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El fuego y los arboles de las sabanas
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Resumen

En este capitulo se revisan algunos aspectos de la relacion de las sabanas tropicales
con el fuego, centrados alrededor del componente arbéreo de las sabanas con un énfasis
esencialmente demografico. El fuego no parece ser un factor de mortalidad importante
de individuos adultos, pero sus efectos negativos se manifiestan en la destruccion de la
biomasa aérea de los individuos que no han alcanzado su pleno desarrollo, asi como en
la muerte del follaje de los arboles alcanzado por los gases calientes. La persistencia de
las lefosas en las sabanas depende de su resistencia al fuego mediante el desarrollo de
una corteza suficientemente gruesa y de su capacidad de rebrotar y crecer hasta alcanzar
el estadio reproductivo. Se discuten los distintos aspectos relacionados con esta trampa
de fuego, que mantiene a una fraccion importante de la poblacion de arboles en estado
juvenil, asi como las variaciones en grosor de corteza y en tasas de crecimiento y las
posibles circunstancias que hacen posible el escape de la trampa del fuego. Las interac-
ciones entre los distintos factores y componentes del sistema, a través de redes y bucles
de retroalimentacion, parecen esenciales para comprender la dinamica y persistencia de
estos ecosistemas. Pastizales, sabanas y bosques pueden representar estados estables
alternativos en una dinamica temporal y espacial compleja.

Introduccion

El fuego representa un factor de fundamental importancia como determinante de
la estructura y funcionamiento de las sabanas tropicales. Todo indica que sus efectos
no son simples y directos, sino que estin mediados por importantes interacciones
con otros factores y procesos tales como el agua, el pastoreo y los nutrientes. Estas
interacciones dificultan llegar a conclusiones generales sobre el papel del fuego.

La sabana es un ecosistema estrechamente vinculado al fuego, considerandose que
éste incluso ha jugado un papel en sus origenes (Beerling & Osborne 2006), y que
muchas especies propias de la sabana dependen del fuego para su persistencia (Cou-
tinho 1982). La presencia de quemas en las sabanas depende de la magnitud de la
precipitacién anual y de su concentracion estacional. Las sabanas con quemas fre-
cuentes (anuales o bianuales) tienen una media de precipitaciéon anual (MAP) entre
los 1.000 y los 2.000 mm, concentrada en una estacién lluviosa de aproximadamente
seis a siete meses.

En este capitulo exploramos resultados recientes obtenidos en sabanas australianas,
africanas y americanas (cerrados de Brasil) sobre el papel del fuego y su influencia en
la coexistencia de gramineas C4 y arboles, que determina la fisonomia de la sabana.
Se hara énfasis en los resultados y las teorias en boga sobre las interacciones del fuego
con otros determinantes de la sabana.



Aqui nos referimos tnicamente a la cobertura o densidad de las lefiosas, en el en-
tendido que la comunidad de sabana se define por una matriz herbicea dominada
por gramineas C4 y un estrato lefloso discontinuo de cobertura variable.

La fisonomia de las sabanas

Una de las caracteristicas mas resaltantes de las sabanas tropicales es la variabilidad
espacial y temporal en su fisonomia (Sarmiento 1983). Esta puede ser la de un her-
bazal apenas interrumpido por algunos arbustos o arboles, llamada sabana-pastizal,
sabana abierta o campo sujo (en portugués). El aumento en densidad del estrato lenioso
confiere a la comunidad una fisonomia mas caracteristica de sabana, llamada sabana-
arbolada (campo cerrado en portugués). La cubierta lefiosa puede llegar a ser hasta de
un 20-30 %, resultando en una sabana-cerrada (o cerrado, en portugués). Puede ser
que, ademas de las lenosas aisladas, se encuentren también pequenias manchas de bos-
que, fisonomia que ha sido llamada sabana-parque. Un tipo especial de fisonomia es
conocida en Brasil como cerradao, que representa un bosque donde las copas se tocan,
pero adn persiste un estrato de gramineas. Esta fisonomia, que fue denominada en
Brasil sabana aforestada (IBGE, 1993), no esta reportada para Venezuela y es conside-
rada como intermedia entre bosques y sabanas (Oliveira-Filho & Ratter 1995).

Las variaciones en fisonomia han sido localmente relacionadas con aspectos geo-
morfologicos y edaficos, asi como con otros factores ecoldgicos, pero no parecen
existir patrones generales (Furley 1999).

