecen tener sus dptimos fuera del plano de ordenamiento.

Las especies T. plumosus (Traplu) e H. rufa (Hypruf), representan los extremos del
gradiente floristico, es decir, las lineas ubicadas en el extremo izquierdo del plano,
principalmente las de los niveles 1y 2, presentarian una mayor frecuencia de T. plumosus,
y ausencia de H. rufa, mientras que las lineas del extremo derecho, principalmente las

lineas de los niveles 3 y 4, tendrian mayor frecuencia de H. rufa y ausencia de T. plumosus.
Las especies T. plumosus, Galactia jussieana (Galjus), Cassia diphilla (Casdip) y

A. canescens (Axocan), tendrian su 6ptimo en las lineas de los niveles 1y 2, disminuyendo
su frecuencia de manera radial a medida que se alejan de estas. Asi mismo, las especies
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Polygala sp (Polygl), Bulbostylis conifera (Bulcon), Schyzachyrium sangineum (Schsan),
Cassia rotundifolia (Casrot), Bulbostylis capillaris (Bulcap) y Aristida pittieri (Aripit)
tendrian mayor frecuencia en las lineas correspondientes a esos niveles. Las especies
ubicadas en la region superior derecha del plano tendrian su éptimo en las lineas del nivel
3, mientras que las especies de la regién inferior derecha del plano tendrian su 6ptimo en

las lineas del nivel 4.

En general, tanto en el método de clasificacion empleado, como en el de
ordenamiento, los cuatro niveles geomorfoldgicos no se separaron como cabria esperarse Si
la geomorfologia fuera el caracter determinante. Se obtuvieron dos grupos heterogéneos de
lineas, uno principalmente formado por las lineas de los niveles 1 y 2; y el otro,
principalmente integrado por las lineas correspondientes a los niveles 3 y 4. El caracter
ligado a la diferenciacion de estos grupos es la composicion floristica, lo que esté indicando
que las lineas de los niveles 1y 2, tienen una alta frecuencia de T. plumosus y A. canescens,

mientras que las lineas de los niveles 3y 4, tienen una alta frecuencia de H. rufa.
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Figura 19. Ordenamiento de las 56 lineas de la sabana de la EBL mediante el Anélisis de
Correspondencia Linealizado (ACL). 1 = lineas del nivel 1, 2 = lineas del nivel 2, 3 = lineas
del nivel 3, 4 = lineas del nivel 4. Las lineas se disponen en el plano de ordenamiento en
dos grupos heterogéneos bien delimitados. En la region central-izquierda se disponen
preferentemente las lineas de los niveles 1 y 2, mientras que en la region derecha se
disponen preferentemente las lineas de los niveles 3y 4.
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Figura 20. Ordenamiento de las especies mediante el Analisis de Correspondencia
Linealizado (ACL). Hay una aglomeracién de especies en el la region derecha-superior del
plano de ordenamiento. Las especies Traplu e Hypruf representan los extremos del
gradiente floristico.
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2.7. Comportamiento de las especies con respecto a los niveles geomorfoldgicos:
Perfiles Ecoldgicos.

Los perfiles ecolégicos de las especies con respecto a los niveles geomorfoldgicos,
mostraron que sélo 27 especies estdn asociadas a dichos niveles (Tabla 3), lo cual
representa un 24% del total de las especies. De acuerdo con la respuesta de las especies a
los diferentes niveles geomorfologicos éstas pueden ubicarse en cinco grupos ecoldgicos.
En el grupo 1, todas las especies son mas frecuentes de lo esperado en el nivel 1; este grupo
se divide en dos subgrupos: el subgrupo 11, en el cual todas las especies son mas frecuentes
de lo esperado en el nivel 1 e indiferentes a los otros niveles; en el subgrupo 12, las
especies son mas frecuente de lo esperado en los niveles 1y 2. T. plumosus es indiferente al
nivel 3 y menos frecuente de lo esperado en el nivel 4, mientras que A. canescens es menos
frecuente de lo esperado en el nivel 3 e indiferente al nivel 4. Las especies del grupo 2,
estan ausentes de las lineas censadas en el nivel 1 e indiferentes al resto de los niveles. En
el grupo 3, las especies son menos frecuente de lo esperado en el nivel 3 e indiferentes al
resto de los niveles. Las especies del grupo 4, son mas frecuentes de lo esperado en el nivel
4 e indiferentes al resto de los niveles (subgrupo 41); T. vestitus, es menos frecuente de lo
esperado en el nivel 3 (subgrupo 42). Las especies del grupo 5 también son mas frecuentes
de lo esperado en el nivel 4, pero simultaneamente son menos frecuente de lo esperado en
el nivel 1, especial mencion merece H. rufa, que esta ausente del nivel 1, pero es mas
frecuente de lo esperado en los niveles 3 y 4. Tres especies no constituyen grupos
ecologicos: Cassia rotundifolia y Mimosa camporum son indiferentes a los niveles 1, 3y 4;
sin embargo, la primera es menos frecuente de lo esperado en el nivel 2, mientras que la
segunda, es mas frecuente de lo esperado en el mismo nivel. Godmania macrocarpa €s
menos frecuente de lo esperado y estd ausente de las lineas censadas en los niveles 1y 2,

mas frecuente de lo esperado en el nivel 3, e indiferente al nivel 4.
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Las especies del grupo ecoldgico 1 serian indicadoras del nivel 1, mientras que las

especies de los grupos 4 y 5 serian indicadoras del nivel 4, ya que dichas especies tienen

asociacion positiva con esos niveles y su frecuencia fue mayor en los mismos.

Tabla 4. Perfiles Ecoldgicos para las especies que aportan mayor informacion sobre los

cuatro niveles geomorfoldgicos de la Estacion Bioldgica de Los Llanos.

Especie

Grupo

Nivel 1

Nivel 2

Nivel 3

Nivel 4

Bulbostylis conifera
Cassia diphylla
Cyperus amabilis
Tephrosia tenella

Trachypogon plumosus
AX0onopus canescens

11

+ + + +

[oNoNolNe)

[oNoNoNe)

[oNoNoNe)

12

+ +

o

Diodia teres
Phaseolus sp.

o o

o o

o o

Andropogon hirtiflorus
Bulbostylis capillaris
Galactia jussieana

[eNoNe]

[eNoNe]

[eNoNe]

Andropogon semiberbis
Annona jahnni

Borreria latifolia
Desmodium barbatum
Evolvulus sp
Leptocoryphium lanatum
Lygodium venustum
Scleria micrococca

Trachypogon vestitus

41

[cNeoNoNoNolNoNolNo)

[cNeoNoNoNolNoNolNo)

[cNeoNoNoNolNoNolNo]

+ + + + + + + +

42

Curatella americana
Cordia curassavica
Sida linifolia

Hyparrhenia rufa

51

OO o|o

[oNeNe) B

+ + + |+

52

o

Godmania macrocarpa

Mimosa camporum

*| %

Cassia rotundifolia

+

olo|+ |+

o|o|Oo|+

Leyenda:

+: mas frecuente de lo esperado

- - menos frecuente de lo esperado
0 : indiferente

* I ausente
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2.8. Andlisis de la estructura fractal de la vegetacién

2.8.1. Variabilidad Floristica.

En las Figuras 21, 22, 23 y 24 se representa el logaritmo de la longitud de la curva
de variabilidad floristica de las lineas en funcion del logaritmo del largo de la ventana de
observacién para los niveles 1, 2, 3 y 4, respectivamente. En ellas puede observarse que
todos los niveles presentan un patron comdn, en el cual la variabilidad floristica es
independiente de la escala de observacién (ventana), lo cual pone en evidencia la
autosimilitud de la vegetacion, es decir, la vegetacion no tiene una escala caracteristica
(Bunde y Havlin 1994). Al incrementarse la ventana de observacién la variabilidad
floristica disminuye, ya que al aumentar el &rea de la unidad de muestreo disminuye la
heterogeneidad, esto se debe a que micrositios potencialmente diferentes quedan incluidos

en la misma UM.

