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Resumen

La vegetación tropical fue una pasión para Volkmar Vareschi, y la sabana llanera no fue 
la excepción. En 1960, la Sociedad Venezolana de Ciencias Naturales funda la Estación 
Biológica de los Llanos «Francisco Tamayo», bajo la idea de que la sabana es producto 
de la tala y las quemas recurrentes, y que su protección regeneraría el bosque primitivo. 
Vareschi contribuye analizando «la quema como factor ecológico» y dirigiendo tesis sobre 
la vegetación y el fuego. En 1962 Blydenstein establece una parcela permanente, que 
retomamos en 1969, 1977, 1983, 1986, 1991, 2000 y 2008; (desde 1969 hasta 1986 
junto con J.J. San José). En el 2001 estudiamos el estrato herbáceo de la Estación junto 
con H. Moreno, y su cobertura arbórea con J. F. Silva y A. Zambrano. Bajo protección, la 
sabana de Trachypogon cambió a una de Axonopus, y luego a una de Hyparrhenia, por in-
vasión de esta gramínea africana. En 1991 un gran incendio interrumpió el experimento, y 
en 2001 reencontramos la sabana de Trachypogon coexistiendo con la de Hyparrhenia. En 
la parcela el número de tallos/ha pasó de 93 en 1962 a 3.192 en 1986, y cayó a 1.563 
en 2009. La cobertura arbórea aumentó dentro de la Estación, pero también lo hizo afuera 
sin protección. La parcela protegida nunca evolucionó hacia un bosque deciduo como se 
esperaba, pero tampoco retrocedió a la sabana rala de 1960.

Introducción

Volkmar Vareschi era un apasionado de la vegetación tropical, y su llegada a Ve-
nezuela lo puso en contacto con ese mundo maravilloso, como lo atestiguan la 
amplitud y la diversidad de su obra, y media vida consagrada al país al que llamaba 
mi segunda patria. En sus primeros estudios de vegetación en Venezuela (Lasser & 
Vareschi 1957, 1959), Vareschi introdujo el estudio científico de la ecología vegetal, 
siguiendo la escuela fitosociológica de Braun-Blanquet.

Vareschi era partidario de la idea generalizada de que la sabana era el resultado de la 
tala y de las quemas recurrentes. Con el apoyo de Vareschi, y basándose en esta idea, 
la Sociedad Venezolana de Ciencias Naturales (SVCN) fundó en 1960 la Estación 
Biológica de los Llanos (EBLl) con la intención de proteger un área de sabana. La idea 
era eliminar el fuego para permitir la reinstalación del bosque deciduo primitivo y es-
timular la investigación en ese ecosistema. En la publicación fundacional de la Estación 
escribe Vareschi: «[…] debe anotarse que la cantidad de lluvias en Calabozo es suficiente para 
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garantizar el desarrollo de una selva», y escribe también: «El terreno de la Estación constituye 
como un punto cero para el desarrollo del futuro: un buen ejemplo, un caso modelo, para una gran 
parte de las sabanas irracionalmente explotadas» (Vareschi 1960a). El mismo año, publica 
estudios sobre el viento y la transpiración de árboles llaneros en la época de sequía 
(Vareschi 1960bc), iniciando también los estudios ecofisiológicos en Venezuela. En 
1962 publica el trabajo clave sobre la quema como factor ecológico en la sabana, en el 
que mide la temperatura de ignición de las gramíneas dominantes y la temperatura de 
cigarros y cigarrillos encendidos, concluyendo que es imposible encender un fuego de 
sabana con una colilla. En ese mismo trabajo mide la temperatura y la velocidad de las 
llamas en una sabana, y muestra que por encima de la cresta de la llama la temperatura 
se acerca a los 700 °C, pero que apenas 10 segundos después de pasadas las llamas, la 
temperatura en la superficie del suelo no es mayor de 90 °C, y que la temperatura 
dentro del suelo prácticamente no pasa de 35 °C (Vareschi 1962).

En 1961 Blydenstein, en un trabajo descriptivo de la vegetación de la Estación, 
señala la existencia de dos comunidades de sabana. Una en la parte sur, dominada 
por Trachypogon vestitus Anderson, y otra en la parte norte dominada por T. plumosus 
(Willd.) Nees (el nombre válido actual de ambas especies es Trachypogon spicatus (L.f.) 
Kuntze. Se mantienen en el texto los nombres antiguos por consideración de su uso 
común en la literatura ecológica sobre sabanas de Venezuela). En 1962, el mismo 
autor establece una parcela permanente de 3 ha usando la cuadrícula establecida en 
la Estación. En esta parcela, que sirve de base al presente estudio, Blydenstein censó 
el estrato arbóreo y muestreó el estrato herbáceo. Este censo registró 4 especies de 
árboles: Curatella americana L., Bowdichia virgilioides Kunth, Byrsonima crassifolia (L.)
Kunth y Cassia moschata Kunth, los tres primeros llamados por Aristeguieta «los cam-
peones de la sabana», por crecer solitarios en medio del pastizal. Blydenstein determi-
nó que el estrato herbáceo estaba dominado por Trachypogon plumosus (= T. spicatus), 
seguido por Axonopus canescens (Trin.) Pilger (Blydenstein 1963).

