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Ensayo

Acerca de la dindmica temporal de la vegetacion en un
humedal de los Llanos de Venezuela

Anabel Rial B.

Resumen. Se discute la aplicacion de los conceptos de sucesién y fluctuacién, en la dinamica
temporal de la vegetacion de un humedal de Venezuela, situado en los Llanos del estado Apure. Se
analiza el caracter favorable o desfavorable de los cambios en el ecosistema, y la relacion entre el
régimen hidrolégico y aspectos de la organizacion de las comunidades vegetales acuaticas mas
conspicuas.

Palabras clave. Sucesion. Fluctuacion. Plantas acuaticas. Humedal. Venezuela.

On the temporal dynamics of vegetation in a wetland of the Venezuelan plains

Abstract. The use of the succession and fluctuation concepts in the temporal dynamics of aquatic
plant communities in a floodplain wetland of the Venezuelan llanos is discussed. The favourable or
unfavourable character of changes in the ecosystem and the relation between the hydrological regime
and the development of the main aquatic plant communities are analyzed.

Key words. Succession. Fluctuation. Aquatic plants. Wetland. Venezuela.

Introduccion

En el humedal de los Llanos de Apure como en otros sistemas de grandes
humedales de Sudamérica, los periodos alternos de lluvia y sequia y sus consecuencias
sobre las comunidades vegetales, constituyen aspectos ain poco conocidos y de gran
relevancia para la conservacion y otras formas de manejo (Junk 1984, Neiff 1986,
Gopal y Sharma 1990, Rial 2001). Tales cambios, pueden ser analizados segun los
conceptos convencionales de sucesion (Clements 1916, Margalef 1963) llegando en
cada caso a conclusiones distintas. Por ejemplo, Margalef (op. cit.) afirmé que la
sucesion es el intercambio del exceso de energia disponible en el presente, por un
futuro incremento de biomasa; de modo que si no hay exceso de produccion disponible
o si es drenada fuera del sistema, la sucesion no va mas alla.

En vista de que la sucesion organismica va en una direccién —la de una comunidad
mas madura—, deberia considerarse en cualquier estimacion de tal madurez, no sélo la
diversidad, sino también la predictibilidad del cambio en el tiempo (Clements 1916,
Margalef 1963). Ademas de tal caracteristica, es importante decidir respecto al
caracter de los cambios. Por ejemplo, si se trata o no de factores de estrés. Si
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respondemos afirmativamente, se supone que los asumimos como desfavorables (Levitt
1980) y esto, en términos de la sucesion clementsiana, se traduciria en un entorno
nestable, de tension, que aumentaria la entropia de la comunidad manteniéndola lejos
de la “madurez”, o estado de mayor organizacion.

Si por el contrario se considera como una desviacion del estado de “no estrés”, en
el cual las comunidades se hayan en armonia con su medio (Tsimilli-Michael et al.
1996), la interpretacién corresponderia a: sucesivos estados maduros que se logran en
cortos periodos de tiempo, que sirven a su vez, para aumentar la capacidad adaptativa
de las especies después de cada reaccion al cambio.

El estudio de las plantas acuaticas en los Llanos inundables de Apure (Figura 1)
llevado a cabo durante el afio 1997 (Rial 2001), planteé una serie de interrogantes
acerca de la dinamica sucesional de la vegetacion de los humedales. Las observaciones
mensuales en 14 ambientes acudticos, sirvieron para determinar la composicion y la
estructura de las comunidades vegetales y proyectaron, como veremos a continuacion,
algunas ideas respecto a los cambios ciclicos de la vegetacion, en cuanto a considerarles
no como sucesivos estados inmaduros sino como un climax dinamico.

Sucesién vs. Fluctuacion

La dinamica de la vegetacion se refiere al aspecto temporal de los cambios. Los
términos sucesion y fluctuaciéon han sido propuestos para clasificar las diferencias
temporales de la vegetacion, en términos de: 1) la escala de tiempo en la cual ocurren
y 2) las caracteristicas del cambio en si.

La escala de tiempo define los términos cortos para las fluctuaciones y largo para
las sucesiones (Glen-Lewin y van der Maarel 1992). Sin embargo, tal distincién es
arbitraria, ya que una fluctuacién suficientemente prolongada puede convertirse en
sucesion (Austin 1981, Bornkamm 1988). En cuanto a las caracteristicas del cambio, se
trata principalmente de la permanencia de las especies dominantes de la comunidad y
del ingreso de otras nuevas.

