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RESUMEN

En el norte de la Gran Sabana, Venezuela, se cuantifico la
configuracion espacial del bosque y se caracterizo la estructura
y composicion en comunidades arboreas de bosques continuos y
fragmentados en funcion del tamario del fragmento y la distan-
cia al borde del bosque. Los resultados indican que: 1) existe
un avanzado proceso de fragmentacion del bosque, con parches
boscosos ubicados preferentemente en posiciones fisiogrdficas
con mayor disponibilidad de agua y mejor proteccion ante in-
cendios, sequias y el efecto desecante de los vientos; y 2) la

radical y generalizada de la estructura vertical y un cambio de
composicion, evidenciadas por la ausencia de grandes drboles
emergentes, la reduccion de biomasa arborea, la menor riqueza
de especies, la escasez de especialistas y la proliferacion de
generalistas en los fragmentos. Se interpreta que los bosques
hiperfragmentados promueven un estado empobrecido o de-
gradado de la comunidad arborea, mediante la disminucion o
pérdida de su resiliencia ecologica y su consecuente conversion
paulatina hacia un paisaje secundario con diferentes estadios
transicionales.

fragmentacion del habitat boscoso promueve una simplificacion
a fragmentacion de bos-
ques tropicales conduce a

& cambios en la diversidad

y la composiciéon en comunidades bosco-
sas (Saunders et al., 1991; Laurance et al.,
1998, 2002, 2006; Santos et al., 2008) y
altera procesos ecoldgicos como poliniza-
cion, dispersion de semillas, ciclo de nu-
trientes y almacenamiento de carbono
(Laurance et al., 1998; Cordeiro y Howe,
2001; Laurance, 2004; Nascimento y Lau-
rance, 2004; Vasconcelos y Luizao, 2004;
Cramer et al., 2007, Girao et al., 2007,
Laurance y Vasconcelos, 2009). Incendios,
agricultura migratoria y extraccion de pro-
ductos forestales contribuyen a la pérdida
de habitat y desencadenan cambios ecold-

gicos que interactilan de manera sinérgica
en los bosques afectados; a ello se agrega
el impacto de la fragmentacion (Laurance
et al., 2002). Las consecuencias ecoldgicas
dependen en parte de la configuracion es-
pacial de los fragmentos y su variacion
temporal (Forman y Godron, 1986; Saun-
ders et al., 1991; Laurance et al., 2002).
El tamafio de los parches y el area del
borde del bosque, es decir los efectos de
area y borde, son considerados como im-
portantes factores desencadenadores de
cambios en comunidades fragmentadas
(Nascimento y Laurance, 2006) por su
impacto sobre el tamafio de poblaciones
vegetales y animales (Smith y Smith,
2001; Michalski et al., 2007).

El Escudo de Guayana
constituye la mayor extension de bosques
tropicales poco alterados del planeta (Bry-
ant et al, 1997, Huber y Foster, 2003;
Hammond, 2005). Una excepcion es la
Gran Sabana, region al sudeste de la Gua-
yana Venezolana, caracterizada por un pai-
saje con extensas superficies de sabana y
parches de bosque submesotérmico y otros
tipos de vegetacion (arbustales, herbazales y
morichales), a pesar de un clima hiimedo
que podria sustentar una mayor cobertura
boscosa. El actual mosaico de sabana y
bosque ha sido interpretado como un pro-
ceso natural de degradacion boscosa (Fols-
ter, 1986; Folster y Dezzeo, 1994; Dezzeo,
1994; Dezzeo et al., 2004; Dezzeo y Cha-
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con, 2005) que determina un avance espa-
cial y temporal de la sabana a expensas del
bosque (Folster y Hernandez, 1994). Sin
embargo, ningin estudio ha cuantificado la
configuracion espacial del bosque ni ha
analizado las diferencias de estructura y
composicion entre comunidades de bosque
fragmentado y bosque continuo. El presente
trabajo se plantea: 1) caracterizar y exami-
nar la estructura y la composicion de co-
munidades arboreas en bosques continuos y
fragmentados en el norte de la Gran Saba-
na, comparando las comunidades en fun-
cion del tamafio del parche y la distancia al
borde del bosque y 2) discutir, con base en
los resultados, la relacion entre fragmenta-
cion y degradacion del bosque regional.