2.8.2. Estructura fractal del estrato herbéaceo.

En todos los semivariogramas puede observarse que los valores de la semivarianza
para la distancia 1 (0,50 m) es muy alta, lo que indica una gran variabilidad espacial a un
nivel de detalle mayor al considerado en nuestro muestreo, ella representa la proporcion
del componente azaroso de la variabilidad espacial (efecto “nugget” o efecto “pepita”). Una
gran parte de las lineas mostr6é una disminucién de la varianza debido al efecto “pepita”, al

incrementarse la ventana de observacion.

Asi mismo, en los fractogramas pueden observarse dimensiones fractales superiores
a dos, los cuales son un indicativo de la presencia de parches de vegetacion (Dale 1999,
Farifias 2000). La distribucién espacial de la vegetacion herbacea en forma de parches se

observéd en todos los niveles geomorfoldgicos, pero estos parches variaron en nimero, en
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tamano, y en la ventana de observacion en la cual se presentaron.

Variabilidad Floristica Nivel 1

4,9
4,8 |
47
4,6 |
4,5 | °

4,4

Log (Var. Flor.)

4,3
4,2

4,1 T T T T
0 0,1 0,2 0,3 0,4 0,5 0,6 0,7

Log (ventana)

Figura 21. Variabilidad Floristica del nivel 1 en funcién de la ventana de observacion (S1 =
ventana de observacion de un segmento, S2 = ventana de observacién de 2 segmentos, S4 =
ventana de observacion de 4 segmentos). La variabilidad floristica es independiente de la
ventana de observacion, lo que significa que la vegetacion es autosimilar. La dimension
fractal (D) se calculd a partir de la pendiente de la recta de regresion: D = 1- b.
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Variabilidad Floristica Nivel 2
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Figura 22. Variabilidad Floristica del nivel 2 en funcién de la ventana de observacion (S1 =
ventana de observacion de un segmento, S2 = ventana de observacion de 2 segmentos, S4 =
ventana de observacion de 4 segmentos). La variabilidad floristica es independiente de la
ventana de observacion, lo que significa que la vegetacion es autosimilar. La dimension
fractal (D) se calculé a partir de la pendiente de la recta de regresion: D = 1- b.
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Variabilidad Floristica Nivel 3
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Figura 23. Variabilidad Floristica del nivel 3 en funcién de la ventana de observacion (S1 =
ventana de observacion de un segmento, S2 = ventana de observacién de 2 segmentos, S4 =
ventana de observacion de 4 segmentos). La variabilidad floristica es independiente de la
ventana de observacion, lo que significa que la vegetacion es autosimilar. La dimension
fractal (D) se calcul6 a partir de la pendiente de la recta de regresion: D = 1- b.
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Variabilidad Floristica Nivel 4
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Figura 24. Variabilidad Floristica del nivel 4 en funcion de la ventana de observacion (S1 =
ventana de observacion de un segmento, S2 = ventana de observacién de 2 segmentos, S4 =
ventana de observacion de 4 segmentos). La variabilidad floristica es independiente de la
ventana de observacion, lo que significa que la vegetacion es autosimilar. La dimension
fractal (D) se calculd a partir de la pendiente de la recta de regresion: D = 1- b.
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Nivel Geomorfolégico Uno

El andlisis de los semivariogramas y fractogramas de las lineas correspondientes a
este nivel, indicaron que la estructura horizontal de este nivel geomorfolégico fue
predominantemente microheterogénea y se puede agrupar en cuatro tipos principales: una
homogénea sin estructura, una con la presencia de parches a dos escalas e independencia
del sustrato, una de un solo parche con o sin dependencia del sustrato, y finalmente una con

bloques irregulares desdibujados y con tendencia a la dependencia a pequefias escalas.

Sin estructura: este tipo de distribucion homogénea se presento en las lineas 11y
28, (14,29%), en las cuales la dimension fractal se mantuvo muy cercana a dos. En la
Figura 25 se presentan los semivariogramas y fractogramas correspondientes a la linea 11,
en estos puede observarse una gran variabilidad entre los extremos de la linea en todas las
ventanas de observacion, lo cual indica que los segmentos mas cercanos tienen una
composicion floristica similar, mientras que los segmentos mas alejados tienen una
composicion diferente. Para ventanas de observacion S1 (separaciones de un segmento) la
linea es muy homogénea. Para ventanas de dos (S2) y cuatro (S4) segmentos, hay una

tendencia hacia la dependencia a gran escala.

Parches desdibujados o poco conspicuos: este tipo de estructura se presentd en las
lineas 5, 12 y 16 (21,43%) en las cuales hay predominio de la homogeneidad, con
dimensiones fractales muy cercanas a dos, y presencia de parches poco conspicuos. En el
semivariograma de la linea 5 (Figura 26), a ventana de observacion S2, se muestran dos
parches regulares de tamafio 8 segmentos (8 m) y 12 segmentos (12 m), parches que se
mantienen al aumentar la ventana de observacion a cuatro segmentos (S4). En el
fractograma solo es perceptible el parche de 12 m. En la linea 16 también se presentd un
parche de ese mismo tamafio. En la linea 12, a pequefias ventanas se observaron unos
parches pequefios que desaparecen al aumentar la ventana de observacion.

Un parche: la estructura de un parche para el nivel 1 se presento en las lineas 9, 10,
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13, 27 y 31 (37,71%). Por ejemplo, los semivariogramas para la linea 31 (Figura 27)
indican homogeneidad, con los extremos de las lineas muy similares. En los fractogramas
de la linea 31 aparece un parche de tamafio 32 (16 m), que es perceptible en todas las
ventanas de observacion, y hay tendencia a la dependencia a distancias pequefias entre los

segmentos.

Dos parches: en este caso las lineas 14, 15, 26 y 30 (28,57%) resultaron muy
homogéneas, con dimensiones fractales muy cercanas a dos, con los extremos de las lineas
muy similares y con la presencia de dos bloques regulares, bien definidos que tienden a
desaparecer cuando la ventana de observacion se hace mayor que el tamafio de los parches.
Por ejemplo, en la linea 14 (Figura 28) aparecen dos parches regulares, uno de tamafio 8 (4
m), y el otro de tamafio 24 (12 m), estos parches desaparecen al aumentar la ventana de
observacion a 4 segmentos (S4), es decir, que esta escala de observacion es mayor que el

tamano de los parches.

Nivel Geomorfoldgico Dos

El anélisis de los semivariogramas y fractogramas correspondientes a las lineas de
este nivel, mostraron que al igual que el nivel anterior, la estructura horizontal presenta
gran microheterogeneidad y diferentes patrones de variabilidad espacial, los cuales pueden
agruparse en los siguientes tipos principales: uno homogéneo, sin estructura de parches;
otro, con la presencia de un parche con independencia y el dltimo, con la presencia de dos

bloques a dos escalas.