El fuego

En 1962, Volkmar Vareschi publicé su caracterizacion de las propiedades térmicas
de una quema en la sabana de Calabozo, Venezuela (Vareschi 1962). En ese trabajo
se midieron las temperaturas y los tiempos de permanencia de la llama pasando por
una sabana graminosa baja en un fuego experimental en Calabozo. Hasta donde
sabemos, éste es el primer estudio publicado con mediciones confiables de las carac-
teristicas de una quema en las sabanas neotropicales. Estudios posteriores realizados
en otras sabanas verifican estos resultados (Coutinho 1980; Miranda et al. 2002;
Mistry 2000).

Vareschi explord tres aspectos: a) las temperaturas de la quema, tanto de ignicion
como durante el paso de la llama; b) los efectos directos de la quema sobre las distin-
tas formas bioldgicas; y ¢) los efectos indirectos, sobre todo del balance de nutrientes
del suelo.

Varios factores determinan las temperaturas alcanzadas y su tiempo de permanen-
cia durante el paso de las llamas. Entre otros, la direccion y velocidad del viento,
la acumulacion y naturaleza del material seco inflamable y las caracteristicas y con-
diciones de la cubierta vegetal en el momento de la quema. De ahi las diferencias
encontradas en la intensidad de la quema entre principios y finales de la estacion seca
y en distintas fisonomias de sabanas.

Los resultados de Vareschi (Figura 1) mostraron que en el tope de la llama, a unos
80 cm de altura, se alcanzaron mis de 600 °C, mientras que en la franja de follaje
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Figura 1. Temperaturas medidas por Vareschi en una quema tipica de
A ) ) una sabana de Trachypogon en la Estacion Biolégica de Los Llanos,
altimo es de immportancia, Calabozo, Venezuela. (tomado de Vareschi, 1962).

pues revela que la quema

no tiene efectos letales por temperatura sobre la microflora del suelo. Estos valores
son similares a los encontrados por Coutinho en sabanas del cerrado brasileno (Cou-
tinho 1982).

Los efectos directos del fuego sobre las distintas formas de vida de la comunidad
vegetal de la sabana permiten vislumbrar las respuestas de la misma a las quemas
en términos de su estructura y funcionamiento. Sin embargo, es preciso distinguir
los efectos inmediatos del fuego sobre los individuos y su repercusioén a la escala de
poblaciones y comunidades, de los efectos a mediano y largo plazo de las quemas,
bien sea que ocurran dentro de un esquema de manejo o de manera espontanea o
impredecible. Si bien los efectos a mediano y largo plazo tienen mucho que ver con
los efectos inmediatos, éstos no explican toda la dindmica temporal de las comuni-
dades, toda vez que éstas no son simplemente la suma de sus individuos. Como dis-
cutiremos mas adelante, ambas escalas son importantes para comprender la dinamica
de la fisonomia de las sabanas.

Fuego y supervivencia

Vareschi (1962) sefial6 al fuego como un factor determinante en las sabanas del
Orinoco. Al describir los efectos directos de la quema en los arboles de la sabana
(especificamente sobre Curatella americana y Byrsonima crassifolia), concluyo que las
quemas que ocurren anualmente en estas sabanas dificilmente traen consigo la
muerte de estos arboles, tanto adultos como juveniles. La proteccion de la corteza
y el estado fisiologico de los arboles en la época seca dificultarian el efecto letal
del fuego. Este aspecto es sin duda muy importante, toda vez que muchos autores
consideran al fuego como el factor clave en el mantenimiento de la sabana en re-
giones con climas mésicos donde la precipitaciéon anual promedio supera los 700
mm (Sankaran et al. 2005).

Los escasos estudios experimentales y los mas numerosos basados en observacio-
nes, coinciden en que la muerte de un arbol adulto de la sabana por el fuego es un
hecho raro, que depende tanto de la intensidad del fuego como del tamafio y estado
fisiologico del arbol (Mistry 1998). Se requiere un fuego de suficiente intensidad y
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altura de las llamas para matar a un arbol adulto, lo que puede ocurrir cuando un area
se quema después de varios anos de exclusion. En estudios con quemas experimentales
en sabanas australianas (Experimento de Kapalga), la mortalidad de individuos fue baja
(1-18 %) y dependiente de la intensidad de la quema anual, del tamafio del individuo y
del tipo funcional de la especie (Williams ef al. 1999). Los individuos juveniles estarian
mas expuestos, ya que su tamano los situaria dentro de la zona de influencia de la que-
ma cuando aun no poseen suficiente proteccidon para su cambium (Gignoux ef al. 1997,
Hoffmann 1996). Werner & Franklin (2010), en una sabana australiana con quemas
anuales, reportaron tasas de mortalidad entre 2 y 40 % dependiendo del tamano de los
juveniles, de la intensidad del fuego y de la composicién del estrato graminoso, mientras
que en las parcelas protegidas, la mortalidad de juveniles fue menor del 1-2 %.