Area de Estudio

El estudio se realizo en la
zona norte de la Gran Sabana limitrofe con
la Sierra de Lema (Figura 1). La Gran Sa-
bana (GS) es una altiplanicie entre 1200 y
1500msnm con clima submesotérmico om-
brofilo y precipitacion promedio anual entre
2000 y 3500mm (CVG-EDELCA, 2004). La
litologia corresponde a sedimentos precam-
bricos de la Formacion Roraima, con predo-
minio de areniscas e intrusiones de diabasas
(Schubert et al., 1986). Sobre diabasas se
desarrollan suelos un poco mas fértiles (Hu-
ber, 1995; Kingsbury y Kellman, 1997). Los
suelos, en avanzado estado de meteoriza-
cion, se caracterizan por elevada acidez con
alta saturaciéon de NH4 y Al, deficiencia de
cationes basicos (principalmente Ca), muy
baja relacion Ca/Al y acumulacion de catio-
nes acidos en la solucion del suelo (Dezzeo
y Folster, 1994; Priess et al., 1999; Folster et
al., 2001). Condiciones de estrés nutritivo y
acidez limitan la actividad biotica del suelo,
generando acumulacion de material organi-
co sobre la superficie y propiciando enraiza-
miento superficial y elevada mortalidad de
raices en el suelo mineral (Dezzeo, 1994;
Folster et al., 2001).

La flora arbdorea de los
bosques en la vecina Sierra de Lema alcan-
za un nivel de endemismo del 13% (Sanoja,
2009). El principal agente de perturbacion
boscosa en GS es el fuego, registrandose un
promedio anual de mil incendios (Ablan et
al., 2005), principalmente en sabanas pero
que eventualmente pueden penetrar algunos
metros en el bosque, cuando éste alcanza un
estado inflamable al final de la estacion seca
(Biddulph y Kellman, 1998). Durante las se-
quias extraordinarias de 1912, 1925-26 y
1945-46 (Rohl, 1948; Vila, 1975; Williams
et al., 2005) fueron resefiados extensos in-
cendios forestales catastroficos (Koch-Griin-
berg, 1917; Tate, 1932; Rohl, 1948; Bernardi,
1957, Worbes, 1999). Los incendios poste-
riores fueron de menor magnitud (Galan,
1984; Ablan et al., 2005).
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Figura 1. Ubicacion del area y sitios -
de estudio, incluyendo las zonas nu- Lome

cleo o interior de los fragmentos de
bosque.

Métodos

El mapa digital de cober-
tura vegetal del area de estudio (2550,7km?)
fue elaborado mediante la interpretacion vi-
sual de una imagen LANDSAT 7 del aio
2000. Los patrones interpretativos por tipo
de cobertura y uso de la tierra fueron deter-
minados superponiendo la imagen de satéli-
te sobre patrones de entrenamiento estable-
cidos en el terreno con geoposicionador sa-
telital. La configuracion espacial del bosque
fue cuantificada usando el programa
FRAGSTAT 3.3 (McGarigal et al., 2002),
estimando métricas: i) a nivel de parche:
numero y superficie de parches, zona nicleo
(CORE) y forma del parche (SHAPE); y ii)
a nivel de clase: proporcion de zona nucleo
(CAI AM) (McGarigal et al., 2005).