Sin estructura: ésta disposicion espacial se presento en las lineas 6, 7, 23, 56, 57 y
60. En ellas puede observarse que hubo ausencia de bloques, pero con cierta variabilidad en
cuanto a la dependencia. Por ejemplo, las lineas 57 y 23 son muy homogéneas, con
dimensiones fractales muy cercanas a dos en todas las escalas de observacion, y con los
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extremos de las lineas con composicion similar (Figura 29). Las lineas 6, 7 y 56, son
menos homogéneas, presentaron una tendencia a la dependencia a distancias grandes, y la

linea 60 presentd tendencia a la dependencia a distancias pequerias.

Un parche: este tipo de estructura se present6 sdlo en las lineas 19 y 37 (14,29%).
En la linea 19 (Figura 30) este bloque es muy conspicuo en las ventanas de observacion de
dos (S2) y cuatro segmentos (S4), mientras que en la linea 37 este parche solo se observa a

la ventana de observacién S1, lo cual indica que este parche es de tamafio muy pequefio.

Dos parches: este tipo de estructura se presento en las lineas 18, 20, 21, 22, 24 y 25
(42,86%), y corresponde a bloques mas o menos regulares, bien definidos, que se
observan con mayor nitidez a la ventana de observacion S2. En las lineas 18, 20, 21y 22,
estos parches se presentan en multiplos de cuatro, con un parche constante de tamafio 24
(12 m) (Figura 31). En las lineas 18, 20, 22 y 24, los parches desaparecen al aumentar la
ventana de observacion a 4 segmentos, lo que estaria indicando que esta resolucion

coincide con el tamafio de los parches.

Nivel Geomorfoldgico Tres

Al igual que para los niveles anteriores las lineas mostraron que la vegetacion
presentd diferentes patrones de variacion espacial, las cuales pueden agruparse en los
siguientes tipos: una homogénea sin estructura de parches, otra de un bloque o parche con

tendencia a la dependencia a pequefia escala v la tltima, de bloques desdibujados.

Sin estructura: este tipo de variacion espacial se presento en las lineas 55 y 58
(14,28%). En la linea 55 la vegetacion es homogénea (D entre 1,5 y 2), con una ligera
tendencia a la dependencia a grandes distancias. En la linea 58, la dimension fractal vario
entre 1 y 1,5, lo que indica que la vegetacion es heterogénea y tiene una dependencia

68



espacial fuerte (Figura 32).

Un parche: este tipo de estructura predomind en este nivel y se encontré en las
lineas 1, 2, 3, 32, 50, 51, 52, 53 y 54 (64,29%). El semivariograma y el fractograma para las
lineas 32, 50, 51 y 53 (Figura 33) mostraron que estas lineas son homogéneas, con un
parche de tamafio 16 (8m) 6 24 (12 m) perceptible en todas las ventanas de observacion.
Las lineas 1, 2, 3 presentaron gran microheterogeneidad y dependencia a distancias

pequenas.

Parches desdibujados: este tipo de estructura se observd solo en las lineas 36 y 59
(14,28%). En la Figura 34, se presentan los semivariogramas y los fractogramas de la linea
59, donde puede observarse que los blogues son muy pequefios 0 poco conspicuos. La
dimension fractal de los extremos es distinta, lo que significa que la diferencia en
composicion floristica entre los segmentos se hace mayor a medida que la distancia entre

ellos se incrementa.

Nivel Geomorfolédgico Cuatro

En este nivel hay una estructura horizontal predominantemente microheterogénea,
la cual se puede agrupar en tres tipos: una, homogénea sin estructura con tendencia a la
dependencia; otra, con parches desdibujados con o sin dependencia; y la Gltima de un

parche independiente.

Sin estructura: los semivariogramas y fractogramas de las lineas 35, 38, 44, 46, 48,
49 (Figura 35, linea 35) indicaron que la vegetacion en estas lineas no se dispone en
parches, ya que la dimension fractal a todas las escalas vario entre 1,5y 2, con una ligera
tendencia a la dependencia a grandes distancias entre los segmentos, lo que implica que los

extremos de las lineas tienen una composicion floristica diferente.
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Un caso especial lo forma la linea 44 (Figura 36), la cual no presenta parches, pero
la dimensién fractal disminuye a mayores separaciones entre segmentos en todas las
ventanas de observacidon, mostrando una fuerte tendencia a la dependencia espacial. A
ventana de observacién de 4 segmentos (S4), esta linea es completamente heterogénea y

dependiente del sustrato o del muestreo, ya que la dimensién fractal varié entre 1y 1,5.

Parches desdibujados: este tipo de estructura se presentd en las lineas 29, 39, 40 y
47 (28,57%). Por ejemplo, los semivariogramas y fractogramas de la linea 29 (Figura 37),
muestran que esta lineas es homogénea, con pequefios parches irregulares y con tendencia a

la dependencia a pequefia distancias entre los segmentos.

Un parche: este tipo de estructura se presentd en las lineas 34, 41, 42 y 43
(28,57%), con tendencia a la dependencia a grandes distancias entre los segmentos y
tamafno del parche variable. En la Figura 38, se muestran los semivariogramas y
fractogramas correspondientes a la linea 42, en ésta puede observarse la presencia de un

parche de tamafio 20 (10 m).

En general, en todos los niveles geomorfoldgicos la distribucion espacial del estrato
herbaceo fue en forma de parches, los cuales fueron perceptibles en las diferentes ventanas
de observacion estudiadas. Predomin6 la microheterogeneidad, con tamafios de parches
pequefios. La estructura de dos parches se present6 sélo en los niveles 1y 2, aunque en el
primero predomino la estructura de un bloque. En el nivel 3 predomind la estructura de un
parche, mientras que en el nivel 4, lo predominante fue la falta de estructura en la
vegetacion. En muchas de las lineas estudiadas, los extremos de las mismas presentaron
dimensiones fractales diferentes, lo cual indica que los segmentos contiguos tienen una
composicion similar, mientras que los segmentos mas alejados tienen composicion

diferente, pese a que las lineas tenian solamente 32 m de largo.
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2.8.3. Comparacion de la dimensién fractal de los niveles geomorfologicos

En la Tabla 4 se muestra el promedio, la desviacion estandar y el error estandar de
la dimension fractal calculada mediante el método de Palmer (1988) para cada nivel
geomorfoldgico en las tres ventanas de observacion. En general, la D present6 una gran
variabilidad interna en todos los niveles y a todas las ventanas de observacion, pero en
general se observa una tendencia a la disminucion de la D cuando la resolucion disminuye

(aumento de la ventana de observacion).

Al comparar la dimension fractal de los niveles geomorfologicos a diferentes
escalas de observacion resultd que la D del nivel 4, a la ventana de observacién de un
segmento fue significativamente diferente a la del nivel 3 (p<0,05). Con respecto a los otros

niveles no se encontraron diferencias estadisticamente significativas.
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Tabla 5. Promedio (P), desviacién estandar (DE) y error estandar (EE) de la Dimensién
Fractal en los cuatro niveles geomorfologicos para las tres ventanas de observacion.