En el siglo pasado, Clements (1916) entendi6 la comunidad como un organismo,
por tanto la sucesién era considerada un fenémeno direccional y autogénico, que
reconocia la vegetaciéon en forma de comunidades caracteristicas que llegaban
finalmente a un estado maduro denominado climax. Para Gleason (1917) sin embargo,
la sucesion significé cambios en la abundancia relativa o en la composicion floristica
de un area, idea que encontré apoyo posteriormente (McIntosh 1975, Whittaker 1977)
y condujo al desarrollo de la hipétesis del continuo, en la que se considera que cada
especie responde al ambiente de forma diferente, por lo cual las poblaciones presentan
patrones de distribucién individuales, no necesariamente asociativos. Otros autores
(Odum 1969, 1971, 1983, Austin 1981), han enfocado el concepto en aspectos
estructurales y ecosistémicos de la comunidad. Por ser la sucesiéon un concepto de
organizaciéon central, un patrén de cambios predominantemente direccionales en el
tiempo, es holistico y no depende particularmente de las especies presentes (Peet 1992).
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Figura 1. Ubicacién geografica del humedal de estudio: Hato El Frio, Llanos inundables del
Orinoco, Estado Apure, Venezuela.
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A pesar de ello, van der Valk (1982) definié la sucesion como cambios en la
composiciéon floristica de la vegetacién de un afno a otro, y lo denominé sucesion
“gleasoniana”, admitiendo las variadas combinaciones entre especies, en un territorio
dado, en una secuencia de tiempo. Para Braun-Blanquet (1979) la sucesién implica una
secuencia de estados generalmente poco reversibles, de no mediar factores catastrofi-
cos que darfan comienzo a una sucesion secundaria.

Por otra parte, las fluctuaciones han sido definidas como cambios temporales de la
vegetacion, que comprenden variaciones en la abundancia o el aspecto de la comunidad
en un corto periodo de tiempo (Rabotnov 1974, Miles 1979, van der Valk 1981, 1985, Vale
1982), admitiendo una condicién de oscilacién de la estructura, dentro de un estado
determinado. Margalef (1974) representa estos cambios como las vueltas de un helicoide,
en donde en cada vuelta, se regresa a un estado préoximo al punto de partida del aro que
se encuentra por debajo. La distancia entre el aro de la base y el que se halla al final del
resorte, podria representar la sucesion (Margalef op. cit.) e incluir cambios en las especies
diagndsticas o dominantes (Glen-Lewis y van der Maarel 1992) asi como la segregacién e
inmigracion de especies con sus respectivos cambios en la abundancia (Kent y Coker 1992).

Visto esto, surge el planteamiento de cuando una fluctuacion es realmente distinta
de una sucesion y de qué manera reconocerla. Podria ocurrir que sélo algunas especies
importantes cambiasen o que s6lo unas pocas nuevas entraran al sistema, y entonces,
¢estarfamos frente a una sucesion o a una fluctuacién?, ¢seria el lapso de tiempo en
cuestion, el que definiria el término?, ;como estar seguros de la dimensién de los
cambios?. Margalef (1993) integré ambos procesos de forma que cada cambio (fluctua-
ci6n) conduciria a la sucesion. Sin embargo esta explicacion no deja de estar cargada
del determinismo Clementsiano, que define la sucesion como un proceso predecible
que conduce a un climax o estado final, y sobre el cual se han presentado muchas
evidencias en contra (Colimbaux 1974, Mitsch y Gosselink 1993).

En los Llanos inundables de Apure, la fisonomia de un ambiente determinado
puede cambiar al menos un par de veces a lo largo de un aflo (inundacién y sequia),
pudiendo desaparecer las especies dominantes y ser colonizado por nuevas (Rial 2000)
y ese ciclo probablemente se repita al afo siguiente del mismo modo, o tal vez no.
Segtin Glenn-Lewin y van der Maarel (1992), si en los analisis de gradiente el eje
espacial es reemplazado por el temporal, el aumento o disminucién en la abundancia
de especies representara la dinamica de la poblacion y la forma de la curva revelara la
magnitud del cambio.