Es logico pensar que las plantulas de especies lefiosas sufran fuertes efectos directos del
fuego. Ellas crecen bajo el dosel de las hierbas, con tasas de crecimiento bajas, desarro-
llando sobre todo las raices y los 6rganos de acumulacion de reservas que les permiten
rebrotar después de la quema (Garcia-Nunez & Azocar 2004). Esto hace que en las
plantulas de estas especies la biomasa hipogea sea hasta cuatro veces mayor que la epigea
(Moreira & Klink 2000).

Parece que las plantulas de sabanas htimedas sufren menos por las quemas y por los
rigores de la estacion seca que por el estrés hidrico que puede producirse en lapsos secos
cortos de la estacion de lluvias (veranitos) durante su primer afno de vida (Garcia-Nuflez
et al. 2001). Plantulas de ocho especies lefiosas del cerrado brasileno sobrevivieron al fuego
hacia el final de su primer afio de vida en forma variable dependiendo de la especie, y su
supervivencia dependid de la biomasa producida en la primera estaciéon de crecimiento,
en contraste con plantulas de tres especies del bosque que no sobrevivieron (este punto
se discute con mas detalle en otra seccién) (Hoftmann 2000). Sin embargo, la mortali-
dad de plantulas por fuego es mucho mayor que la de rebrotes clonales, mostrando que
la multiplicacién vegetativa es un mecanismo mas favorable bajo quemas mas frecuentes
(Hoffmann 1998).

Persistencia de las lenhosas

La persistencia de poblaciones de lefiosas en la sabana seria debida a la combinacién de
dos caracteristicas morfo-funcionales: el desarrollo de una corteza suficientemente pro-
tectora y la capacidad de rebrotar. Esta Glltima esta relacionada con la capacidad de crecer
hasta la condicidn adulta. Las dos caracteristicas, corteza protectora y rebrote, pueden
considerarse alternativas, ya que si el arbol cuenta con suficiente proteccién como para
evitar el dano por fuego no necesita rebrotar (Vesk 2006).

La corteza varia significativamente entre especies, tanto en tipo (lisa, escamosa, fi-
surada, etc.) y espesor como en el tiempo necesario para su desarrollo. Sin embargo,
la comparacion se dificulta debido a que el grado de desarrollo depende de la altura y
diametro del tronco, los que a su vez varian con la edad. Al alcanzar la condicién adulta,
el arbol tiene desarrollada su corteza, que le brinda proteccion contra el fuego en una
extension proporcional al grosor alcanzado. Los troncos jovenes, que aun no alcanzan el
suficiente desarrollo de la corteza, pueden ser seriamente afectados por las llamas. Estas
pueden producir la muerte del individuo o destruir su biomasa aérea (fop-kill), dejando
intacta la biomasa subterranea. En especies resistentes al fuego el paso de la condicion
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juvenil, sensible a la quema, a la condicién adulta, viene entonces dado por el sufi-
ciente desarrollo de la corteza. Este cambio a nivel individual ha sido identificado
por Hoffmann ef al. (2012) como el «umbral de resistencia al fuego». No es la altura
alcanzada por el individuo lo que le protege de las llamas, sino su corteza suficiente-
mente gruesa (Lawes ef al. 2011).

Lawes et al. (2011) estudiaron la relacion entre espesor de corteza y el dafio por
fuego en 19 especies de arboles en una sabana australiana. Encontraron que en euca-
liptos con una corteza entre 4-5 mm de espesor el 80 % de los individuos sobrevivia
sin daflos, mientras que en las otras especies se lograba un porcentaje similar s6lo en
individuos con al menos 8-9 mm de espesor de corteza. Estos autores concluyen que
el comportamiento de los eucaliptos sugiere que hay algo mas que la corteza en la
respuesta de estas especies a la quema.