En 1965 J. Velásquez publica su tesis, dirigida por Vareschi, sobre la fitosociología 
del estrato herbáceo de la parte norte de la Estación. Detectó Velásquez dos asocia-
ciones vegetales: una dominada por T. plumosus con abundancia de Bulbostylis spp., 
y asentada en lugares de suelo superficial, donde aflora una coraza laterítica o hay 
abundancia de cantos rodados: la «Sabana de Arrecife»; y la otra dominada por T. 
plumosus pero con pocos individuos de Bulbostylis spp., asentada en lugares de suelo 
profundo: la «Sabana Normal» (Velásquez 1965).

En 1965 Eden estudió el estrato herbáceo, encontrando que T. plumosus seguía 
siendo dominante, pero había disminuido su importancia numérica (Eden 1967). En 
1966 se publica la flórula de la Estación y sus alrededores (Aristeguieta 1966), docu-
mento básico para los estudios ecológicos en la Estación, y al año siguiente González 
(1967) publica su tesis, dirigida por Vareschi, donde muestra el efecto deletéreo del 
fuego sobre la germinación de diversas especies leñosas de la sabana. Posteriormen-
te, Monasterio & Sarmiento (1968) publican un estudio muy detallado del estrato 
herbáceo de la sabana de la Estación, usando el Análisis de Asociación de Williams 
& Lambert (1959), con el que introducen al país la ecología computacional. Estos au-
tores indican la existencia de una comunidad dominada por T. plumosus en el norte 
de la Estación y una dominada por T. vestitus en el sur, en los lugares más húmedos. 
Proponen, además, la presencia de cuatro niveles geomorfológicos basándose en la 
profundidad de una coraza laterítica que, según Santamaría & Bonazzi (1963), esta-
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ría presente bajo toda la extensión de la Estación, y concluyen que la geomorfología 
sería el factor estructurante más importante para la vegetación (Monasterio & Sar-
miento 1968). En 1969 San José & Fariñas (1971) analizaron la parcela permanente 
y encontraron que seguía estando dominada por T. plumosus, pero que esta especie 
había disminuido su importancia numérica. La parcela de Blydenstein siguió siendo 
analizada con los años: 1977, 1982, 1986 y 1991. En 1977 se detectó que A. canescens 
pasó a ser la especie dominante del estrato herbáceo de la parcela protegida (Fariñas 
& San José 1978). Sánchez (1987) estudió el estrato herbáceo de la Estación usando 
métodos de ordenamiento y clasificación. Este autor detectó cuatro tipos de comu-
nidades de sabana, tres dominadas por A. canescens, y una dominada por Hyparrhenia 
rufa (Nees) Stapf, y concluyó que la estructura de la comunidad herbácea dejó de 
estar determinada por factores físicos, como el fuego y el suelo, y que pasó a estar 
determinada por factores bióticos, como la competencia.

Al final del año 1991 un fuerte incendio penetró a la Estación quemándola com-
pletamente, interrumpiendo así 30 años de protección; y después de ese incidente, 
por diversas razones, la protección se hizo menos eficiente. Moreno (2001) analizó 
el estrato herbáceo de la Estación y detectó la reaparición de sabanas dominadas por 
T. plumosus, la ausencia de las sabanas dominadas por A. canescens y que ya no existen 
solamente las dos comunidades de sabana señaladas en los años 60: una dominada 
por T. plumosus y otra por T. vestitus (Blydenstein 1961, Monasterio & Sarmiento 
1968), sino que una tercera comunidad dominada por H. rufa forma parte importan-
te del estrato herbáceo de la sabana de la Estación. Silva et al. (2001), comparando 
fotos aéreas, encontraron un aumento de la cobertura arbórea dentro de los terrenos 
de la Estación, pero observaron que dicho aumento había ocurrido también fuera de 
ella, en sitios expuestos al fuego; y Thielen (2003), con la misma técnica, encontró 
también un aumento de la cobertura arbórea en el Parque Nacional Aguaro-Guari-
quito, aumento que atribuyó a una redistribución interanual de las precipitaciones, 
que habría mejorado las condiciones en la entrada de lluvias y en la estación húmeda.

En el presente trabajo nos proponemos analizar la evolución de la vegetación de 
la parcela protegida en la EBLl, usando datos publicados y propios, y discutirlos a la 
luz de los cambios climáticos.

El área de estudio

La EBLl-SVCN se encuentra situada a unos 10 km al sur de la ciudad de Ca-
labozo, estado Guárico, en la carretera que conduce a Cazorla (8°51’28’’N y 67° 
23’04’’O). Posee una extensión de 265 ha y está enclavada en la sabana de «Trachypo-
gon del Alto Llano» (Blydenstein 1962). El clima es estacional de sabana tropical, con 
una temperatura media anual de 28 °C y una precipitación media anual de 1.300 
mm (Vareschi & Huber 1971). Los suelos de la Estación son ácidos, oligotróficos, 
profundamente lixiviados y con una alta proporción de óxidos de hierro y aluminio. 
Son predominantemente oxisoles, ultisoles y entisoles (Santamaría & Bonazzi 1963; 
López et al. 1971; San José & García-Miragaya 1979). Los suelos están constituidos 
por sedimentos fluviales de diferente granulometría, que en algunos casos pueden 
estar cementados por óxidos férricos y formar una coraza laterítica (Monasterio & 
Sarmiento 1968; López et al. 1971).
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Métodos