Cabe preguntarse hasta donde estos cambios corresponden a un proceso de
“maduracién” organismica y no simplemente a variaciones bruscas en el medio fisico.
Es un hecho la relacion entre los cambios hidrolégicos de este tipo de sistemas y el
reemplazo de especies y variaciones en la estructura de las comunidades (Rial 2000).
Por ejemplo el periodo critico de fin de la sequia e inicio de lluvias, se manifiesta en
términos de una mayor abundancia y riqueza de especies en la mayoria de los princi-
pales habitat acuaticos del llano (canos, lagunas y esteros) (Iigura 2), asi como en
ciertos cambios en la proporcién de bioformas (Figura 3).
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Figura 2. Cambios en la riqueza de especies durante el periodo critico de sequia (mayo)-inicio de
lluvias (junio), en diversos ambientes acuaticos del Llano (laguna, estero y caflo).
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Figura 3.  Cambios en la proporcion de bioformas en diversos ambientes acuaticos del Llano
(laguna, estero y cano). a) Durante el periodo critico de sequia (mayo), b) Inicio de lluvias
(junio).
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Si se consideran las ideas de Clements (1916) en relacion a los procesos sucesiona-
les en las comunidades vegetales: “sere”, “estado seral” y “climax”, complementados
por Odum (1956) con referencia a los humedales, puede concluirse que estas
comunidades de plantas se mantienen en un estado seral bajo, a causa de la
inundacién y sequia periddicas, lo cual de acuerdo a dichos conceptos, resulta en una
continua vuelta atras en el desarrollo de la comunidad. Tal apreciacién surge sin
embargo, de una inadecuada definicion del sistema, asi como del desconocimiento de
la dinamica de pulsos y del comportamiento de las plantas de los humedales. Se
observa, tal como sugiere Neiff (com. pers.), que un conjunto de pocas especies no es
necesariamente nuevo y no necesariamente se encuentra en “etapas tempranas”. Pocas
especies anfitolerantes constituyen un sistema de alta resistencia que mantiene a la
vegetacion del humedal en un permanente ajuste a las fases de sequia e inundacién
alternantes.

Siguiendo el mismo concepto, Gopal y Sharma (1990) consideran que estas
comunidades de los humedales en lugar de ser serales son ya estables o climax. En todo
caso, la mayoria de los autores parece asumir que se trata de sucesiones y no de
fluctuaciones, en vista de que los conceptos que aplican “sere” y “climax”, derivan de
tal asunciéon. Pero en todo caso, la sucesién es una interpretacién, un modelo que
depende por entero de la escala de tiempo asumida, por ende no es mas que una
convencion operativa.

Por ejemplo, Kent y Coker (1992) han afirmado que sucesivos grupos de especies
pueden invadir el ambiente en forma de estados serales, interpretando que cuando una
cobertura vegetal establecida es removida o modificada por un estado seral temprano,
se denomina sucesion secundaria. En el humedal llanero, se ha observado que durante
la fase terrestre se inicia la germinacién de especies en toda el area inundable, sin
embargo éstas son eliminadas en la siguiente fase acuatica. Del mismo modo, al inicio
de la sequia las flotantes libres comienzan a ser colonizadas por las especies palustres
(Rial 2000), hasta que el pulso de inundacién vuelve atras el proceso de sucesién
manteniendo a la comunidad de plantas acuaticas en lo que podria denominarse un
estado seral temprano, tal como sefialan entre otros autores Junk y Piedade (1997).
Pero la idea de sucesion separa y confronta a las distintas fases que de hecho son una
sola e indisociable en estos sistemas, con lo cual por ahora, entenderlas como
fluctuaciones parece mas apropiado.