La proteccién que brinda la corteza depende entre otras cosas de la intensidad del
fuego. Hoftfmann & Solbrig (2003) encontraron que en cuatro especies de arboles
siempreverdes del cerrado, con un fuego de baja intensidad, la probabilidad de un
50 % de destruccion de la biomasa epigea se presentaba con un espesor de corteza
promedio de 6,5 mm (6,1-7,3); mientras que con un fuego de alta intensidad esta
pérdida se daba a 11,4 mm (9,4-13,2).

Si bien las especies de la sabana difieren en cuanto a su resistencia a la quema, es-
tas diferencias son mas notables entre especies de arboles de sabanas y de selvas que
exhiben alometrias (relacion altura vs. didmetro del tronco) y espesores de corteza
muy distintos. Las tasas de mortalidad completa de arboles de la sabana sometidos a la
quema son significativamente inferiores a las de arboles de selvas hiimedas tropicales
(Hoffmann & Moreira 2002), pero en cambio no parecen diferir significativamente
de las de arboles de los bosques de galeria ecotonales con las sabanas, a pesar de que la
corteza de éstos es al menos dos veces menor que la de aquellos (Hoftfmann et al. 2009).

Muchas especies de arboles de la sabana son congenéricas con especies de los bos-
ques de galeria. Al comparar arboles del cerrado con congenéricos del bosque de ga-
leria, Hoffmann ef al. (2003) encontraron que en los 10 géneros estudiados la especie
de sabana tenia una corteza significativamente mas gruesa que la especie del bosque.
Ademis, en su conjunto, las especies de sabana tuvieron un espesor significativa-
mente mayor. Puesto que la corteza se desarrolla a medida que el arbol crece, hay
una correlacion significativa entre el espesor de la corteza y el didmetro del tronco.
En promedio, la corteza de las especies de sabana representa el 28,5 % del radio del
tronco, mientras que en las especies del bosque es solo del 10 %. Esto significa que el
tronco de las especies del bosque requiere de mucho mayor didmetro para sobrevivir
ala quema. Ademas, los arboles de la sabana desarrollan la corteza a menor edad que
los del bosque (Hoffmann ef al. 2003).

La capacidad de rebrotar parece ser extendida en todas las familias de angiospermas,
pero es rara en las gimnospermas. Las especies difieren en su respuesta de rebrote fren-
te a perturbaciones, y las respuestas dependen del tipo e intensidad de la perturbacién
(Bond & Midgley 2001). A la par que la supervivencia aumenta con el tamafo (debido
al pleno desarrollo de la corteza), la capacidad de rebrotar disminuye.

Para el crecimiento de los rebrotes se requieren reservas de nutrientes, agua y
energia. Estas reservas son varias veces mayores en especies que rebrotan que en las
que no lo hacen (5 a 35 veces mas almiddn en raices, segin Bond & Midgley 2001).
Esto se traduce en una solucion de compromiso, ya que las especies que rebrotan
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invierten menos energia en crecimiento y reproduccién, y por tanto producen me-
nos semillas, crecen y maduran mas lentamente (Bond & Midgley 2001). Hoffmann
et al. (2003), al comparar especies de bosque y sabana, no encontraron diferencias
significativas en la concentracion de carbohidratos solubles en la savia. Sin embargo,
las especies de la sabana tienen una relacién mucho mas alta de biomasa hipogea/
epigea, garantizando asi los recursos para el crecimiento de los rebrotes. Arboles de
la sabana pueden llegar a tener una relacidén de biomasa hipogea/epigea hasta seis
veces mayor que arboles de bosque seco, y hasta 30 veces mayor que los de la selva
htimeda tropical (Hoffmann ef al. 2003).

Los rebrotes provienen de tejido meristematico ubicado en raices y tallos (aéreos
y subterrineos). Los detalles morfo-funcionales del rebrote en lenosas de las sa-
banas son algo confusos. Lacey ef al. (1982), en relacion a las sabanas australianas,
refieren que los rebrotes pueden provenir de tres tipos de drganos subterraneos:
raices, rizomas y de la base del tronco, conocida como cuello. En este altimo caso,
se denominan lignotubers o tubérculos lefiosos, y de ellos pueden surgir uno o mas
rebrotes estrechamente vinculados al sistema radical original. En los otros dos casos
los rebrotes pueden hallarse mas alejados del tronco original y pueden desarrollar su
propio sistema radical y eventualmente independizarse. Del Tredici (2001) refiere
procesos similares en arboles templados. Los eucaliptos de las sabanas australianas,
ademas de rebrotar desde el cuello y desde rizomas, tienen la capacidad de rebrotar
desde bandas de tejido meristematico epicérmico, situadas en la parte mas interna
de la corteza, cercanas al xilema secundario, donde estarian muy protegidas contra
quemas de mediana intensidad, sin desarrollar yemas propiamente dichas. Tallos
reducidos de tamano por el fuego pueden rebrotar con ramas de origen epicérmico
a una cierta altura del suelo (Burrows 2002).