Para el andlisis de la es-
tructura y la composicion arborea de las co-
munidades boscosas se seleccionaron tres
sitios dentro de la extensa superficie de bos-
que continuo en la vecina Sierra de Lema
(localizados a mas de lkm del limite bos-
que-sabana) y seis fragmentos de bosque sin
indicios de perturbacion, ubicados a menos
de 2km de la red vial, sobre paisaje de
cuestas de rocas areniscas, con suelos bien
drenados y baja densidad de zonas de culti-
vo migratorio. Se diferenciaron tres frag-
mentos grandes (>10ha) y tres pequefios
(<10ha; Figura 1). En cada fragmento se
distingui6 la zona borde (0-100m del borde,
segiin Laurance et al., 2002) de la zona ni-
cleo (2100m del borde). Se diferenciaron
cinco habitats: 1) borde en fragmento gran-
de (FGB), 2) nucleo en fragmento grande
(FGN), 3) borde en fragmento pequefio
(FPB), 4) nucleo en fragmento pequeiio
(FPN), y 5) bosque continuo (PC). Un total
de 39 parcelas de 0,1ha (3,9ha) fueron esta-
blecidas, a razon de tres parcelas (0,3ha) por
habitat (Tabla I y Figura 1). Las parcelas en
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PC sirven de testigo y control, y constituyen
una submuestra de inventarios de 2,5ha de
bosque para estudios de monitoreo forestal
(Hernandez et al. 2012) y semillas arboreas
(Aguirre, Rodriguez y Sanoja, datos inédi-
tos). Todos los fustes arboreos vivos (inclu-
yendo palmas) >10cm de didmetro a la altu-
ra del pecho (DAP) presentes en las parce-
las fueron numerados, marcados y medidos,
registrandose su DAP, altura total y nombre
indigena Pemon-Arekuna (asignado por
Leandro Salazar). Los fustes con DAP de
5-10cm fueron medidos solamente en una
parcela de 0,lha en cada hébitat. La deter-
minacioén de especies se basd en 800 mues-
tras botanicas colectadas y depositadas en el
Herbario Nacional de Venezuela (VEN), to-
mando como referencias a Sanoja (2009) y
Steyermark et al. (1995-2005). Por el eleva-
do endemismo y la gran proporcion de
muestras estériles, la identificacion aun no
concluye.

Las diferencias en los va-
lores de abundancia de fustes (densidad),
diametro de fuste y area basal entre los tipos
de habitat fueron determinadas con la prue-
ba de Kruskal Wallis. La normalidad de su
distribucion fue verificada con el test de
Shapiro Wilk. Para comparar diferencias en-
tre pares de habitats se aplicé el test Mann-
Whitney-Wilcoxon. Por identificacion incon-
clusa, no se analizé diversidad arborea. Los
célculos fueron realizados con el programa
R (R-Development-Core-Team, 2009).

Resultados

Cobertura del suelo y caracteristicas
espaciales de los parches

Los tipos de cobertura ve-
getal identificados fueron: bosque, arbustal,
sabana, herbazal y matorral. Como subtipos
de bosque se diferenciaron: el bosque conti-
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nuo de la Sierra de Lema, los
bosques de ‘interfluvio’ no
circunscritos a cursos de
agua y los bosques de galeria

TABLA 1

PARCELAS Y CARACTERISTICAS ESPACIALES DE LOS FRAGMENTOS

DE BOSQUE ESTUDIADOS

restringidos topograficamente

Caracteristicas espaciales

N° de parcelas y superficie (ha)

_ Fragmento
a ,Cursozggoj‘ggal' Se o ositio  Altitud Superfcie SHAPE  CORE ~ ECON  Bordede Nicleode o
tro que 46,870 del area de es- (msnm) (ha) (ha) (%) fragmento fragmento
tudio estd cubierta por bos- £ £
ques (119.329,44ha), corres- Fragmentos grandes (>10ha)
pondiendo 40,5% g 1420 11,25 1,39 1,08 100,00  3(03)  3(03)  6(0,6)
(103.232,10ha) al gran bloque  p2 1410 33,21 1,90 6,30 100,00  3(03)  3(03)  6(0,6)
de bosque continuo (Figura — F5 1380 28,53 1,75 6,84 47,78 303  3(03)  6(0,6)
1) y 631% al conjunto de F " fos (<10h
fragmentos de bosque de ‘in- ragmentos pequefios ( 2)
terfluvio (5.238,11ha) y fran-  F3 1447 4,59 1,27 0,40 100,00 3(03)  3(03)  6(0,6)
jas alargadas de bosques de  F4 1307 9,99 1,23 1,17 100,00 3 (03) Sinnacleo 3 (0,3)
galeria  (10.859,23ha). Estos F6 1420 2,34 1,27 0,00 100,00 3(0,3) Sinnacleo 3 (0,3)
dos ultimos intercalados en Bosque continuo
una extensa matriz de iabana PN6* 1395 continuo . . . _ 3 (0,3) 3 (0,3)
de 10790342ha (42,31% del ~ pgp#* 1410  continuo - - - - 3(03)  3(03)
area de estudio). También es- PS2** 1410 continuo - - - - 3(0,3) 3(0,3)