Tomando en cuenta que los diferentes estados de inundacién regulan las
comunidades, puede hacerse el siguiente analisis. Las épocas de lluvia y sequia
incluyen los periodos propuestos por Neiff (1986) como criticos, de compensacion,
normal y de aguas bajas. Haciendo las correspondencias con el humedal llanero, el
primer periodo corresponde a la inundacién repentina por la saturacion del suelo con
aguas provenientes de diversas fuentes; el periodo de compensacién ocurre cuando se
estabilizan dichas aguas, lo cual varia en los diferentes ambientes de acuerdo a las
caracteristicas bidticas y abiéticas del cuerpo de agua. En ese lapso se registra la mayor
riqueza y generalmente la mayor cobertura. En el periodo normal se mantienen los
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atributos y variables de la comunidad tanto tiempo como permanecen las condiciones
estables. Al bajar las aguas las comunidades deben sobrevivir en habitat intermedios,
de modo que las especies se van reemplazando paulatinamente de acuerdo a sus
adaptaciones o a sus condiciones intrinsecas de tolerancia al medio. En este periodo la
riqueza disminuye, y la mayor abundancia corresponde a las especies que sobreviven
a las condiciones dindmicas del cambio.

La diferenciacion de tales etapas no siempre es precisa (Poi de Neiff y Neiff 1984),
especialmente cuando la presencia de agua es constante. Neiff (1986) entiende este
proceso de establecimiento de otras plantas y aumento de la riqueza, como un patrén
de sucesion que puede variar en cada ambiente y corresponderse con micro-sucesiones.

El régimen de inundacién y sequia como factor constructivo

Se ha mencionado que la dindmica de la vegetacién se entiende mejor si se
consideran las caracteristicas ecolbgicas de las especies en las fases secas y humedas,
concomitantemente con los cambios en el nivel hidrolégico (Gopal y Sharma 1990).

Se debe reconocer que los cambios en el nivel del agua de los humedales son
eventos normales, y que en ausencia de estos cambios, existiria un paisaje diferente al
de un humedal. La idea de que éste sea un factor de estrés, implica desconocer los
procesos de regulacion de los humedales. Segin Gopal (1986) dicho reconocimiento
nos llevaria a modificar nuestro concepto de dinamica de la vegetacién en estos
ambientes.

En los Llanos inundables los cambios en el nivel del agua deben considerarse
normales. Ante ellos, las especies responden agrupandose en comunidades que varian
de acuerdo al nivel hidrologico, estando o no en el mismo lugar, en un momento
determinado. Al respecto, Gleason (1926) present6 ideas aplicables a las comunidades
vegetales acudticas de este humedal. El ambiente mas frecuente -que resulta de las
fluctuaciones anuales causadas por la variacién del clima y los efectos de las poblaciones
vegetales- estara cercano al éptimo para ciertas especies, cercano al limite fisiolégico
para algunas y completamente fuera de las necesidades esenciales para otras.

En los Llanos se ha observado, un primer grupo de especies que permanece a lo
largo del ciclo anual, p. ¢j. Eichhornia spp (Pontederiaceae), Salvinia auriculata Aubl.
(Salviniaceae), Hymenachne amplexicaulis (Rudge) Nees (Poaceae), un segundo que
permanece tanto como puede durante un periodo del ciclo anual Neptunia oleraceae
Lour., (Mimosaceae) Justicia lacvilinguis (Nees) Landau (Acanthaceae) y un tercer
grupo de especies efimeras que cumplen su ciclo en un corto lapso de tiempo
Pacourrina edulis Aublet., Tricospira verticillata (L..) Blake (Asteraceae) o Nymphaea
novo-granatensis Wiersema (Nymphaeaceae) (Rial 2001) (Tabla 1). De acuerdo a esto
y coincidiendo con Gopal y Sharma (1990), la dindmica también puede interpretarse
como cambios en la dominancia de especies en el tiempo o en regimenes hidrolégicos
distintos. La respuesta a los cambios naturales en el nivel del agua, se observa a través
de un balance en la dominancia de especies y formas de vida (Rial 2000).
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Tabla 1. Permanencia temporal de algunas especies de plantas acudticas en un conjunto de 14
ambientes acuaticos (cafio, estero y laguna) del humedal llanero. Venezuela.