Niveles Geomorfoldgicos

Ventana de Observacion 1 2 3 4

P: 1,92 P:1,91 P:1,92 p: 1,82

S1 DE: 0,14 DE: 0,16 DE: 0,19 DE: 0,16

EE: 0,03 EE: 0,04 EE: 0,05 EE: 0,04

P: 1,88 P: 1,87 P: 1,88 P: 1,77

S2 DE: 0,20 DE: 0,18 DE: 0,21 DE: 0,18

EE: 0,07 EE: 0,06 EE: 0,08 EE: 0,06

P:1,82 P:1,78 P: 1,90 P: 1,68

S4 DE: 0,25 DE: 0,21 DE: 0,28 DE: 0,18

EE: 0,13 EE: 0,10 EE: 0,14 EE: 0,09

S1: ventana de observacion de 1 segmento
S2: ventana de observacién de 2 segmentos
S4: ventana de observacién de 4 segmentos
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DISCUSION

1. Diversidad de especies

La riqueza de especies es la medida de diversidad mas usada, debido a lo simple de
su determinacion. Sin embargo, posee una gran debilidad estadistica al depender del
tamafio del muestreo (Peet 1974). La medida de informacion de Shannon, aunque es una de
las medidas mas utilizada, ha sido muy desprestigiada, tal vez porque ha sido vagamente
interpretada, pero principalmente se le atribuye una base muy débil en la teoria ecoldgica
(Pielou, Hurlbert 1971, May 1975). El indice de “concentracion de dominancia” de
Simpson, es muy sensible a las especies muy abundantes o dominantes de la muestra, por lo
que cuantificar la diversidad por medio de este indice tiene un sesgo muy fuerte hacia una
parte de la comunidad. EI mérito de Hill (1973) reside en haber encontrado una notacién
que relaciono esas medidas de diversidad, las cuales expresan diferentes propiedades de la
abundancia de las especies en la comunidad. Esta jerarquia de las abundancias relativas de
las especies puede relacionarse con los procesos que estan estructurando la comunidad en

un tiempo determinado (Kolasa 1989, Collins y Glenn 1990).

La diversidad en los 4 niveles geomorfol6gicos mantuvo un patrén constante a las
escalas estudiadas (lineas, conjunto de lineas y niveles) y en los érdenes de jerarquia de
especies, ya que el nivel 4 presentd mayor diversidad que el nivel 3, para todos los
nameros de Hill; mayor diversidad que el nivel 1 para los 6rdenes de diversidad N1, NO y
N-co; y una diversidad muy similar a la del nivel 2. Asi mismo, los niveles 2 y 4
presentaron una mayor variabilidad espacial en todos los &rdenes de diversidad
considerados. La alta diversidad de especies en los niveles 2 y 4, podria ser debida a las
condiciones microambientales de estos niveles, por ejemplo, la densidad de lefiosas, lo
cual generaria una mayor heterogeneidad ambiental. El nivel 4 s6lo se encuentra en la parte
sur de la Estacién, la cual segun Monasterio y Sarmiento (1968), presenta condiciones
hidricas muy particulares, durante la época de lluvias el suelo permanece anegado durante
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varios dias, mientras que en la época de sequia se seca muy fuertemente debido a la textura
mas fina y estructura mas compacta, es decir, hay una alternancia muy marcada entre
condiciones edéaficas de sequia y humedad. Las mejores condiciones de humedad de este
nivel explican la presencia de especies con altos requerimientos hidricos, como

Leptocoryphium lanatum y Lygodium venustum.

Esa alta diversidad de los niveles 2 y 4, y la dominancia de T. plumosus, T. vestitus
(nivel 4) y A. canescens compartida con H. rufa en el nivel 4, puede ser entendida segln la
hipotesis de Huston (1979), quien considera que la heterogeneidad ambiental es una
explicacion importante de la diversidad de especies, independiente de la condiciones de
equilibrio del sistema. Cuando la heterogeneidad incrementa, los individuos de diferentes
especies no llegan a interactuar, debido a que estan segregados en diferentes parches
ambientales y utilizan recursos diferentes. En estas condiciones los patrones de dominancia
son mas reducidos y la expresion de diferentes grupos funcionales es maxima. La alta
densidad de especies arbdreas, junto con los parches de nutrientes y humedad en estos
niveles, podrian ser una fuente de heterogeneidad ambiental, que interfiere con la
competencia y consecuentemente puede permitir una alta diversidad de especies. H. rufa,
ocuparia los parches mas ricos en nutrientes y humedad, mientras que las especies nativas
ocuparian los parches mas pobres. Tilman (1993, 1994) plantea una hipotesis similar, en la
cual considera que si un habitat es espacialmente heterogéneo puede permitir la
coexistencia de un gran numero de especies, ya que ellas ocuparian diversas porciones del

habitat, con una disponibilidad de recursos diferentes.

La baja diversidad de los niveles 1 y 3 podria ser debida a procesos diferentes. Las
condiciones hidricas y nutricionales de los suelos del nivel 1, junto con la barrera fisica que
representan los conglomerados lateriticos, podrian estar limitando las especies que pueden
establecerse y desarrollarse en el mismo. En el nivel 3, la alta dominancia de H. rufa,
podria estar causando la baja diversidad observada. H. rufa es una especie invasora con

mayores requerimientos nutricionales que las especies de gramineas nativas (Baruch et. al.
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1985, Bilbao y Medina 1990). Las propiedades colonizadoras de esta especie, como la alta
capacidad para establecerse rapidamente, las altas tasas de fotosintesis, alta eficiencia en el
uso del nitrogeno, la capacidad de establecerse a través de la germinacién de semillas en
areas perturbadas por la quema, una gran eficiencia de uso de agua en época de crecimiento
(Baruch 1996), y un méaximo desarrollo del area foliar al final de la temporada de lluvias
cuando el follaje de las otras gramineas se encuentra en senescencia (Rincon 1977), le
confieren una superioridad competitiva, lo cual le ha permitido desplazar a las especies
nativas de los sitios mas fértiles y himedos. Estas caracteristicas podrian explicar la
dominancia de esta especie en los niveles 3 y 4, cuyos suelos presentan mejores
condiciones de fertilidad, y su ausencia en el nivel 1, cuyos suelos son los mas pobres de la
Estacion. H. rufa puede establecerse en el nivel 1, si se remueve la coraza lateritica y si se

fertiliza el suelo (Pieters 1993).

La gran variabilidad existente dentro de cada nivel geomorfologico, hace que las
diferencias en diversidad observadas sean muy débiles, ya que los Numeros de Diversidad
de Hill u érdenes de abundancia jerarquica de las especies mostraron pocas diferencias
para los 4 niveles estudiados a las escalas analizadas, lo que podria indicar que actualmente,
los procesos geomorfoldgicos de esta sabana, a la escala estudiada, no son los responsables
de la estructuracion de la diversidad del estrato herbaceo de esta comunidad. La historia de
perturbacion por el fuego y las interacciones bidticas como la competencia, podrian ser las
responsables del patron de diversidad observado.

2. Especies raras

Las especies raras encontradas pertenecieron a un numero alto de familias, de las

cuales las mas importantes son las Fabaceae y las Asteraceae. Estos resultados son

comunes a las sabanas tropicales donde las gramineas son las especies dominantes del
estrato herbaceo y un gran nimero de familias integran la “cola biocenética” (Hurlbert
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1997, mencionado por Walker et. al. 1999). Bulla (1996) registro 43 especies en una sabana
del oriente de Venezuela, de las cuales 2 tuvieron una frecuencia mayor del 10%, 9 con una
frecuencia entre 1y 10%, y el resto con frecuencias menores al 1%. Estas especies de poca
abundancia o especies raras son las menos exitosas dentro de la comunidad, pero son las
que mayor contribuyen con la diversidad de orden cero (la riqueza de especies). Las
especies dominantes 0 mas abundantes, funcionalmente son muy importantes para el
ecosistema, porque ellas son las que aportan el mayor volumen de la fotosintesis, la
transpiracion, la toma y almacenamiento de nutrientes, etc. El papel de las especies raras
tiene gran incertidumbre ecoldgica. Walker et. al. (1999) sostienen que algunos grupos de
especies dominantes y raras son funcionalmente similares dentro de un ecosistema, y que
esta similitud funcional proporciona un “buffer” de resiliencia ante perturbaciones o ante la

variabilidad ambiental.