tan presentes fragmentos de
vegetacion secundaria bosco-
sa de porte bajo (‘matorral’,
15.732,41ha; 6,17%), herbaza-
les sobre turbas (7.407,02ha;
2,90%) y arbustales
(4.677,97ha; 1,83 %). La cuantificacion de la
estructura del paisaje indica que del conjunto
de 812 parches para todos los tipos de vege-
tacion, 466 corresponden a fragmentos de
bosque con dosel cerrado discriminados en
85 fragmentos de bosque de interfluvio con
superficies variables entre 1,13 y 969,07ha, y
294 franjas de bosques de galeria con dosel
cerrado. A ello se suman los 87 parches de
bosques de galeria degradados con cobertura
de dosel rala (2.338,96ha) cuyas superficies
oscilan entre 0,29 y 119,5ha, perturbados
probablemente por el fuego y la agricultura.
Los 85 fragmentos de bosque de interfluvio
se diferencian segun su superficie en 40 par-
ches <lOha; 34 parches de 10-100ha y 11
parches >100ha. En ellos la proporcion de
superficie de la zona nucleo (CAI AM) es
62% y de la zona borde 38%, mientras que
en el bosque de galeria 8% co-

rresponde a la zona nucleo y

92% a la zona borde. Tal con-

res de didmetro promedio, didmetro maxi-
mo y altura maxima en los hébitats de frag-
mentos grandes (FGB, FGN) fueron mayo-
res que los medidos en los habitats de frag-
mentos pequeflos (FPB, FPN). Solamente el
habitat nicleo en fragmentos grandes (FGN)
presentd densidades de fuste y area basal
significativamente diferentes al resto de los
otros habitats de fragmentos. La densidad
de fustes en los habitats borde de los frag-
mentos (FGB, FPB) fue mayor que la densi-
dad en los habitats nucleo (FGN, FPN),
pero ella solamente difiere significativamen-
te entre FPB y FGN (Tabla II). Probable-
mente a causa de sus mayores densidades
de fustes, el area basal en las zonas borde
(FGB y FPB) supera el area basal de las zo-
nas nucleo (FGN y FPN). No obstante, el
area basal en los cuatro habitats de frag-

Parcelas de 0,1ha; ntcleo del fragmento: >100m del limite de bosque mas cercano; borde de fragmento: 0-100m
del borde del bosque.
* Bosque continuo en La Escalera, Sierra de Lema (Hernandez et al., 2012).

** Aguirre, Rodriguez y Sanoja (datos inéditos); SHAPE: indice de forma; CORE: zona nucleo de parche;
ECON: indice de contraste de borde.

mento no supera el area basal del bosque
continuo (PC), cuyo mayor valor parece
asociarse con su elevado diametro prome-
dio. La densidad y el didmetro promedio in-
dican que mientras en los fragmentos pe-
quefios y las zonas de borde predominan
numerosos arboles delgados, en los ntcleos
de fragmentos grandes (FGN) y en los bos-
ques continuos (PC) tienden a predominar
arboles con mayor grosor. Precisamente, el
FGN fue el unico habitat de fragmento que
no presentd densidades de fuste, diametros
y areas basales significativamente diferentes
al PC. Los arboles en FGN y PC presenta-
ron densidades inferiores a 250 fustes
(>10cm DAP por 0,3ha), didametros prome-
dios >20cm, didmetros maximos >70cm y
alturas maximas que sobrepasaron los 27m
(Tabla II). Tal similitud estructural entre

traste se asocia a formas irre-
gulares de los primeros vs
franjas alargadas y angostas

en bosques de galeria (ver Fi-
gura 1 y Tabla I).

Estructura arborea

TABLA II
ESTRUCTURA ARBOREA POR HABITAT (>10 cm DAP)
Habitat y superficie de muestreo Ne fustes  Area basal DAP medio m]é?grlilo rrl?z;;?r?a
/0,3 ha* (m?%0,3ha)* (cm)* * %

(cm) (m)
Borde fragmento grande, (FGB), 0,9ha 274,77 £58 10,21 £0,3 19,1 +10 71,0 30
Nucleo fragmento grande (FGN), 0,9ha 213,3 +48 9,37 £2,5* 21,1 £11° 74,0 27
Borde fragmento pequefio (FPB), 0,9ha  346,0 £113° 10,04 £2,4 17,7 £70 68,1 23
Niucleo fragmento pequefio (FPN), 0,3ha  252,0 9,04 18,9 +10 63,0 25
Bosque continuo (PC), 0,9ha 199,3 £19¢ 13,42 +1,2 23,7 174 1133 45