ESPECIES e f m a m j j a s o n d TOTAL
Hymenachne amplexicaulis 12
Limnobium spongia 12
Ludwigia sedoides 12
Mimosa pigra 12
Nymphoides indica 12
Salvinia auriculata 12
Thalia geniculata 12
Utricularia spp. 12
Eichhornia azurea 12
Eichhornia crassipes 12
Ipomoea carnea 12
Ludwigia helmintorrhiza 12
Luziola subintegra 12
Oxycaryum cubensis 12
Eleocharis interstincta 12
Ipomoea asarifolia 12
Marsilea polycarpa 12
Pistia stratiotes 12
Sesbania exasperata 11
Polygonum punctatum 11
Hydrocleys parviflora 9

Leersia hexandra
Eichhornia heterosperma
Hydrolea spinosa
Paspalum repens

Senna aculeata
Caperonia palustris
Justicia laevilinguis
Ludwigia octovalvis
Melothria trilobulata
Oryza rutipogon
Sagittaria guyanensis
Aeschynomene evenia
Pontederia subovata
Spermacoce scabiosoides
Ludwigia erecta
Mikania congesta
Salvinia sprucei

Cyperus diffusus
Ceratopteris pteridoides
Heliotropium procumbens
Ludwigia inclinata
Neptunia oleraceae
Spermacoce verticillata

GO OO GO OO DN NN NN NN N 00 oo
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Tabla 1. Continuacién.

ESPECIES e f m a m j j a s o n d TOTAL

Eclipta prostrata
Paratheria prostrata
Landoltia punctata
Melochia manducata
Eleocharis mutata
Urochloa brizantha
Echinodorus grandiflorus
Eleocharis sp.

Ludwigia peploides
Reimarochloa acuta
Echinochloa colona
Najas arguta

Panicum elephantipes
Solanum hirtum

Urena sinuata

Cyperus celluloso-reticulatus
Cynodon dactylon
Melochia sp.

Nymphaea novo-granatensis
Pacourina edulis
Spilanthes ocymifolia
Trichospira verticillata

— = = = = = NN NN ND QO LN LW OO Ot

La aplicacién de los conceptos

Con base en el estudio del humedal llanero (Rial 2001), surgen dudas sobre los
conceptos establecidos. Pueden formularse algunas preguntas y respuestas con
respecto a su aplicacién en estos ambientes dinamicos. Por ejemplo: ¢son las plantas de
ciclo de vida corto, capaces de descomponerse y formar un sustrato convirtiendo asi el
proceso en autogénico?; sin generalizar, hemos observado en muchos casos como la
descomposicion del material vegetal de una comunidad sirve de sustrato a la siguiente
en las distintas fases del ciclo hidrolégico. Sucede a menudo con las boras (Eichhornia
spp.) y clertas especies de las familias Poacecae, Cyperaceae (Eleocharis spp.) y
Lentibulariaceae (Utricularia spp.) (Rial op. cit.).

En cuanto a los estados serales, son breves periodos de permanencia de ciertas
comunidades, que son eliminadas y sustituidas por otras. En este sentido, tal reemplazo
existe en un tiempo que puede apreciarse como corto si lo comparamos con
comunidades terrestres. Pero una vez mas, la escala de tiempo puede ser la clave. En los
Llanos de Apure, los ambientes acuaticos son diversos y la dindmica hidrolégica
—aunque en cierto grado predecible, por cuanto se repite en cada ciclo en una época
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determinada— es singular en su intensidad y en sus efectos en cada momento y en cada
ambiente. No obstante, las especies demuestran estar sincronizadas con ese ritmo de
cambios: cuando logran desarrollarse vegetativamente, la mayorfa madura y se
reproduce, completando su ciclo de vida en la escala de tiempo precisa.

¢Tal ritmo de cambios debe considerarse como factor de estrés? ¢Es desfavorable
el ambiente de los humedales?, Tsimilli-Michael et al. (1996) proponen la continua
busqueda y aproximaciéon de las comunidades hacia el estado armoénico con el
ambiente. En dicho concepto ningin factor ambiental se considera a priori
desfavorable y en tal sentido, la planta no “resiste” sino que reacciona. Como ya se
menciond, se ha observado sincronia entre las fases del desarrollo vegetal y los ciclos
ambientales del humedal. Cada especie reacciona de acuerdo a su plasticidad, a su
estrategia, a su adaptacion. La inundacién o la sequia, han sido considerados factores
de estrés, pero en este caso podria tratarse de factores constructivos que aumentan las
oportunidades, la resistencia y la evolucién adaptativa.