El alto nimero de especies raras encontrada puede ser explicada segun el modelo de
Grubb (1977), el cual considera que los mecanismos de regeneracién de las especies que
consisten en procesos de ocupacion exitosa de un claro pueden ser la base de la
coexistencia de especies a largo plazo en comunidades con una alta biodiversidad. Estos
mecanismos de regeneracion comprenden la produccion y dispersion de semillas,
germinacién y establecimiento de plantulas, y el desarrollo de las mismas. Asi, por
ejemplo, Bilbao (1995) sostiene que la quema pudo haber creado condiciones favorables
para las especies de establecimiento rapido, a través de la germinacion de semillas,
especialmente de las leguminosas. El estimulo del fuego en el establecimiento de las
leguminosas ha sido mencionado por varios autores, entre ellos, Aristeguieta y Medina
(1969) indicaron que la quema de la sabana después de 5 afios de proteccion produjo un
cambio dréstico en la composicién de las especies. De la dominancia de gramineas se
cambié a una cobertura de dicotiledoneas (en su mayoria leguminosas), con muy poco

rebrote de gramineas.
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En el presente trabajo las ciperaceas resultaron ser un grupo con baja frecuencia
(menos del 10% en todos los niveles), lo que segun Bilbao (1995), probablemente esta
relacionado con algun efecto competitivo con H. rufa, ya que en las sabanas quemadas
donde hubo una reduccion de esa graminea se favorecié la presencia de las ciperaceas. Tal
vez, la competencia no sea el proceso mas adecuado para explicar la baja frecuencia de este
grupo de plantas, sino la ausencia del fuego en la sabana, ya que en el nivel 1 no se
encuentra H. rufa, y las ciperdceas también tuvieron una baja frecuencia. Tal vez, las
ciperaceas necesitan del fuego para su reproduccion (Farifias 1987), y al verse suprimidas
de este factor, su poblacion disminuye. Es posible que el nuevo régimen de quemas

favorezca la recuperacion de las poblaciones de ciperaceas de la Estacion.

3. Cambios en la Composicion Floristica después de 8 afios de quemas continuas.

San José y Farifias (1971, 1983, 991) y Farifias y San José (1985) estudiaron los
cambios temporales en la estructura y composicion de especies de una parcela de 3 Ha. de
la sabana de Trachypogon de la EBL durante 25 afios de proteccion (1961-1986). En el
estrato herbaceo la riqueza de especies vario entre 11 especies en 1962 y 14 especies en
1986, con un maximo de 20 especies en 1983. La diversidad estimada mediante el nimero
de Hill, N2 (especies muy frecuentes y frecuentes de la comunidad) oscilé entre 2,7 en
1962; 3,4 en 1986; con un maximo de 5,0 en 1983. En el presente estudio, 12 afios después
del altimo muestreo, el nimero de especies muy frecuentes y frecuentes fue muy similar a
los resultados anteriores, ya que este orden de diversidad varid entre 3 (nivel 3) y 6 (nivel
4) especies. Sin embargo es importante resaltar, que las técnicas de muestreo y el area
muestreada fueron diferentes en estos dos estudios. San José y Farifias (1983, 1991)
utilizaron el método de los cuatro cuadrantes centrados, el cual reduce la aparicion de
especies raras y en general subestima la densidad de poblaciones agregadas (Greig-Smith
1961).

76



Las estimaciones de diversidad y riqueza para el estrato herbaceo de las sabana de
Trachypogon hechas por San José y Farifias (1991) revelaron que los cambios de estos
parametros al comienzo de la proteccion fueron mayores que en los afios siguientes. Segun
estos autores la aparicion de H. rufa a partir de 1977 pudo haber contrarrestado un mayor
incremento de la diversidad del estrato herbaceo. Asi, la densidad relativa de esta especie
aumento de 7,5% en 1977 a 30,45% en 1986. Los valores de frecuencia relativa de H. rufa
en el presente estudio variaron entre 9,11% (nivel 2) hasta 44,06% (nivel 3). El nuevo
régimen de quemas puede estar favoreciendo el incremento de esta especie, en donde las

condiciones edaficas se lo permiten.

En 1985, Farifias y San José, sefialan una inversion de dominancia, donde A.
canescens pasa a ser dominante con respecto a T. plumosus. Sin embargo, en la actualidad,
T. plumosus aumentd su importancia y es la especie dominante en los niveles 1y 2, lo cual
pudiera explicarse por la presencia del fuego que parece favorecer, la capacidad
competitiva de T. plumosus frente a A. canecens. En efecto, Farifias y San José (1987)
indican que la capacidad competitiva diferencial de estas gramineas podria estar asociada a
su comportamiento reproductivo, debido a que T. plumosus parece ser una especie de
reproduccion esencialmente vegetativa y con una capacidad reproductiva menor que A.
canecens, mientras que Silva y Castro (1989) encuentran que la produccion y viabilidad de
las semillas de T. plumosus es muy pobre. Al contrario, A. canecens tiene mayor
reproduccion sexual y una alta probabilidad de sobrevivencia de los propagulos en ausencia
de fuego (Silva y Ataroff 1985).

La variabilidad espacio-temporal de T. plumosus y A. canecens, debida a la
frecuencia de quemas puede ser entendida segun la hipétesis de Chesson y Huntly (1989).
Ellos proponen que la coexistencia de las especies es mantenida por una interaccion entre la
biologia de las especies y las fluctuaciones ambientales. EI mecanismo clave en este
proceso es el “efecto de almacenamiento”, el cual es una consecuencia de la biologia de la

especie, es decir, aquellas especies que varian en el tiempo o en el espacio, pueden
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almacenar sus beneficios demograficos obtenidos bajo condiciones favorables y “sopesar”
la pérdida en condiciones desfavorables. Cuando la especie es favorecida por el ambiente
su efecto competitivo es mayor y algunas caracteristicas de su biologia permiten almacenar

su beneficio demogréafico, por ejemplo, la capacidad de reproduccion sexual.

4. Andlisis de la Vegetacion

En los anélisis de clasificacion (TWISPAN) y ordenamiento (ACL) no se formaron
grupos de lineas provenientes de los mismos niveles geomorfologicos, como cabria esperar
si la geomorfologia fuera el caracter determinante de la vegetacién, al contrario, se
obtuvieron dos grandes grupos heterogéneos en su conjunto, un grupo integrado por lineas
cuya especie dominante era T. plumosus (principalmente lineas de los niveles 1y 2) y el
otro grupo integrado por lineas donde la especie dominante era H. rufa (principalmente
lineas de los niveles 3 y 4). Velasquez (1965) usé el método clasico de la Fitosociologia
(Braun-Blanquet) y describi6 dos tipos de asociaciones para la Estacion en relacién con el
sustrato: Trachypogonetum arenosum (sabana normal: niveles 2, 3y 4) y Trachypogonetum
bulbotylosum (sabana de arrecife: nivel 1). En el presente estudio los grupos obtenidos no
concuerdan con esas asociaciones, ya que a pesar de que el nivel 1 presenta una fisonomia
muy caracteristica, que lo diferencia en el campo de los otros niveles, estas diferencias no
se manifestaron en los analisis realizados. Estas diferencias pueden explicarse, por los
cambios que se han producido en el componente herbaceo de la vegetacion por efecto de
los regimenes de quemas, lo que minimizé las diferencias en cuanto a composicion y

frecuencia de especies en los diferentes niveles.