El estrato herbáceo fue muestreado mediante el método de los cuatro cuadrantes centrados 
(Cottam & Curtis 1956), modificado por Blydenstein (1963) para vegetación herbácea. Éste 
consiste en fijar un punto que constituye el centro de un círculo imaginario, que se divide 
en sus cuatro cuadrantes, y en cada cuadrante se selecciona la planta más cercana al punto, se 
anota su especie, la distancia al punto y su diámetro basal, para construir un índice sintético: 
el Índice de Valor de Importancia (IVI). Blydenstein siguió el método de cálculo original, 
y estimó el IVI de las especies más abundantes; sin embargo, la frecuencia relativa como se 
estima con ese método no coincide con la definición estadística de frecuencia, por lo que 
utilizamos el número de apariciones de una especie dividido entre el número total de plantas 
muestreadas, como una frecuencia relativa de aparición (San José & Fariñas 1971), lo que en 
el método original se denomina Densidad Relativa. Dispusimos 67 puntos al azar tomando 
coordenadas cartesianas generadas aleatoriamente, siguiendo una caminata con pasos como 
unidad de distancia. El número de puntos se mantuvo en 67 como en el trabajo original, ya 
que el número de especies obtenido depende del tamaño de la muestra. Se realizaron muestras 
del estrato herbáceo en 1962 (Blydenstein 1963); 1969 (San José & Fariñas 1971); 1977, 1983, 
1986 (Fariñas & San José 1987, San José & Fariñas 1991); 1991, 1998, 2000, 2004 y 2009.

Para el estrato arbóreo se realizó el censo de la parcela permanente en 1962 (Blydenstein 
1963); 1969 (San José & Fariñas 1971); 1977 (San José & Fariñas 1983); 1982, 1986 (Fariñas 
& San José 1987, San José & Fariñas 1991), y 2008. Como en muchos casos, no fue posible 
discernir si los tallos censados correspondían a un crecimiento clonal o eran verdaderos 
individuos independientes, se enumeraron y denominaron tallos de especies arbóreas. Los 
censos del estrato arbóreo arrojaron las densidades de tallos de las especies y la estructura 
comunitaria en la parcela protegida.

La idea con la Estación era protegerla del fuego para que se convirtiera en un bosque, la 
«Selva Alisia» de Vareschi. Pero dada la interrupción de la protección, la única manera de 
estudiar su conversión a bosque es comparar los censos de los distintos años de la parcela 
permanente con un bosque. Por consiguiente, utilizamos el bosquete más grande existente 
dentro de la Estación, denominado «Mata del Aceite», como punto de comparación. En 1970 
San José y Fariñas censaron los árboles de 190 ha de la Estación, en unidades muestrales cua-
dradas (UM) de una hectárea de superficie, usando la cuadrícula que existía en la Estación en 
ese momento. La «Mata del Aceite», de aproximadamente 1,3 ha, ocupó completamente la 
hectárea 158 y parte de la 159 (San José et al. 1978). Un Análisis de Componentes Principales 
(ACP) de las 190 parcelas, permitió apreciar la variación en composición florística del estrato 
arbóreo de las parcelas de la Estación. La comparación de la composición florística de los 
censos de cada año con la hectárea de bosque permitiría apreciar la hipotética evolución «flo-
rística» de la parcela permanente hacia el bosque; de tal forma, que si la parcela permanente 
se convirtiera en un bosque, los censos sucesivos describirían una trayectoria, en el plano de 
ordenamiento, que la aproximarían a la parcela de bosque (Nº 158). Por otra parte, el censo 
de Blydenstein (1963) fue publicado para las tres hectáreas en conjunto, por lo que debimos 
expresarlo en relación a 1 ha, dividiendo el resultado entre tres. Lo mismo hicimos con los 
censos de los años siguientes. Esta operación fue necesaria para crear una hectárea promedio 
sintética comparable con las unidades muestrales tomadas en 1970 (San José et al. 1978), ya 
que una unidad muestral de 3 hectáreas arrojaría resultados tres veces mayores que no serían 
comparables. Las hectáreas sintéticas de los años sucesivos fueron proyectadas dentro del pla-
no de ordenamiento como individuos suplementarios.
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Resultados

El estrato herbáceo

Los análisis de la vegetación de la Estación, que Vareschi llamó «Chaparral Llane-
ro» (Vareschi 1962), se iniciaron con el estudio descriptivo de Blydenstein, pero los 
primeros resultados cuantitativos se obtuvieron en la parcela permanente situada en 
el sector norte de la Estación. Blydenstein (1963) encontró 11 especies en un estrato 
herbáceo dominado por T. plumosus, con A. canescens como segunda especie más im-
portante. Velásquez (1965), en el norte de la Estación, detectó dos asociaciones ve-
getales, sensu Braun-Blanquet, también dominadas por T. plumosus, con 33 especies 
herbáceas en un área mínima de 100 m2: el Trachypogonetum arenosum y el Trachypogo-
netum bulbostylosum (Velásquez, 1965). Monasterio & Sarmiento (1968), en su análisis 
de toda la Estación, confirmaron la existencia de las dos comunidades dominadas 
por las dos especies de Trachypogon, así como las sabanas normal y de arrecife. En 
1969, en un análisis de la parcela permanente, San José & Fariñas (1971) encontraron 
22 especies herbáceas con las mismas dominantes, pero 5 especies herbáceas listadas 
en 1962 no estuvieron presentes en la nueva muestra. La Tabla 1 presenta la frecuen-
cia relativa de T. plumosus, A. canescens e H. rufa, las especies más importantes del es-
trato herbáceo, así como 
el número de especies 
herbáceas encontradas 
en las muestras de las di-
ferentes fechas. La Figura 
1 muestra las variaciones 
de la frecuencia relati-
va de las especies más 
importantes en la par-
cela protegida durante 
el período de estudio. 
En 1962 T. plumosus es 
la especie dominante, y 
va perdiendo importan-
cia numérica hasta 1983, 
cuando se revierte esa 
tendencia; A. canescens 
pasa de una frecuencia 
relativa baja a ser la es-