Se encontra-
ron diferencias significativas en-
tre los hébitats de los fragmen-
tos en cuanto a la densidad
(x*=14,5114, df=4, p=0,00583), el
diametro  (}>=36,6172, df=4,
p=2,105¢"7) y el area basal
(%>=35,6675, df=4, p=3,387¢"7)
de los fustes arboreos. Los valo-
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p =0,04205)

#: estimacion de tres fragmentos por habitat (nueve parcelas de 0,1ha), con excepcion de FPN (un fragmento
con tres parcelas de 0,1ha), en PC estimacion en tres sitios. Valores de DAP medio, N° de fustes y area basal
son presentados con sus promedios y desviaciones estandar.
*: estimacion a partir del conjunto total de fustes por habitat.

Las letras escritas como superindices denotan diferencias significativas entre pares de habitats (test de Mann-
Whitney-Wilcoxon), a saber: a diferencia entre FGN y FGB (W=298.336; p=1,550e-05), FPB (W=387.014;
p=1,250e-08) y FPN (W= 93.659; p=0,0001698), b: diferencia entre FGN y FGB (W= 93.621; p= 0,000179),
FPB (W= 386.771,5; p= 1,474e-08) y FPN (W= 93.621; p= 0,000179), c: diferencia entre PC y FGB (W= 64;
y FPB (W=75; p=0,001234), y d: diferencia entre PC y FPB (W=53968; p=0,03429) y FPN
(W=12.891,5; p=0,03931), y diferencia entre FGN y FPB (W=7; p=0,001851).
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ambos habitats (FGN y PC) esta asociada
también con el hecho que sus diametros y
areas basales fueron significativamente dife-
rentes a los restantes habitats de fragmento
(FGB, FPB, FPN).

Los maéximos didmetros
medidos en las 3ha de inventario arboreo en
fragmentos correspondieron a dos érboles
de las especies Dimorphandra macrostach-
ya 'y Catostema lemense, que sobrepasaron
los 70cm pero no superaron 75cm DAP (Ta-
bla II). La ausencia de arboles grandes
(>75cm DAP) es otra diferencia de los frag-
mentos con respecto al bosque continuo en
Sierra de Lema, donde se registraron 38 ar-
boles >75cm DAP en 2,5ha (Aguirre, Rodri-
guez y Sanoja, datos inéditos; Hernandez et
al., 2012), que representan 2% de todos los
arboles >10cm DAP y 23% del 4area basal.
Tal proporcion del niimero de arboles gran-
des entra en el intervalo de 1 a 6% estima-
do para bosques tropicales maduros de tie-
rras bajas (Mori et al., 1983; Campbell et
al., 1986; Clark y Clark, 1996).

Diversidad y composicion

En las 3ha de inventario
arboreo en los fragmentos se registraron
4.103 fustes (>5cm DAP) y 104 nombres
indigenas que correspondieron a 46 fami-
lias, 89 géneros y 148 morfoespecies identi-
ficadas, dentro de las cuales se incluyen 18
especies endémicas a la Guayana Venezola-
na (12,2% del total) y unas 23 morfoespe-
cies aun por identificar. Las 148 especies en
3ha es un registro inferior al estimado en el
inventario de 2,5ha de bosque continuo en
Sierra de Lema (Aguirre, Rodriguez y Sa-
noja, datos inéditos; Hernandez et al,
2012), donde 2.077 fustes (>5cm DAP) co-
rrespondieron a 159 especies (103 nombres
indigenas), 75 géneros, 39 familias y ~20
morfoespecies no identificadas. El niimero
promedio de especies arboreas por unidad
de area en los habitats de fragmentos fue
menor que el registrado en el bosque conti-
nuo, con la excepcion de las 52
especies/0,3ha registradas en la zona borde
del fragmento F4 (ver intervalo en Tabla
III). El nimero de especies arboreas en los
habitats de fragmento muestra una varia-
cion mayor que la medida en el bosque
continuo. Asimismo, la riqueza de especies
de los habitats borde es superior que la de
los habitats ntcleo. Sin embargo, por la
identificacion inconclusa, estos hallazgos
son preliminares.