Monasterio y Sarmiento (1968) realizaron una clasificacion de la vegetacion de la
Estacion, mediante el método de asociacion de Williams y Lambert y obtuvieron dos
unidades floristicas principales, una dominada por T. vestitus al sur de la Estacién, y la otra

dominada por T. plumosus al norte. El limite entre ambas unidades coincidi6 con la cota de
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los 94 m., la cual separa los sedimentos superficiales en dos tipos: al norte, sedimentos
superficiales rojos; y al sur, sedimentos superficiales amarillos. Los elementos que
formaban los otros grupos se dispusieron en el espacio fisico en manchones, formando un
mosaico complejo, el cual estaba relacionado con el complicado y discontinuo patrén
geomorfoldgico. En nuestros resultados no hubo separacion contrastante entre las lineas
tomadas al norte de la Estacion con respecto a las tomadas al sur, y los grupos formados no

se relacionaron con el patron geomorfologico.

Estas diferencias pueden ser debidas a que, actualmente la composicién floristica
de la comunidad herbacea no esté determinada por factores geomorfologicos, sino que otros
factores como el nuevo régimen de fuego y la competencia podrian estar determinando la
estructura de la comunidad. Estas observaciones fueron consideradas previamente por San
José y Farifias (1983) y Sanchez (1987), los primeros argumentaron que la competencia era
el factor que estaba determinando la estructura de la comunidad, y el segundo basado en
una nueva clasificacion y ordenamiento de la vegetacion herbacea de la Estacion concluy6
que la estructura de la comunidad herbacea dej6 de estar principalmente determinada por
factores fisicos (fuego y suelo) y que pasd a estar determinada por factores bioticos
(competencia) y que el factor edafico que mas influia sobre la estructura de dicha
comunidad era la profundidad del suelo. Actualmente, hay que considerar al fuego como
factor importante, ya que esta introduciendo nuevos cambios en la comunidad, por ejemplo,
hay una nueva inversion de dominancia de T. plumosus sobre A. canescens, y las especies
de Bulbostylis parecen estar reapareciendo, ademéas después de 30 afios de proteccion
contra el fuego, pareceria que 8 afios de quemas continuas introducen una fuerza en sentido

contrario a la proteccion que todavia no habria alcanzado el equilibrio.

En el ordenamiento realizado en base a caracteristicas floristicas existe una
discontinuidad entre los dos grupos de lineas, que por el momento carecemos de
herramientas para explicarla, aunque parece involucrar las condiciones hidricas del suelo,

ya que segun los resultados de Monasterio y Sarmiento (1968) y los resultados de la
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muestra de suelo de los niveles 1y 2, estos niveles tendrian condiciones hidricas menos

favorables que los niveles 3y 4.

Los resultados anteriores son un reflejo de los cambios que ha tenido la vegetacion
de la Estacion como consecuencia de la historia en el régimen de fuego. Durante los
primeros afos de proteccion la vegetacion se encontraba aun en cierto estado de equilibrio
dindmico, donde los factores fisicos como el fuego y los factores geomorfologicos y
edéficos eran los determinantes en la estructuracion de la comunidad. Transcurrido cierto
tiempo de proteccién este equilibrio se rompid, y comenzaron a tener importancia las
interacciones entre las especies, como la competencia.  Después de muchos afios de
proteccion la sabana llegé a un punto de “no equilibrio”, con una gran densidad arbérea,
inversiones de dominancia (T. plumosus por A. canescens), disminucidn de ciertas especies,
como Bulbostylis sp. e invasion de la graminea africana H. rufa, y la competencia tal vez
era el factor determinante en la estructuracion de la comunidad. Actualmente, estas
condiciones han sido quebrantadas por las quemas anuales, lo que estaria introduciendo
nuevos cambios en la vegetacion, y una nueva etapa de sucesion (o de regresién), esto es el
mantenimiento de la densidad arborea, lo cual generaria parches microambientales, que
permiten el desarrollo de especies tolerantes a la sombra, la germinacion de semillas de

diferentes especies, etc.

Las cambios temporales descritos anteriormente, pueden ser entendidos segun el
Modelo de Estados y Transiciones de la sabana estacional de Sarmiento y Silva (1997)
(Figura 29). El estado | o sabana normal se corresponderia con la época en que la sabana
Estacion estaba sometida a una frecuencia de quemas anuales, lo cual ocasiona numerosos
parches de vegetacion, la fisonomia de sabana es abierta, con el estrato herbaceo
codominado por varias especies de gramineas y ciperaceas nativas. Despues de la
proteccion de la sabana, la frecuencia de quemas disminuyd, y con el paso del tiempo ésta
evoluciono hacia un estado 11 o de sabana cerrada, donde se alcanza un estado de equilibrio

fluctuante, con una mayor densidad arborea, y sin cambios en la composicion floristica,
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pero si en la abundancia de las gramineas nativas. A medida que transcurrio el tiempo, las
frecuencias de quemas se hicieron ain menores, y la sabana sufrié cambios importantes en
su composicién y estructura (Estado 111 o de sabana muy cerrada). En este estado la sabana
fue invadida por la graminea africana H. rufa, con cierto desplazamiento de las gramineas
dominantes nativas, y en general, una reduccion de la riqueza floristica y funcional del
estrato herbaceo. Fisondmicamente las especies lefiosas se hacen muy conspicuas, y hay un
aumento en su diversidad especifica y funcional. Con el paso de los afios, el nuevo régimen
de quemas anuales podria revertir hacia el Estado I, pero tal vez con la persistencia, en
ciertos lugares, de H. rufa, donde las condiciones edéaficas se lo permitan. Esta especie
permanecera en el sistema debido a sus caracteristicas de colonizadora y buena
competidora, que combina la capacidad de establecerse a través de la germinacion de
semillas en areas perturbadas y la superioridad competitiva que le permite desplazar a las
especies nativas, a través de un uso mas eficiente y acumulacion de los recursos en
ambientes pobres (Bilbao 1995).

5. Perfiles Ecoldgicos

Los perfiles ecologicos mostraron que un 24% de las especies analizadas estan
asociadas a los niveles geomorfolégicos, es decir, que son mas o menos frecuente de lo
esperado en los mismos, lo cual indica que estan respondiendo a las condiciones
ambientales donde se desarrollan. Asi, se encontraron 5 grupos de especies, en los que
destacan las especies indicadoras del nivel 1, y las especies indicadoras del nivel 4. Las
especies indicadoras del nivel 1 son mas frecuentes de lo esperado en ambientes de mayor
estrés hidrico, con suelos muy pobres en nutrientes, mientras que las especies mas
frecuentes de lo esperado en el nivel 4, serian favorecidas por ambientes mas himedos y
con mejores condiciones de fertilidad. Las especies mas frecuentes como H. rufa, T.
plumosus y A. canescens parecerian ser favorecidas o mas competitivas en diferentes

niveles geomorfolégicos, asi, H. rufa, es favorecida por las condiciones ambientales del
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nivel 3, alli es mas competitiva, competencia que parece afectar mas a A. canescens,

porgue esta es menos frecuente de lo esperado en este nivel.