Tabla 1
Frecuencia relativa de Trachypogon plumosus, Axonopus canescens e Hyparrhenia 

rufa, y número de especies muestreadas en la parcela protegida desde 1961

Especie 1962 1969 1977 1983 1986 1991 1998 2000 2004 2009

Trachypogon plumosus 0,57 0,49 0,24 0,14 0,22 0,26 0,30 0,30 0,30 0,34
Axonopus canescens 0,16 0,25 0,44 0,33 0,38 0,29 0,25 0,21 0,10 0,07
Hyparrhenia rufa 0,00 0,00 0,07 0,24 0,30 0,40 0,36 0,42 0,48 0,46

Núm. Esp.  11  22  18 18  12  12  16 8 12 14

Figura 1. Cambios en las frecuencias relativas de aparición de Trachypo-
gon plumosus, Axonopus canescens e Hyparrhenia rufa, las especies más 
importantes de la parcela de sabana protegida en 1961. Se observa el 
cambio de dominancia del estrato herbáceo.
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pecie dominante en 1977, luego comienza a perder importancia hasta la última 
muestra; H. rufa aparece en la parcela en 1977, se hace dominante en 1991 y no ha 
dejado de aumentar su frecuencia.

En 1987 Sánchez había encontrado 3 comunidades dominadas por A. canescens y 
1 dominada por H. rufa, mientras que Moreno (2001) encontró 6 tipos de comu-
nidades en el estrato herbáceo: 4 dominadas por especies de Trachypogon y 2 domi-
nadas por H. rufa. En efecto, en la rama correspondiente a las comunidades de Tra-
chypogon spp., esta autora encontró una comunidad de sabana de T. plumosus y A. 
canescens, la sabana normal de Velásquez (1965); una comunidad de sabana domi-
nada por T. plumosus, pero con abundancia de Bulbostylis spp., la sabana de arrecife 
de Velásquez, una comunidad de sabana dominada por T. plumosus, pero con A. 
canescens y H. rufa en igual proporción. Estas son localidades transicionales que van 
camino a convertirse en sabanas dominadas por H. rufa. Finalmente, una comu-
nidad dominada por T. vestitus y A. canescens, pero con la presencia de H. rufa, se 
encontró localizada al sur de la Estación. En la rama correspondiente a las sabanas 
dominadas por H. rufa, Moreno (2001) encuentra dos comunidades, una situada al 

Tabla 2
Lista de especies arbóreas, con sus densidades correspondientes, número total 

de tallos y número de especies en la parcela protegida desde 1961. 
(Identificaciones actualizadas mediante la Flora vascular de los Llanos de Venezuela 

(Duno de Stefano R, Aymard G & O Huber (Eds.) 2007)

Especie 1962 1969 1977 1983 1986 2008

Curatella americana L. 95 172 414 1.869 2.648 1.663
Byrsonima crassifolia (L.) Kunth 125 145 323 540 550 261
Bowdichia virgilioides Kunth 58 60 73 136 139 257
Cassia moschata Kunth 3 4 5 14 16 10
Cochlospermum vitifolium (Willd.) Spreng 0 41 311 1.610 1.777 387
Godmania aesculifolia (Kunth) Standl. 0 4 30 786 902 144
Casearia sylvestris Sw. 0 4 24 30 35 71
Platymiscium pinnatum (Jacq.) Dugand 0 2 5 10 16 1
Genipa americana L. var. caruto (Kunth) K. Schum. 0 16 21 86 90 41
Guettarda divaricata (R. & S.) Standl. 0 2 69 126 275 24
Cordia sagotii I.M. Johnston 0 7 223 966 962 45
Connarus venezuelanus Baill. 0 0 2 8 46 1
Copaifera officinalis (Jacq.) L. 0 0 3 27 45 0
Machaerium acutifolium Vogel 0 0 3 127 221 5
Casearia decandra Jacq. 0 0 83 487 544 1
Bactris guineensis (L.) H.E. Moore 0 0 2 2 2 1
Allophylus racemosus Sw. 0 0 0 922 935 10
Tabebuia ochracea subsp. heterotricha (A.DC.) A. H. Gentry 0 0 0 1 1 0
Jacaranda obtusifolia Bonpl. 0 0 0 42 55 9
Vochysia venezuelana Stafleu 0 0 0 10 10 1
Pterocarpus acapulcenis Rose 0 0 0 41 44 1
Zanthoxylum caribaeum Lam. 0 0 0 9 9 2
Xylopia aromatica (Lam.) Mart. 0 0 0 1 22 0
Xylosma benthamii (Tul.) Tr. & Planch. 0 0 0 9 9 0
Vitex schomburgkiana Schauer 0 0 0 0 0 1
Bauhinia ungulata L. 0 0 0 0 0 1

Número de tallos 281 457 1.591 7.859 9.353 2.937

Número de especies 4 11 16 24 24 22
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norte de la Estación con 
H. rufa y T. plumosus, y 
otra al sur con H. rufa y 
T. vestitus.