En los humedales, como en muchos otros sistemas, cualquier cambio ambiental
ocasiona perturbaciones en lo que Tsimilli-Michael et al. (1996) han denominado
estado de armonia con el ambiente. Los autores explican que después de una
perturbacién, existe una demanda termodinamica para alcanzar nuevamente el
optimo, generandose entonces un estado de fuerzas de cambio que conducen a un
nuevo estado de estabilidad y armonia con el ambiente. Esto es aparentemente lo que
ocurre en el humedal llanero durante un ciclo de inundacién y sequia, donde cualquier
perturbacion ocasionada, principalmente por la fluctuacién en el nivel del agua, es
seguida de inmediato por un re-arreglo de las comunidades. Sélo en los casos en donde
ocurren perturbaciones extraordinarias, como por ¢jemplo la remocién mecanica,
hemos visto alterada la “estabilidad” del sistema.

Existe cierta flexibilidad en el desarrollo de las poblaciones, las cuales pueden
soportar ciertos extremos, es decir periodos mas largos o mas cortos de inundacién o
sequia, como es el caso de Ludwigia helmintorrhiza (Onagraceae) (Mart) Hara (Rial
2001). En conjunto, también las comunidades tienen una variedad de respuestas para
cada caso. Si la inundacién se prolonga mas tiempo de lo habitual en el ciclo, ciertas
especies y bioformas son favorecidas (p. ej. los pleustofitos como Pistia stratiotes L.);
pero si disminuye hasta la desecaciéon entonces las anteriores desaparecen y otras
germinan y completan su desarrollo. Sin embargo, los dafios que ocasiona la alteracion
mecanica de diques en estos sistemas, parece ser mucho mas graves, entre otras
razones porque destruye no solo las comunidades vegetales sino su habitat particular.

Muchos argumentos se oponen al concepto original de sucesion de Clements. Al
respecto convenimos con lo expresado por Middleton (1999), en cuanto a que las
comunidades no poseen ADN, es decir no son organismos en el sentido genético, de
manera que no poseen mecanismos para responder como una unidad (Gleason 1916).
En tal sentido, convendria asumir el andlisis de las comunidades, al menos en este
humedal, desde el punto de vista de las especies y sus relaciones con el medio, en lugar
de establecer asociaciones permanentes de especies.



Mem. Fund. La Salle de Cien. Nat. 158 137

Probablemente en las comunidades vegetales acuaticas de los humedales, los
estados finales o comunidades maduras no se alcanzaran algun dia con el paso del
tiempo, simplemente porque se suceden continuamente. No hay razén para pensar
que en estas condiciones las comunidades no son estables. Whittaker (1953) plantea
que el estatus de climax no debe estar determinado por la concepcién generalizada de
que debe ser lo dltimo o mas maduro, sino por cual poblacién reemplaza actualmente
a otra poblaciéon manteniéndose a sl misma.

La definicion del estado final de la sucesion es entonces incierta y queda abierta
al razonamiento en estos ecosistemas. Segin Margalef (1993) “casi nadie cree que
valga la pena tomar como referencia una etapa ideal final, a la que se llam¢ climax”.
Tal afirmaciéon cobra especial sentido en el caso del humedal llanero considerado,
entre otras razones, porque aun no esta muy claro si la repeticién anual del ciclo
inundacién-sequia puede impedir un mayor grado de madurez de su vegetacion.

Consideraciones Finales

Es evidente que la vegetacion de los humedales y en especial el caso estudiado, no
pueden analizarse bajo los principios de la sucesion terrestre, la cual usualmente se
resume en un proceso que tiende a un estado final o climax, en un ambiente estable,
cuyas especies crecen y se dispersan lentamente y cuyos requerimientos ecolégicos son
especiales. Los humedales por el contrario, se consideran un medio ambiente
cambiante, cuya diversidad especifica es comparativamente menor a la terrestre, asi
como los requerimientos especiales de sus especies, en donde de hecho predominan las
plantas euritipicas con amplia tolerancia a los cambios hidrolégicos. Si como afirma
Ricklefs (1979), la persistencia es la clave del climax, efectivamente al persistir el ciclo
en los humedales, ese seria el climax.

Sélo la recoleccion de datos a lo largo de una serie de varios anos -con sus
respectivos ciclos- permitira la valoracién objetiva de la dinamica de la vegetacion en
este humedal, llegando tal vez a decidir, si se trata de fluctuaciones o sucesiones. Aun
entonces si interpretasemos la dindmica como sucesional, deberia analizarse el
caracter “estable” del climax.
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