Rawitscher & Rachid (1946) describen brevemente 6rganos subterraneos de algu-
nas especies del cerrado a las que denominan xilopodios. Refieren que son «drganos
complejos» que tienen un alto contenido de agua de reserva y se parecen a los lig-
notubers descritos para especies arboreas de sabanas australianas. Mientras los tubér-
culos lefiosos son tallos subterraneos, los xilopodios son estructuras que comparten
caracteres caulinares y radiculares. Ambos poseen numerosas yemas adventicias y al-
macenan reservas (Figueiredo-Ribeiro 1972; Jenik 1994). Algunos autores destacan
el rol del xilopodio como reservorio de agua (Paviani & Haridasan 1988), mientras
otros subrayan su naturaleza lenosa (Hayashi & Appezato-da-Gloria 2007). Tanto
los xilopodios como los tubérculos lefiosos pueden producir numerosos rebrotes,
formando verdaderos arboles subterraneos.

En las sabanas de los Llanos de Venezuela no se han realizado estudios de la anato-
mia de los 6rganos subterraneos en especies lefiosas, a pesar de la importancia de estos
6rganos. Sabemos que varias especies desarrollan érganos que parecen xilopodios,
particularmente notables en la siempreverde Casearia sylvestris (Figura 2) y en Curatella
americana, pero también en especies deciduas como Cochlospermum vitifolium (Zambrano
2003) y Cochlospermum insigne en el cerrado de Brasil (Rawitscher & Rachid 1946). En el
cerrado brasilero, cerca del 50 % de las especies lefiosas poseen 6rganos subterraneos que
pueden ser xilopodios, tubérculos lefiosos o de otro tipo (Vilhalva & Appezzato-da-
Gloria 2006). Para Brasil se ha reportado la presencia de xilopodios entre otras especies
en Baccharis subdentata, Eupatorium maximiliani, E. squalidum y en Vernonia grandiflora y
de tubérculos lefiosos en Vernonia brevifolia (Hayashi 2003).
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Puede suceder que al rebrotar el in-
dividuo produce mais de un eje leno-
s0, adoptando un habito mas arbustivo.
Esta respuesta ha sido muy poco estu-
diada. No sabemos si ello estd relacio-
nado con la especie, con la naturaleza
de la quema o con las circunstancias
prevalentes durante el proceso de re-
brote (Werner 2011). La produccién de
varios ejes, con su follaje, multiplica la
superficie foliar y por tanto las reservas
del individuo, pero puede hacer mas
lento el desarrollo que en el caso de
invertir los recursos en un solo eje. Se
ha observado que algunas especies aus-
tralianas inicialmente rebrotan varios
ejes, que crecen simultineamente, pero
al cabo de unos meses uno de los ejes
se hace dominante y los demas mueren
(Werner 2011).

Se considera que los arboles de la sa-
bana tienen tasas de crecimiento aéreo
bajas, y por tanto requieren de varios
anos sin quema para crecer ininterrum- Figura 2. Foto de Casearia sylvestris que muestra su
pidamente hasta la adultez. Las tasas abultado tallo subterraneo con rebrotes.
de crecimiento varian entre especies y
también entre individuos de una misma poblacién, lo que dificulta las comparacio-
nes. Esta variabilidad puede ser debida a caracteristicas fenotipicas asociadas con la
gran heterogeneidad ambiental que se encuentra en las sabanas o eventualmente a
diferencias genotipicas todavia no estudiadas (Bond et al. 2012).

Moreira & Klink (2000) midieron crecimiento de plantulas germinadas en bolsas
de polietileno con suelo del cerrado en un vivero durante 10 meses. Usaron semillas
de diez especies de cerrado y cerradio, cosechando cada 15 dias. Las tasas relativas de
crecimiento (TRC) de biomasa total estimadas fueron muy bajas, con rangos entre
0,013 - 0,03 mg.mg"'.dia!, medidos entre 15 y 150 dias. Considerando sdlo el creci-
miento en biomasa aérea, los rangos son mayores y los promedios todavia mas bajos
que en el caso de biomasa total. Las TRC medidas a los 30 dias de germinar fueron
ligeramente mayores.