El estrato arbóreo

El número de tallos de 
especies arbóreas presen-
tes en la parcela perma-
nente en 1962, cuando 
se quemaba anualmen-
te, era de 281 distri-
buidos entre 4 especies 
(Blydenstein 1963), y 24 
años después de iniciada la protección, en 1986, se alcanzó un máximo de 9.353 
tallos repartidos entre 24 especies (San José & Fariñas 1991). En 2008, 17 años 
después del gran incendio y una protección menos estricta, el censo arrojó un 
número de tallos de 2.937, 110 árboles muertos en pie y el número de especies 
reducido a 22. La Tabla 2 presenta la lista de especies arbóreas y su densidad en las 
diferentes fechas, y la Figura 2 presenta la variación del número total de tallos de 
especies arbóreas.

El Análisis de Componentes Principales (ACP) de las 190 hectáreas (Figura 3) 
mostró, a lo largo del primer eje, un gradiente de densidad arbórea, la transición 
desde UM (unidades muestrales) tomadas en hectáreas con pocos árboles hasta UM 
tomadas en parcelas con muchos árboles. A lo largo del segundo eje, el análisis mos-
tró un cambio entre UM con árboles de bosque y las UM con árboles que crecen 
principalmente aislados en medio de la sabana. La correlación de las variables, en 
este caso la densidad de las especies arbóreas, con los ejes de ordenamiento, muestra 
el aumento de la densi-
dad de tallos de todas 
las especies en el senti-
do derecha-izquierda, 
un efecto de cantidad. 
El segundo eje separa 
las especies de árboles 
de sabana de las especies 
de árboles de bosque, 
un efecto de calidad. 
Las hectáreas promedio, 
correspondientes a los 
censos de 1962, 1969, 
1977, 1983 y 1986, pro-
yectadas como indi-
viduos suplementarios 
en el plano de ordena-
miento, siguen una tra-

Figura 2. Crecimiento del número de tallos arbóreos en la parcela perma-
nente establecida por Blydenstein. En los primeros 25 años el crecimiento 
fue evidentemente exponencial.

Figura 3. Análisis de Componentes Principales (ACP) de la composición del 
estrato arbóreo de 190 ha de la Estación Biológica de los Llanos. El primer 
eje señala un gradiente de densidad arbórea y el segundo eje indica el 
cambio de parcelas de sabana hacia parcelas de bosque.
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yectoria ascendente de dere-
cha a izquierda, que indica 
el aumento en el número de 
árboles en el tiempo, pero 
en dirección divergente a la 
parcela de bosque deciduo, 
UM N° 158, indicando que 
su composición no está cam-
biando en esa dirección, por 
lo menos en los años de ob-
servación. La UM promedio, 
correspondiente al censo de 
2008, 17 años después del 
gran incendio, retrocedió a 
la altura del censo de 1977 y 
se colocó un poco por deba-
jo de aquel, pero siempre en 
la zona de sabana (Figura 4).

Discusión

La exclusión del fuego de la Estación produjo cambios importantes, pero la exclu-
sión simultánea del pastoreo por el ganado pudiera enmascarar algunos resultados, 
dado que el ganado afecta el proceso de forestación de sabanas (Archer 1994). Los 
cambios observados en la parcela protegida no fueron solamente cuantitativos, ya 
que algunas especies desaparecieron o se volvieron raras al eliminarse el fuego, y 
otras fueron apareciendo en ambos estratos. El número inicial de especies herbáceas 
se duplicó en los primeros 8 años, y el de especies arbóreas casi se triplicó, sugirien-
do que la protección fue realmente efectiva. Treinta años después, y todavía bajo 
protección, el número de especies herbáceas había caído prácticamente a la mitad, y 
después del gran incendio, ese número aumentó y se mantuvo oscilando en torno a 
12 durante los próximos 18 años. Un rasgo muy importante de este proceso fue el 
cambio de dominancia del estrato herbáceo. En efecto, al principio (1962-1969), la 
sabana era dominada por T. plumosus, pero luego en ausencia de fuego (1977-1986) 
ocurre la inversión de dominancia del estrato al pasar A. canescens a ser la especie 
más importante numéricamente. A partir de 1991, H. rufa, que apareció dentro de la 
parcela en 1977, pasa a ser la especie dominante.

Igualmente, en el primer censo de árboles (1962) se encontraron solamente 4 espe-
cies, y 21 años después se había alcanzado un máximo de 24 especies que se mantuvo 
hasta 1986. En 2008, 22 años después del gran incendio, censamos 22 especies. Por 
otro lado, el número inicial de tallos fue de 281, y en 1986, después de haber crecido 
exponencialmente por 25 años, ese número se había multiplicado por 33. Veintidós 
años después del gran incendio el número de tallos de árboles se había reducido a un 
tercio. Indudablemente, el fuego había comenzado a actuar nuevamente destruyen-
do árboles adultos y rebrotes.