ECOSISTEMA SABANA ESTACIONAL

A 4

A 4

Figura 39. Modelo de estados y transiciones de la sabana estacional. El estado | (sabana
normal) tiene una frecuencia de quemas anuales (F~1), con una fisonomia de sabana abierta
y el estrato herbadceo dominado por gramineas nativas. Si la frecuencia de fuego disminuye
(F~ 0,33-0,20), la sabana pasa al estado Il, es un estado de equilibrio dindAmico, con mayor
densidad de lefiosas y pocos cambios en el estrato herbaceo. Si la frecuencia de quemas
disminuye aun mas (F~ 0,20-0,05), se instala el estado Ill, la fisonomia de la sabana
cambia a una sabana muy cerrada y el estrato herbaceo sufre transformaciones importantes
en composicién, estructura y funcionamiento (adaptado de Sarmiento y Silva 1997).

6. Variabilidad Floristica y Autosimilaridad de la Vegetacion.

En todos los niveles geomorfoldgicos la variabilidad floristica disminuy6 al
aumentar la ventana de observacién, al igual que lo haria la longitud de la costa al variar la
vara de medida, lo cual segun MacArthur (1992) es una caracteristica de los ambientes

homogéneos. Este autor indica que es dificil predecir una relacion exacta entre la
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variabilidad y el tamafio de la ventana, pero ella estaria determinada por la manera como la
correlacion espacial disminuye con la distancia. En general, la relacion estard descrita por
una ley de potencia dentro de la longitud de correlacion del sistema, y ella disminuiria
asintéticamente con el inverso del numero de divisiones en la ventana. En un grafico log-
log esté relacién estaria representada por una linea recta de pendiente caracteristica, la cual

Mandelbrot demostro que se correspondia con la dimension fractal del sistema.

El hecho que la variabilidad floristica sea una funcion constante de la ventana de
observacion, implica que los fractales exhiben correlacion parcial en todas las escalas de
analisis (Burrough 1981), y esto pone de relieve el caracter de autosimilaridad de la
vegetacion. Esta propiedad de los fractales quiere decir que cada una de las partes de un
objeto es igual al objeto total -su apariencia es igual a cualquier escala-. Esto puede
indicarnos que la organizacion de la vegetacion en cada nivel es muy similar a la de toda el
area. Sin embargo, Talanquer (1996) sefiala que los fractales que existen en la naturaleza
tienden a ser irregulares y son autosimilares solo en sentido estadistico, esto es, si se toma
un conjunto suficientemente grande de objetos de la misma clase y se amplifica una
porcién de alguno de ellos, es posible que no sea idéntico al original, pero seguramente si

sera similar a algun otro miembro de la coleccion.

Kenkel y Walker (1993) mencionan que la “elegante propiedad de autosimilaridad”
de los fractales matematicos no se aplica a los objetos naturales, ya que no se espera
encontrar verdaderos objetos euclidianos (circulos, cuadrados). Sin embargo, muchos
objetos naturales, por ejemplo, lineas de costa, habitats y paisajes, muestran cierto grado de
autosimilaridad estadistica a ciertas escalas espaciales. La autosimilaridad estadistica
implica una repeticion en relacion con la escala de la complejidad total, pero no del patron
en si mismo. Pero no es necesario que un objeto muestre autosimilaridad estadistica para

que se le aplique un modelo fractal.

83



7. Semivariogramas y su relacion con las técnicas de tamafio de bloques

Los semivariogramas tiene gran similitud con las técnicas de tamafio de bloques
para el andlisis de los patrones ecoldgicos (Palmer 1987, Dale 1999). En estos ultimos, la
varianza se representa como una funcion del area del cuadrado (bloque) (Greig-Smith
1961). Esta tiene la ventaja que esta estrechamente relacionada con el analisis de varianza,
y tiene la desventaja de que los bloques grandes tienen pocas réplicas, y solo pueden ser
consideradas pocas escalas espaciales, es decir, la varianza sélo puede ser calculada si el
area es una potencia dos veces mas pequefia que el area encontrada. Esto lleva a que los
diagramas de tamarios de bloques sean muy angulares cuando los cambios en el patron en

funcién de la escala son graduales.

Las ventajas del semivariograma sobre los métodos de tamafios de blogues es que
ellos son utiles para interpolaciones geoestadisticas y en ellos la varianza se representa
como una funcion continua de la escala. Los semivariogramas relacionan la variacion del
patrén con la distancia Los diagramas de tamafios de blogues relacionan la variacion del

patron con el &rea (Palmer 1987).

Estudiar la variabilidad de la vegetacion a diferentes tamafios de unidades
muestrales es de gran importancia dentro de los estudios de estructura espacial, ya que el
tamafio de las unidades de muestreo tiene un efecto critico en la percepcién de los
fendmenos ecologicos, porque tienen gran influencia sobre la varianza y en la estructura de
correlacion estimada de los datos. En general, en las lineas al aumentar el tamafio de la
unidad muestral hubo una disminuciéon del efecto “pepita”, lo que significa, segun
Bellehumeur et. al. (1997) que los procesos muestran un importante componente de
estructuracion espacial. Las unidades muestrales de mayor tamafio no detectan la variacion
espacial que se presenta a escalas mas pequefas que el tamafio de las unidades muestrales,
de esta manera, se incrementa la proporcion del componente estructurado espacialmente

con rangos mayores que el tamafo de las unidades muestrales.
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8. Dimension Fractal

En la mayoria de las lineas la dimensiéon fractal vario entre 1,5y 2, lo que implica
gue aunque la dependencia espacial exista, esta generalmente es muy débil (Palmer 1987),
por lo tanto, a la escala de 32 m, los 4 niveles geomorfoldgicos son homogeéneos, y la
vegetacion no depende del sustrato o de la unidad muestral. Estos valores también pueden
ser debidos a la orientacidn de las lineas (perpendiculares a la pendiente), donde existe la
minima variabilidad. Si las lineas se hubiesen dispuesto de manera que abarcaran varios
niveles, tal vez la vegetacion hubiese sido menos homogénea a la escala de las lineas y la
dimensidn fractal estaria mas cercana a uno. Yanez (1997) encontré dimensiones fractales
cercanas a uno, ya que estaba analizando un gradiente altitudinal donde la composicion de

especies cambia proporcionalmente con la elevacion.

La gran similitud en la dimension fractal en todos los niveles implica que tienen una
complejidad muy parecida, al igual que los procesos que estan determinando la vegetacion.
Phillips (1985) menciona que valores bajos de la dimension fractal indican dominio de
procesos a gran escala. Las dimensiones fractales que han sido calculadas para paisajes se
encuentran entre 1,1 y 1,3, lo cual indica el dominio por controles topograficos, por
ejemplo, la estructura geoldgica y el clima. Valores altos de la dimension fractal indican
procesos complejos donde las variaciones que se dan a pequefia escala son importantes.
Segln esto, la estructura de la vegetacion de los diferentes niveles estd determinada por

procesos que estan actuando a una escala pequefia, por ejemplo, la competencia.

Segun Vedyushkin (1994) los intervalos de la escala donde la dimension fractal
es constante, corresponden a niveles jerarquicos de un sistema; y los cambios en la
dimension fractal a ciertas escalas indican un “disparo” de factores activos y fuerzas,
determinantes de los patrones de variabilidad espacial, conectados con transiciones de
niveles proximos -otros dominios de escalas-. Cambios en la dimension indicarian un

disparo de factores ambientales. De esta manera, los conceptos fractales pueden ser usados
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para determinaciones cuantitativas de jerarquias de escalas espaciales, las cuales se
corresponden con jerarquias de factores naturales, que controlan los patrones de

variabilidad espacial de una determinada variable ecoldgica.