Scogings (2011) midié en condiciones naturales el crecimiento radial en seis especies
de arboles de una sabana seca en Sudafrica, estimando valores de TR C radial entre 0,01
y 0,09 mm mm™ afio™". El crecimiento radial en arboles adultos de cuatro especies del
cerrado, creciendo con varios regimenes de fuego, estarian en un rango similar (Hoff-
mann 2002), al igual que el crecimiento de lefiosas en las sabanas del norte de Australia
(Prior et al. 2006). Las tasas relativas de crecimiento de especies de sabanas hiimedas
y semiaridas en los tres continentes no difieren significativamente, como mostraron
Tomlinson ef al. (2012) con una muestra de 51 especies. La comparacién de pares con-
genéricos de especies de la sabana y el bosque de galeria (Hoffmann ef al. 2009) tam-
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caliptos de rebrotar desde
los meristemas epicoérmi-
cos, se afadiria la presen-
cia de una fracciéon peque-
na de individuos con mayores tasas de crecimiento. El papel de los individuos con
tasas de crecimiento por encima de la media es destacado por Wakeling ef al. (2011),
estudiando el crecimiento de rebrotes de tres especies de Acacia en una sabana suda-
fricana. Ellos encontraron que el 20 % de los individuos crecieron a tasas entre 2y 3
veces por encima del promedio, mientras que el 5 % crecieron entre 4 y 5 veces mas
que el promedio. Esto se traduce en la mitad y la cuarta parte del nimero de afios
necesario para alcanzar el estado adulto, y permitiria explicar la cobertura lefiosa
actual de esas sabanas.

Las tasas de crecimiento son sensibles a las condiciones ambientales. En los tltimos
afios, a proposito del aumento de la concentracion de CO, en la atmosfera, se ha
puesto en evidencia que la fertilizaciéon con CO, aumenta significativamente las tasas
de crecimiento de plantulas y arboles de sabana (Bond & Midgley 2012; Hoffmann
et al. 2000). Este efecto ayudaria a explicar el aumento en cobertura lefiosa durante
el siglo XX en sabanas de varios continentes (Bond & Midgley 2012; Kgope ef al.
2010; Stokes et al. 2003), tendencia que continuaria de manera notable durante el
siglo XXI segtn algunas predicciones (Scheiter & Higgins 2009).

La trampa del fuego

Hemos revisado brevemente los efectos del fuego sobre los arboles, la mortalidad
selectiva y el «efecto fop-kill» (destruccidn de la biomasa epigea), asi como las diferen-
cias en sensibilidad al fuego de los distintos tipos de arboles (de selva, de bosque deci-
duo y de sabana). Por lo que hemos visto, el fuego tiene un importante efecto demo-
grafico, no sélo en términos de mortalidad de individuos, sino en la destruccion de
la biomasa aérea de arboles juveniles. Las consecuencias las resumimos en el modelo
demografico que se presenta en la Figura 3, donde se muestra el compartimiento de
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Figura 4. Modelo grafico que resume el papel relativo de la tasa de retorno de
. la quemay la tasa de crecimiento de los rebrotes en la fisonomia de la sabana
nas (BOl’ld & Mldgley y sus interacciones con factores biéticos y abidticos.

2001). Dos caracteris-
ticas adicionales de este modelo demografico son la alta supervivencia de adultos y
la importante multiplicacion clonal.

La idea de una trampa de fuego y un banco de juveniles no es nueva (Sarmiento
et al. 1985), pero en los Gltimos afios ha sido formalizada y extendida a las sabanas
tropicales del mundo (Bond 2008). Sin embargo, mas alla de las observaciones, poco
se ha hecho para verificarla. Uno de los primeros estudios en esta direccion es el
de Prior et al. (2010) en sabanas del norte de Australia. Ellos muestran de manera
convincente que se cumplen los requisitos derivados de la existencia de un cuello
de botella demografico debido a la trampa del fuego: 1) abundancia de juveniles,
persistentes aun bajo elevada frecuencia de quemas; 2) juveniles vulnerables al fuego
y adultos que toleran el fuego; 3) baja tasa de reclutamiento al tamano adulto; y 4)
aumento en la cobertura lefiosa al suprimir el fuego.