Los años de protección permitieron la invasión del estrato herbáceo por parte de 
los árboles, en especial de los dispersados por el viento, como Cochlospermum viti-

Figura Nº 4. Proyección de los censos de 1962, 1969, 1977, 1983, 
1986 y 2008, de la parcela protegida en el primer plano de ordena-
miento del ACP. Los censos de años sucesivos siguen una trayectoria 
ascendente, indicando el aumento del número de tallos, pero alejándo-
se de la parcela de bosque.
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folium (Willd.) Spreng. y Godmania macrocarpa (Benth.) Hemsl. (nombre actualiza-
do G. aesculifolia (Kunth) Standl). Además, árboles de bosque como Cassia moschata 
Kunth, Connarus venezuelanus Baill. y Vochysia venezuelana Stafleu, crecieron aislados 
en medio del estrato herbáceo. Indudablemente, la ausencia de fuego permitió que 
especies sensibles crecieran en medio del estrato herbáceo. Así por ejemplo, en el 
censo de 1962, cuando se quemaba anualmente, C. vitifolium y G. aesculifolia estaban 
ausentes de la parcela permanente (Blydenstein 1963), pero en el siguiente censo ya 
estaban presentes en medio del estrato herbáceo y dentro de grupos de árboles de-
nominados localmente «matas» (San José & Fariñas 1971). En los Llanos de Barinas, 
en sabanas expuestas al fuego, estas especies sensibles al fuego estuvieron presentes 
solamente dentro de las matas (Farji & Silva 1995), mientras que hoy en día son muy 
abundantes en la sabana de Calabozo a pesar del regreso del fuego.

El incremento de tallos del estrato arbóreo permitió que la sabana de la Estación se 
convirtiera en un sumidero de carbono. San José et al. (1998) estimaron que la sabana 
quemada contenía un total de 401 g C m‑2, mientras que el bosque deciduo existente 
dentro de la Estación contendría un total de 9.215 g C m‑2. En 25 años de protec-
ción, el aumento del número de tallos en la parcela protegida se tradujo en 626 g C 
m‑2, pero de haberse convertido la sabana en un bosque similar al presente dentro 
de la Estación, se habría alcanzado una cantidad de carbono como la del bosque; es 
decir, unos 9.000 g C m‑2. En conjunto, la vegetación de la parcela protegida alcanzó 
una concentración de carbono de 1.060 g C m‑2 después de 25 años de protección, 
lo que la sitúa relativamente lejos del nivel del bosque deciduo. San José et al. (1998) 
estimaron en 51 años el tiempo que tardaría la parcela protegida en acumular una 
cantidad de carbono similar a la del bosque. De acuerdo con esto, 30 años de pro-
tección no fueron suficientes para generar un bosque, lo que explicaría por qué, a 
pesar del importante aumento de tallos, las parcelas promedio de los sucesivos años 
de muestreo no se aproximaron estructuralmente a la parcela de bosque.

No sabemos cómo disminuyó el número de tallos después de interrumpida la pro-
tección contra la quema, pero en el cerrado brasileño, en un experimento de quema 
programada de una parcela protegida por 25 años, la tasa de mortalidad de árboles en 
la primera quema fue de 7,2 %, y después de la segunda, dos años más tarde, alcanzó 
el 19,1 % (Silva et al. 1996).

En otro experimento para analizar el efecto de la temporada de quema en una 
parcela protegida por 18 años, se encontraron tasas de mortalidad entre 13 % y 
15,5  % (Sato & Miranda 1996). En Calabozo hoy todavía se encuentran árboles 
muertos en pie y restos semicarbonizados, pero lo interesante es la presencia de 
árboles altos de fuste recto, por haber crecido en ausencia de fuego, y que por su 
tamaño ya han escapado a la «trampa del fuego», que consiste en la quema reitera-
da de los rebrotes anuales, lo que los mantiene reprimidos (Hoffmann et al. 2009; 
Grady & Hoffmann 2012).

La composición del estrato leñoso de la parcela permanente nunca llegó a aproxi-
marse a la del bosque, y en la actualidad, con la sabana nuevamente expuesta al 
fuego, no ha regresado a su composición y estructura iniciales. Aparentemente, 
hay una cierta resistencia de la masa leñosa, o el nuevo régimen de quemas no ha 
sido tan intenso como el original; o hay algún otro factor, además del fuego, que 
está interviniendo. En efecto, Silva et al. (2001), mediante fotos aéreas de 1960 y 
1977, confirmaron que la cobertura arbórea había aumentado dentro de la Esta-
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ción, lo que había sido atribuido a la exclusión del fuego, pero notaron que en los 
alrededores de la Estación, donde no había ningún tipo de protección, la cobertura 
arbórea también había aumentado, y en algunos casos en una proporción mayor 
que dentro de la Estación, lo que ponía en duda el efecto exclusivo del fuego. 
Hallazgos semejantes fueron realizados por Daugét & Ménaut (1992) en Costa de 
Marfil, por Jacklyn (2000) y Banfai & Bowman (2005) en Australia, y por Hudak 
& Wessman (2001) en Sur África. Thielen (2003), comparando fotografías aéreas, 
encontró también un aumento de la cobertura arbórea en el Parque Nacional 
Aguaro-Guariquito, cercano a la Estación, donde no existe ninguna clase de pro-
tección contra el fuego. Este autor atribuyó el aumento a una redistribución inte-
ranual de las precipitaciones, que resultaría en un mejoramiento de las condiciones 
en entrada de lluvias y en la estación lluviosa propiamente, «[…] tornándose estas 
estaciones de una condición inicial relativamente más seca (1922-1940) a una sensiblemente 
más húmeda (1941-1997)».