Las especies arboreas mas
importantes en los fragmentos fueron Di-
morphandra macrostachya, Senefelderiopsis
croizatii, Platycarpum rugosum, Pradosia
beardii, Euterpe catinga y Podocarpus te-
puiensis. En cada habitat de fragmento al-
guna de ellas siempre fue registrada como
la especie mas importante (Tabla IV), lo
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, TABLA 111 ,
NUMERO DE ESPECIES ARBOREAS POR HABITAT

N° especies

) arboreas per 0,3ha N° de Area de

Hébitat (>10cm DAP) fragmentos ml(l}?s;ra
a

Promedio Intervalo

Borde de fragmento grande (FGB) 35,0 £6,2 30-42 3 0,9
Nucleo de fragmento grande (FGN) 29,0 £7.9 23-38 3 0,9
Borde de fragmento pequeiio (FPB) 36,3 £13,7 27-52 3 0,9
Nicleo de fragmento pequeiio (FPN)  26,0* - 1 0,3
Bosque continuo (PC) 47,7 £3,2 44-50 3 0,9

*: en el terreno no se encontraron otros fragmentos pequefios con zona nucleo y accesibles des-

de la carretera.

que sugiere una matriz constante de espe-
cies importantes en los bosques fragmenta-
dos estudiados. Al comparar esta matriz
con las especies importantes en los bosques
continuos de Sierra de Lema, se observa
que D. macrostachya fue la nica que apa-
rece como especie importante en los frag-
mentos y el bosque continuo, en contraste
con las restantes cuatro especies importan-
tes que mostraron bajos niveles de predomi-
nancia 0 no se presentaron en las parcelas
de PC. Asimismo, D. macrostachya fue la
especie con mayores indices de predomi-
nancia en los fragmentos.

Discusion
Patron espacial de los fragmentos

En la zona de estudio pre-
dominan fragmentos de bosque de interflu-
vio con zonas nucleo reducidas o ausentes,
rodeados por una matriz no boscosa y co-
nectados parcialmente por estrechos corre-
dores de bosques de galeria; un 22% de es-
tos ultimos presenta un dosel degradado.
Los fragmentos de bosque con mayor su-
perficie (>100ha; Figura 1) se localizan en
las cercanias del bosque continuo de Sierra

TABLA IV
ESPECIES IMPORTANTES SENSU INDICE DE PREDOMINANCIA (IP)
POR HABITAT

Fragmentos Fragmentos
grandes (>10ha) pequefios (<10ha) ~ Bosque
continuo
Especie Borde Nucleo Borde Nucleo
Richeria grandis 0,0 0,0 0,0 0,0 2.3
Elaeagia maguirei 0,0 0,0 0,0 0,0 4,5
Licania intrapetiolaris 0,0 0,0 0,0 0,0 4,5
Chrysophyllum sanguinolentum 0,9 0,5 1,3 0,0 1,8
Dacryodes roraimensis 0,0 0,0 0,3 0,0 3.1
Dictyocaryum ptarianum 0,0 0,1 0,1 0,0 11,9
Sextonia rubra 0,0 0,2 1,0 43 12,8
Dimorphandra macrostachya 13,0 27,6 3,7 0,0 11,2
Platycarpum rugosum 7,8 14,6 14,4 19,5 1,3
Senefelderiopsis croizatii 12,3 6,7 18,4 114 0,0
Pradosia beardii 4,0 42 9,9 12,1 0,0
Euterpe catinga 4,0 4,7 2.4 10,0 1,8
Podocarpus tepuiensis 4,9 4.5 2,8 1,8 0,2
Desconocidos 6,8 1,9 3,6 6,6 2,4
Protium spp. 39 0,9 4,5 7,8 33
Catostema lemense 0,8 1,1 0,8 1,5 2,1
Emmotum fulvum 1,2 0,6 1,6 53 2,1
Sapotaceae? 0,6 1,7 0,4 0,0 0,3
Diospyros guianensis 2,7 2,5 0,1 0,0 0,1
Clusia spp. 1,7 0,5 4,1 0,8 0,0
Tabebuia insignis 1,7 0,0 1,6 5,4 0,0
Pachira sp 0,0 0,0 2,8 0,2 0,0
Ferdinandusa goudotiana 0,9 0,9 0,9 0,0 0,0

IP (%): suma de la abundancia relativa de fustes arboreos (=10cm DAP) y el area basal relativa

del conjunto de fustes por hébitat.