Werner & Franklin (2010) encuentran que la trampa del fuego depende de la in-
tensidad de la quema (fuegos tempranos vs fuegos tardios) y de la composicion del es-
trato graminoso (sorgo vs no-sorgo). Concluyen que un fuego temprano (de menor
intensidad) no solo no crea una trampa de fuego, sino que promueve la transiciéon
hacia adulto incluso mas que una sabana protegida del fuego. En esta Gltima, existi-
ria un «cuello de botella natural para los juveniles», toda vez que juveniles grandes y
pequenos crecen mas lentamente en parcelas protegidas que en aquellas con quemas
anuales tempranas, lo que puede deberse a la competencia hipogea y epigea (Werner
& Franklin 2010).

Una condicién favorable muy importante es el lapso de retorno del fuego; es decir,
cuantos anos sin fuego pueden aprovecharse para crecer. En este caso, la posibilidad
de aprovechar ese lapso dependera de la tasa de crecimiento de los individuos, que
varia entre individuos de una especie y entre especies. Esta relacién entre lapso sin
fuego y tasa de crecimiento de los arboles se presenta graficamente en la Figura 4. Si
un arbol crece con una tasa suficientemente alta necesitard un lapso mas corto sin
fuego para alcanzar el tamano adulto (es decir, habra desarrollado su corteza comple-
ta). Ya hemos visto que las tasas de crecimiento de las especies lenosas de las sabanas
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son generalmente bajas. La concomitancia de ciertas condiciones favorables, tales
como condiciones nutricionales del suelo, disponibilidad de agua, multiplicacién
clonal y facilitacién por otros organismos, puede aumentar la tasa de crecimiento
(Hoffmann ef al. 2009); mientras que el crecimiento puede ser perjudicado por la
competencia (Riginos 2009) y por perturbaciones como herbivoria, ramoneo y ex-
traccion (Midgley ef al. 2010; Moncrieft ef al. 2011).

La fisonomia de la sabana podria entonces depender del balance entre la tasa de
retorno del fuego y la tasa de crecimiento de los rebrotes (Bond 2008). Sin em-
bargo, las tasas de crecimiento son afectadas por el fuego dependiendo de la esta-
cién de quema y del tamafio de los arboles (Murphy et al. 2010; Prior et al. 2006;
Werner 2011). Durante lapsos con tasas de retorno del fuego reducidas y tasas de
crecimiento mejoradas por condiciones favorables (sin limitaciones de agua dis-
ponible ni perturbaciones), el balance es favorable al reclutamiento de adultos y la
comunidad de sabana se tornaria mas cerrada. Al contrario, durante lapsos con alta
tasa de retorno del fuego y limitaciones al crecimiento, la sabana se tornaria mas
abierta (Figura 4). Es preciso destacar que algunos resultados importantes contradicen
éstas hipdtesis. En un experimento muy cuidadoso de 40 anos con manipulacién
de fuego en cuatro paisajes de sabanas en Africa del Sur, Higgins ef al. (2007) no
detectan relaciones significativas entre frecuencia o estaciéon de quema y la densidad
de arboles.

Sabana o bosque

A la idea de un sistema fluctuante entre sabana y bosque se ha sumado a la de es-
tados estables alternativos (EEA) (Beisner et al. 2003). La teoria de EEA se refiere
a un sistema complejo, dindmico y heterogéneo donde los pardmetros abidticos y
bidticos interactiian en una red de bucles de retroalimentacién (Warman & Moles
2009), oponiéndose asi a la simple conclusiéon que las sabanas secas son controla-
das linealmente por la precipitacién anual y las mésicas por el fuego (Sankaran et
al. 2004, 2008). En estos sistemas, distintos tipos de comunidades se disponen en
tiempo y espacio con limites bien definidos y se alternan con cambios subitos en
respuesta a cambios lentos de variables ambientales y a las perturbaciones en los
bucles de retroalimentacién. Aparte de las elaboraciones tedricas, hay todavia pocos
resultados concretos. Algunos modelos estadisticos, usando imagenes satelitales de
varios continentes, calculan las distribuciones de frecuencia de cobertura lenosa y
producen un cuadro de variacién de la probabilidad de encontrar alternativamente
bosque, sabana o pastizal a lo largo de un gradiente de precipitacién (Hirota et al.
2011; Staver et al. 2011). Warman & Moles (2009) proponen que el reemplazo de una
vegetacidn por otra, implica la existencia de umbrales. Un umbral para el paso de
un ecosistema pirofdbico a uno piréfilo, con la aparicion de quemas mas frecuentes,
lo denominan «umbral efectivo de fuego», el paso inverso estaria marcado por un
umbral de exclusion de fuego, al que llaman «umbral efectivo ombrofilor. Ambos
implican un cambio en los sistemas de retroalimentacion.