El aumento de cobertura leñosa pudiera ser el resultado de un proceso muy an-
tiguo (Archer et al. 1995; Polley et al. 1996a; Archer et al. 2001); y de acuerdo con 
Kgope et al. (2010), sería atribuible al incremento de la concentración de CO

2
 en la 

atmósfera, acelerado por la actividad humana. Esta concentración se habría dupli-
cado desde el último máximo glacial, y pudiera duplicarse de nuevo hacia finales 
de este siglo. Con relación a esto, Higgins & Scheiter (2012) apuntan que aunque 
algunas sabanas africanas se convertirían en bosque hacia finales del siglo, esos 
cambios pudieran ser locales y dificultados por las temperaturas muy altas. Kgope 
et al. (2010), en experimentos de invernadero realizados con dos leñosas y una 
gramínea de la sabana africana, encontraron que Acacia karroo y Acacia nilotica au-
mentaron su crecimiento y su capacidad de rebrote en atmósferas enriquecidas en 
CO

2
, mientras que la gramínea Themeda triandra respondió muy poco al aumento 

de la concentración de carbono atmosférico. Los autores señalan; sin embargo, la 
necesidad de realizar un mayor número de estudios de campo. En una compilación 
bibliográfica que incluyó 156 especies, Poorter (1993) encontró que el aumento 
de crecimiento promedio en atmósfera enriquecida en carbono fue de 37  %, y 
que el estímulo fue mayor en plantas C

3
 que en plantas C

4
 (41 % en C

3
 vs. 22  % 

en C
4
), y que las plantas C

3 
fijadoras simbióticas de nitrógeno eran las que mejor 

respondían. El autor señala también que las dicotiledóneas respondían mejor que 
las monocotiledóneas, lo que apunta a que la atmósfera enriquecida favorecería a 
los árboles de la sabana. Norby et al. (1999) y Ainsworth & Long (2005), com-
parando experimentos de invernadero con experimentos de campo en cámaras 
abiertas, concluyen que los resultados de estos últimos confirman los encontrados 
en vivero. Polley (1997) señala que los árboles (C

3
) son los que más responden al 

enriquecimiento en carbono, mientras que las plantas C
4
 muestran muy poca res-

puesta. Igual conclusión alcanzaron Ainsworth & Long (2005) después de revisar 
15 años de experimentos.

Una de las consecuencias del cambio climático sería una disminución de las tasas 
de transpiración a medida que incrementa la concentración de CO

2
, y al mismo 

tiempo, el aumento de la fotosíntesis y el crecimiento de algunas plantas (Polley 
et al. 1997), lo que se traduciría en una mayor disponibilidad de agua en el suelo. 
Plántulas de Prosopis glandulosa en atmósfera enriquecida en CO

2
 aumentaron el 

porcentaje de supervivencia, gracias a que la concentración elevada de CO
2 
permi-
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tió disminuir la conductancia estomática y mejorar la eficiencia en el uso del agua 
(Polley et al. 1996b, 1999). Por otro lado, Hoffmann et al. (2000) muestran que en 
Kielmeyera coriacea, árbol del cerrado brasileño, el aumento de la concentración de 
carbono atmosférico incrementa la concentración de carbohidratos no estructura-
les, dándole una mayor capacidad y velocidad de rebrote, que le permite escapar a 
la «trampa del fuego» (Wigley et al. 2009; Grady & Hoffmann 2012). Efectivamen-
te, una elevada velocidad de crecimiento de los rebrotes es una de las maneras de 
escapar a la trampa del fuego y crecer hasta una altura segura (Gignoux et al. 1997; 
Grady & Hoffmann 2012; Wakeling et al. 2011). Norby et al. (2010) señalan que 
una disponibilidad limitada de nitrógeno pudiera reducir el efecto del aumento de 
CO

2
 en la atmósfera, situación que se aplicaría en nuestras sabanas a las especies 

incapaces de obtener nitrógeno por simbiosis.
Aunque no se puede afirmar de manera definitiva, parecería que el enriqueci-

miento de CO
2
 de la atmósfera es uno de los principales factores que están impul-

sando el incremento de los árboles de la sabana, aun con la presencia del fuego; lo 
que unido al mejoramiento de las condiciones pluviométricas en las sabanas de los 
Llanos Centrales explicaría el incremento del número de tallos arbóreos. Es inte-
resante observar que, según Thielen (2003), en los Llanos el período 1979-1997 
sería más húmedo que el promedio, y que es a partir de 1977 cuando se observa 
el arranque del crecimiento exponencial del número de tallos en la parcela de 
Blydenstein. Sin embargo, el aumento de humedad redundaría también en un 
aumento de la producción del estrato herbáceo, lo que se traduciría en mayor bio-
masa seca en la época seca y una mayor masa combustible que produciría incendios 
más intensos, lo cual iría en sentido contrario al aumento del número de tallos.

En lo que respecta al estrato herbáceo, la ausencia de fuego permitió la acumula-
ción en pie de la materia orgánica no quemada, lo que parece haber alterado la rela-
ción entre T. plumosus y A. canescens. La capacidad competitiva de T. plumosus parece 
haber disminuido frente a la de A. canescens, permitiéndole a esta última constituirse 
en la especie dominante del estrato. En efecto, T. plumosus parecería ser una especie 
de reproducción predominantemente vegetativa y de capacidad reproductiva sexual 
menor que la de A. canescens, ya que el número de espiguillas con cariópsis y el nú-
mero de plántulas de T. plumosus observadas es bajo (Silva & Ataroff 1985; Suárez 
& Baruch 1994). En ausencia de fuego, el crecimiento de ambas especies parece ser 
limitado por la fitomasa marcescente acumulada después de la protección, como 
sucede con otras especies «pirófilas» (Coutinho 1982; Gillon 1983; Ménaut & César 
1982). Pero en el caso de A. canescens, la producción de un número mayor de pro-
págulos y la producción de plántulas con posibilidades de supervivencia en ausencia 
de fuego (Silva & Ataroff 1985) parecerían asegurar su dominancia en condiciones 
de protección, como fue observado desde 1977. Aparentemente, el fuego modifica 
o enmascara las relaciones de competencia entre las especies del estrato herbáceo, y 
las diferencias que pudieran producirse año tras año desaparecerían cada vez que el 
estrato se quema, impidiendo la incorporación de cambios en la estructura comuni-
taria debidos a la competencia interespecífica, lo que produciría un equilibrio diná-
mico (Fariñas & San José 1985). Por otro lado, es necesario señalar que la inversión 
de la dominancia del estrato herbáceo no es función única del tiempo de protección, 
pues en los sitios donde aflora la coraza laterítica o hay acumulaciones de cantos ro-
dados, T. plumosus continúa siendo la especie dominante.
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Una complicación adicional fue la aparición de la gramínea africana H. rufa, es-
pecie que ha estado invadiendo la Estación desde finales de los años 60, pero en 
ausencia de fuego, contrariamente a lo señalado por Daubenmire (1972) para Costa 
Rica. Esta gramínea africana es una planta C