En negritas se indican las especies mas importantes que en conjunto suman mas del 50 % del

IP por hébitat
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de Lema y sobre diques y sills de diabasa
(ubicados la sudeste y al sur respectivamen-
te; MNH, 1952; CVG-EDELCA, 2004,
mapa 3.1). Esta distribucion probablemente
se relaciona con la mayor fertilidad edafica
sobre diabasa y la mayor frecuencia de in-
cendios en el sur del area de estudio (Ablan
et al., 2005; Figura 1). Se aprecia pues un
avanzado proceso de fragmentacion del bos-
que, caracterizado por un paisaje dominado
por sabanas con fragmentos de bosque ubi-
cados principalmente en los cursos de dre-
naje y partes bajas de laderas, que son con-
diciones fisiograficas con mayor disponibili-
dad de agua y mejor proteccion ante incen-
dios, sequias severas y efecto desecante de
los vientos.

Simplificacion de la estructura y diversidad
de comunidades arboreas en los fragmentos

Comparado con la estruc-
tura del bosque continuo inventariado en
Sierra de Lema, ubicado a menos de 2km
del fragmento mas septentrional (F3 en Fi-
gura 1), los resultados indican una reduc-
cion sustancial en la estructura de tamafio
de la comunidad arbdrea y un empobreci-
miento del estrato de arboles grandes en los
fragmentos estudiados. El reducido tamafio
arboreo tiene lugar principalmente en los
habitats mas afectados por los efectos de
borde y area (fragmentos pequefios y zonas
de borde). En bosques fragmentados del
Amazonas Central (Laurance et al., 2000) y
la Mata Atlantica (Oliveira et al., 2008) se
reportaron resultados similares. Lo anterior
sugiere que el efecto area y el efecto borde
aparentemente actian de manera conjunta.
En la medida que el tamafio del fragmento
sea menor, mayor sera la proporcion del
area de borde y por tanto los fragmentos
pequerios estaran sujetos a una mayor inten-
sidad del efecto borde (Zuidema et al.,
1996; Fahrig, 2003), asumiendo que la for-
ma del fragmento afecta tal relacion (Ferrei-
ra et al., 2012). Se ha sugerido que parches
pequefios, en especial aquellos <IOha, po-
drian estar afectados totalmente por el efec-
to borde y por ende no seria posible dife-
renciar entre sus zonas de borde y nicleo
(Michalski et al., 2007), lo que coincide con
los resultados del presente estudio.

A pesar de su escaso nu-
mero, los arboles grandes abarcan casi una
cuarta parte del area basal del bosque conti-
nuo. Tal elevado porcentaje de area basal
(predictor de biomasa) refleja la gran pro-
porcion de los arboles grandes en la bioma-
sa del bosque continuo en Sierra de Lema,
indicando la importancia ecoldgica de los
mismos. Los arboles grandes (>70cm DAP)
pueden alcanzar hasta un 30% de la bioma-
sa arborea (>10cm DAP) en bosques tropi-
cales (Brown y Lugo, 1992; Clark y Clark,
2000). Brown y Lugo (1992) constataron
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una correlacion positiva entre la abundancia
relativa de arboles grandes y la biomasa to-
tal del bosque Amazoénico. Por tanto, el em-
pobrecimiento del estrato de arboles grandes
se asocia con una reduccion de la biomasa
en fragmentos boscosos del Amazonas y la
Mata Atlantica (Laurance et al., 1997, 2000;
Oliveira et al., 2008). Ello coincide con los
presentes resultados, que indican que el area
basal es menor en los fragmentos que en el
bosque continuo. Empero, debe considerarse
la variabilidad natural del area basal, aso-
ciada usualmente a las condiciones de sitio.
Los arboles grandes pertenecen generalmen-
te a los estratos arboreos emergentes, cuya
mayor exposicion determina una mayor sen-
sibilidad a variaciones interanuales de tem-
peratura, precipitacion (Clark, 2004) y vien-
to, en comparacion con los arboles mas
pequefios del subdosel y dosel del bosque.
En consecuencia, los arboles grandes sufren
mayor estrés ante cambios microclimaticos
inducidos por la fragmentacion del bosque
(Chave, 2002). Laurance et al. (1997) repor-
taron para el Amazonas Central que la frag-
mentacion progresiva del bosque y los cam-
bios por efectos de borde aceleraban la mor-
talidad y el recambio, eliminando los arbo-
les grandes y reemplazandolos por arboles
pequeiios, generando una pérdida de bioma-
sa. Ello evidencia que la fragmentacion de
habitats puede a nivel de paisaje conducir a
la declinacion del gremio de arboles gran-
des en habitats boscosos impactados por el
efecto borde (Laurance et al., 2000; Oliveira
et al., 2008; Santos et al., 2008) y por ende
posiblemente a una erosion demografica de
las especies de ese gremio, las que se carac-
terizan principalmente por suceptibilidad
ante sequias (Laurance et al., 2000; Lauran-
ce, 2004) y por poseer semillas grandes dis-
persadas por vertebrados (Laurance et al.,
2006; Stoner et al., 2007). D. macrostachya,
Licania intrapetiolaris, Sextonia rubra y
Chrysophyllum sanguinolentum (Tabla 1V),
son especies dominantes con arboles gran-
des en el bosque continuo que poseen semi-
llas dispersadas por vertebrados (Hernan
Castellanos, comunicacion personal; Ham-
mond y Brown, 1995; Hammond et al,
1996).