En esta misma linea de razonamiento, Hoffmann et al. (2012) consideran la exis-
tencia de un «umbral de supresion del fuego» cuando la cobertura de gramineas C4
ya no es suficiente para alimentar una quema. Senalan que el indice de area foliar de
las lefiosas es un buen indicador de ese umbral cuando alcanza el valor aproximado
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cercano a tres. Segiin estos autores, alcanzar ese umbral requiere mas que un aumen-
to en los lapsos de retorno del fuego, es decir, periodos mas largos sin quema, lo que
puede ser poco probable.

Los efectos del fuego y los procesos de cambios en la fisonomia de la sabana pueden
ser muy complejos, sobre todo a escalas superiores al individuo. Las especies interac-
than entre si, tanto con mecanismos de competencia como de facilitacion, y cuando se
producen cambios demograficos, estos tienen consecuencias de cierta perdurabilidad.
Mencionemos como ejemplo de esta complejidad el hecho de la existencia de islas
boscosas en sabanas con quemas casi anuales (Sarmiento 1983), que no sélo perduran,
sino que pueden incrementar en su cobertura (Bond & Midgley 2012; Thielen 2003).
Parece probable que estas islas se formen y crezcan mediante procesos sucesionales que
implican la sinergia de distintos tipos de organismos tales como lenosas de la sabana,
hormigas cortadoras de hojas, arbustos y especies del bosque y de factores abioticos
como el fuego, los nutrientes, las cualidades fisicas del suelo, el agua disponible y el
CO, atmostérico (Farji-Brenner & Silva 1995ab, 1996). El incremento de la cobertura
boscosa en sabanas es un fenémeno documentado en varios continentes durante el
siglo XX, aun bajo regimenes anuales de quema (Silva ef al. 2001). Aunque las causas
no se conocen con certeza, uno de los mecanismos aparentemente implicados en el
aumento es el crecimiento en perimetro por el reclutamiento de lefiosas en los marge-
nes que conlleva a la fusion de las islas que entran en contacto (Menaut 1977; Dauget
& Menaut 1992; Thielen, 2003). Se estaria produciendo en cada sitio (a una escala de
metros) un cambio de sistema como el propuesto en la teoria de EEA, con la actuacion
de mecanismos de retroalimentacidn positiva y negativa.

Los sistemas complejos pueden, al menos en teoria, experimentar grandes cambios
en respuesta a cambios en variables simples. Vazquez et al. (2010), trabajando con un
modelo que denominan de «Coexistencia Dinamica de Fases», concluyen enfatica-
mente que «condiciones externas fluctuantes por si solas son suficientes para facilitar
la coexistencia de lefiosas y gramineas por largo tiempo, aunque no indefinidamen-
ter. Segun el modelo, que reproduce con cierto ajuste datos palinologicos de una
laguna en Kenia, «los niveles fluctuantes de precipitacidon forzan al sistema a oscilar
entre una sabana cerrada dominada por arboles (fase activa) y una fase con solo gra-
mineas (fase absorbente); una conducta que denominamos coexistencia dinimica de
fases» (Vazquez et al. 2010).

Conclusiones

El fuego es, sin lugar a duda, uno de los factores importantes en la distribucion,
estructura y funcionamiento de la vegetacion tropical. Sus efectos directos sobre los
individuos se proyectan hacia las escalas superiores, interactuando en forma com-
pleja con otros factores abidticos como el agua disponible, los nutrientes, los suelos
y la atmosfera y con elementos y procesos bidticos, como las variadas formas de vida
vegetal y grupos funcionales de plantas y animales, la herbivoria, la competencia, el
crecimiento y la demografia. La relacion del fuego con la fisonomia de la sabana se
manifiesta a distintas escalas de tiempo y espacio: frecuencia y estacionalidad en la
ocurrencia del fuego, composicién y estado fisiologico de la comunidad que deter-
minan la intensidad de la quema, y la heterogeneidad espacial en su ocurrencia. Esta
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visién multiescalar es necesaria para comprender mejor la relacién entre el fuego y
las sabanas. En sintesis, un cuadro complejo que ya estd enunciado tedricamente,
pero que atn requiere documentacion factual.

Este cuadro complejo nos hace pensar que el «problema de la sabana» no es sino
parte de un problema mayor que se refiere a la distribucién, dinamica y persistencia
de la vegetacion y mis atn, de los ecosistemas que conforman la bidsfera.
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