9. Estructura Espacial

La estructura espacial horizontal de la vegetacion sera analizada a partir de los
resultados de Farifias (2000), quien encuentra valores de la dimension fractal superiores a
dos (al igual que en el presente estudio), resultado poco esperado dado que dos es el valor
maximo teorico para una muestra lineal, lo cual ocurre cuando la vegetacion es homogénea.
Los valores de dimension fractal D superiores a dos se originan por la presencia de parches
nitidos (Dale 1999), y el andlisis de la estructura horizontal de la vegetacion puede
interpretarse utilizando conjuntamente el semivariograma aritmético y el fractograma. El
semivariograma sefiala el tamafio de los parches, mientras que el fractograma presenta los
valores maximos y superiores a dos a la mitad del tamafio del parche observado. En el
semivariograma los parches pueden identificarse por los valles, mientras que en el

fractograma los picos indican los parches.

Las interacciones entre los factores ambientales y las plantas, y los fenémenos de
interaccion entre las plantas pueden producir una organizacion espacial de la comunidad en
parches. En muchas comunidades vegetales estos parches son sutiles y solo pueden ser
detectados mediante anélisis detallados (Dale 1999). En este estudio, el analisis fractal
revel6 que la vegetacion de los diferentes niveles geomorfolégicos presenta cierta
variabilidad en cuanto a su estructura espacial, asi, se encontraron organizaciones
contrastantes, que van desde una organizacion al azar (sin estructura), hasta estructuras
espaciales en parches, de uno y dos blogues, y bloques desdibujados. Los parches o bloques
fueron mas notables a ventanas de observacion pequefias. Estos parches, son inconspicuos

en el campo, por la aparente fisonomia homogénea que presenta la vegetacion.
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Hoagland y Collins (1997) sostienen que la estructura de la comunidad varia con la
escala, ya que en un ambiente dindmico, los efectos estocasticos de dispersion en conjunto
con las interacciones interespecificas y el disturbio, produciran estructuras de la comunidad

variables a pequerias escalas espaciales.

Los parches de vegetacion detectados mediante el analisis en todos los niveles
geomorfoldgicos pueden ser debidos a varios factores ambientales y bioldgicos, que
estarian actuando conjuntamente. Borcard et. al. (1992), sostienen que la estructuracion
espacial de las comunidades es debida a la contribucién relativa de diferentes factores
cuyas interacciones tienen un efecto sobrepuesto en el espacio. Esos factores incluyen
eventos historicos como el fuego, procesos contagiosos relacionados con las formas de
reproduccion o interacciones complejas entre los miembros de la comunidad, por ejemplo,
la competencia. En nuestro caso, las variaciones microtopograficas, el efecto de sombreo
de los arboles (los cuales generarian parches de humedad y nutrientes), la heterogeneidad
espacial causada por el fuego; y la competencia serian los factores que tendrian mayor
contribucion en la estructuracion espacial de la vegetacion en los diferentes niveles

geomorfoldgicos.

Se han encontrado parches de vegetacion en otros sistemas herbaceos, asi, Sterling
et. al. (1984) y de Pablo et. al (1982) encontraron dos escalas de parches en pastizales
Mediterraneos. Esta estructura se relaciond con variaciones microtopograficas en las

primeras etapas de la sucesion.

McNaughton (1983) en su estudio de la ecologia de los pastizales del Serengeti
concluy6 que los parches de vegetacion estaban causados por el pastoreo de los animales,
por el fuego, por el dosel de los arboles, y por la heterogeneidad del suelo, estos factores

interactuaban de manera compleja.
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El nuevo régimen de quemas anuales en la Estacion ha introducido cambios
regresivos en la vegetacion, cambios que serdn mas conspicuos con el transcurrir del
tiempo. Por ejemplo, T. plumosus ha recuperado la dominancia con respecto a A.
canescens, y las especies de Bulbostylis y Andropogon han aumentado su frecuencia. El
mantenimiento de H. rufa como especie dominante en una gran area de la sabana, también
ha contribuido con los cambios que se han producido en el estrato herbaceo, debido a que
dicha especie tiene muchos atributos que le confieren una alta capacidad competitiva, de
esta manera, esa especie ha desplazado a las gramineas nativas de la sabana, en donde las
condiciones edéaficas se lo han permitido. Es asi, como la supresion del fuego desencadeno
un proceso competitivo que aun sigue siendo determinante en la diversidad de la vegetacion
herbacea de la Estacion, contrastando esto con lo que sucedia en los inicios de la
proteccion, es decir, que la diversidad y la variabilidad de la vegetacion herbécea estaba
determinada por los procesos geomorfoldgicos. Sin embargo, aln se encuentran especies
que estan asociadas o estan respondiendo a las condiciones ambientales de los niveles
geomorfoldgicos donde se desarrollan. Actualmente, la vegetacion de la Estacion esta
dividida en dos grandes grupos: las sabanas de Trachypogon y las sabanas de Hyparrhenia
y la division norte-sur sefialada por Monasterio y Sarmiento (1968) no pudo ser
corroborada con nuestros analisis, sin embargo T. vestitus sigue estando en el sur de la

Estacion.
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CONCLUSIONES

1. La diversidad de especies del estrato herbaceo en los cuatro niveles geomorfol6gicos
mantuvo un patron constante a escala de lineas y de nivel, porque el nivel 4 presenté una
mayor diversidad que el nivel 3, mayor riqueza de especies que el nivel 1, e igual

diversidad que el nivel 2.

2. La presencia de una mayor heterogeneidad ambiental en los niveles geomorfologicos 2 y
4 contribuyen con su mayor diversidad, mientras que la alta dominancia de la especie H.
rufa en el nivel 3, y la presencia de la coraza lateritica en el nivel 1, contribuyeron con su

menor diversidad.

3. Si bien existen diferencias en diversidad para los niveles geomorfoldgicos 3y 4, la gran
variabilidad existente dentro de cada nivel impide una clara delimitacion de la diversidad
para cada nivel, por lo que aparentemente, los procesos geomorfoldgicos no serian los

determinantes de la biodiversidad de la sabana.

4. El nuevo régimen de quemas ha ocasionado cambios regresivos en el estrato herbaceo,
con una nueva inversién de dominancia al pasar T. plumosus a ser la especie dominante

sobre A. canescens en todos los niveles geomorfoldgicos.

5. A pesar que la clasificacion y ordenamiento de la vegetacion del estrato herbaceo no
resultd del todo claro, debido a la heterogeneidad en los grupos formados, se delimitaron
dos grupos de sabanas: las dominadas por T. plumosus (niveles 1y 2) y las dominadas por

H. rufa (niveles 3y 4).
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6. A la escala estudiada el estrato herbaceo de la sabana de los cuatro niveles
geomorfoldgicos de la Estacion Biologica de los Llanos es fractal, exhibe dimension

fraccional y propiedad de autosimilaridad.

7. En los cuatro niveles geomorfoldgicos la estructura horizontal de la vegetacion presenta
una complejidad similar, es homogénea y no depende del sustrato, la dimension fractal

vario entre 1,5y 2,0.

8. La estructura fractal horizontal del estrato herbaceo en los cuatro niveles
geomorfoldgicos estd organizada en parches irregulares, con predominancia de la

microheterogeneidad.

9. Actualmente, los procesos geomorfologicos no estan determinando la composicion, la
diversidad y la variabilidad espacial de la vegetacion del estrato herbaceo de la sabana de la
Estacion Bioldgica de los Llanos, sino que factores como el fuego y la competencia serian
los responsables de la estructuracion de la comunidad.
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