4
 al igual que las gramíneas nativas, 

pero tiene características de planta invasora: presenta mayor tasa fotosintética que las 
nativas (Baruch et al. 1985), una mayor eficiencia en el uso del agua y de los nutrien-
tes (Bilbao & Medina 1990; Baruch & Fernández 1993), una mayor proporción de 
asimilados dirigidos a las hojas y mayor tolerancia a la defoliación (Simoes & Baruch 
1991; Baruch & Bilbao 1999) y un mayor potencial de germinación (Rincón 1977; 
Pieters & Baruch 1997). Todo esto le da a H. rufa un alto potencial competitivo y en 
amplios sectores de la Estación ha desplazado las gramíneas nativas, en especial en el 
nivel geomorfológico tres, donde existen los mejores suelos de la Estación (Moreno 
2001). En los lugares de suelo superficial, nivel geomorfológico uno, H. rufa es in-
capaz de competir con las especies nativas (Pieters & Baruch 1997). Muy interesante 
es la respuesta de la gramínea africana al aumento de CO

2 
atmósférico. Baruch & 

Jackson (2005), comparando T. plumosus con H. rufa y Melinis minutiflora, encontra-
ron que el CO

2
 elevado aumenta el poder competitivo de las gramíneas africanas de 

varias maneras. Por un lado, incrementa la germinación y el tamaño de las semillas, 
y por otro incrementa la tasa relativa de crecimiento de las plántulas de las gramí-
neas invasoras (0,58 g g‑1 semana‑1 vs 0,25 g g‑1 semana‑1), ventaja que se mantiene 
en las plantas adultas. Estos autores concluyen que la superioridad de las gramíneas 
invasoras bajo atmósfera elevada de CO

2
 favorecería su invasión a las sabanas. En 

una parcela vecina a la protegida, nivel geomorfológico tres, la frecuencia relativa de 
H. rufa pasó de 0,295 ± 0,11 a 0,975 ± 0,022 en solamente 8 años, produciendo una 
sabana más cerrada y el doble de alto que la sabana de Trachypogon original.

Queda ahora la pregunta ¿Cómo será la respuesta de los árboles comparada con la 
de las gramíneas africanas frente al aumento de concentración de CO

2
?

Conclusión

Los resultados mostrados permiten concluir que la forestación de la sabana de la 
Estación no fue generada solamente por la supresión del fuego, y que a pesar del 
notable aumento del número de tallos, la composición del estrato arbóreo nunca 
se acercó a la del bosque, como lo muestra la trayectoria de la parcela protegida en 
el primer plano de ordenamiento del ACP, ya que, aunque esta parcela aumentó 
en número de tallos y de especies, solamente una pequeña fracción correspondió 
a árboles de bosque. Es muy posible que esta forestación haya sido impulsada, ade-
más de la exclusión del fuego y el aumento en las precipitaciones, por el enriqueci-
miento en CO

2
 de la atmósfera, que favorecería los árboles (C

3
) en detrimento de 

las gramíneas (C
4
), y en especial después de haber disminuido la protección contra 

el fuego, ya que los árboles tendrían mayor capacidad de respuesta para escapar de 
la trampa de fuego.

La supresión del fuego afectó las características competitivas de las gramíneas 
nativas dominantes, ya que los cambios acumulativos logrados por competencia 
se eliminarían por acción del fuego, y una vez excluido éste, la existencia de una 
biomasa marcescente en pie favorecería a A. canescens, que pasó a ser dominante 
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por varios años antes de que H. rufa lo desplazara. La ausencia de H. rufa del nivel 
geomorfológico uno, aun después del período de protección, confirma la incapaci-
dad de la gramínea africana de penetrar en los lugares de suelo esquelético (Pieters 
& Baruch 1997).

El retorno del fuego puso «las cosas en orden», permitiéndole a T. plumosus retomar 
su posición de especie dominante del estrato herbáceo en los lugares donde H. rufa 
no ha llegado todavía, ya que en lugares de suelo esquelético T. plumosus nunca dejó 
de ser dominante.

Finalmente, parece evidente que 30 años de protección no fueron suficientes para 
permitir la implantación del bosque, sobre todo en lugares de suelo profundo y con 
mayor humedad, ya que dudamos que en lugares de acumulación de cantos rodados 
o donde aflora la coraza laterítica se pudiera implantar un bosque. Ni 17 años de 
quema han sido suficientes para regresar la parcela permanente a la condición que 
tenía en 1962, cuando se quemaba continuamente.
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