Al pasar del bosque conti-
nuo a los fragmentos de bosques, se obser-
vo una disminucion del nimero de especies
arboéreas y un cambio en la composicion de
especies predominantes. Ello coincide con la
revision bibliografica de Turner (1996),
quien concluye que en la mayoria de los ca-
sos la fragmentacion del bosque tropical ha
conducido a una pérdida local de especies.
Sin embargo, el tamafio de parche y la su-
perficie de borde de los fragmentos de bos-
ques no parecen ser factores determinantes
de la riqueza de especies. Tal hallazgo coin-
cide con Michalski et al. (2007), quienes
mostraron que el tamafio de parche no es el

predictor més solido de la riqueza floristica
en fragmentos de bosque Amazonico. Posi-
blemente, la dominancia de algunas especies
afecta la riqueza en los fragmentos estudia-
dos. La elevada dominancia podria explicar
parcialmente que la riqueza de especies en
los hébitats nucleo haya sido inferior que la
riqueza en habitats borde (Tablas IIT y IV).
En los habitats nticleo, solamente una espe-
cie (D. macrostachya) presenta predominan-
cia >20%. En comunidades boscosas secun-
darias en el sur de la GS se reportd que
esta especie alcanza un 60% del area basal
(Hernandez y Folster, 1994), que es el um-
bral minimo de dominancia en comunidades
boscosas, a partir del cual las especies se
convierten en monodominantes (Connell y
Lowman, 1989). No obstante, se requiere
caracterizar los suelos y ampliar el muestreo
para poder identificar eventuales efectos de
condiciones de sitio.

En contra de lo esperado
(Michalski et al., 2007; Santos et al., 2008),
la composicién arborea en los fragmentos
pequefios y zonas de borde tiene mayor si-
militud con la composicion de comunidades
maduras del bosque continuo en Sierra de
Lema (Hernandez et al., 2012) que con la
composicion de bosques secundarios en la
regién (Hernandez y Folster, 1994). Ello se
relaciona con la escasa abundancia de pione-
ras como Vismia, Cecropia, Annona, Mico-
nia, Alchornea y Jacaranda (Laurance et al.,
2004) observada en los bordes de fragmen-
tos.

Los resultados indican
que la fragmentacion del habitat promueve
un proceso hacia una simplificacion radical
y generalizada de la estructura vertical del
bosque asociada a una reduccion de la bio-
masa arborea y un cambio de composicion
en términos de predominancia. Estos hallaz-
gos coinciden con tendencias floristicas y
estructurales documentadas en bosques
Neotropicales fragmentados, en Amazonia
Central (Laurance et al., 2000) y Mata At-
lantica (Oliveira et al., 2008), reforzando la
idea que los bosques hiperfragmentados
tienden a mantener un estado empobrecido
o degradado de la comunidad arbdrea (San-
tos et al., 2008).

Fragmentacion y degradacion

Las principales perturba-
ciones boscosas en la GS estan relacionadas
con sequias, incendios, agricultura migrato-
ria, construccion de infraestructura y, en
menor medida, extractivismo, caceria y
vientos huracanados (Dezzeo, 1994; Folster
et al., 2001; Kingsbury, 2001; Montoya y
Rull, 2011; Hernandez et al, 2012). Ellas
probablemente tienen un impacto sinérgico
sobre la estructura y la composicion de los
bosques. El fuego ha sido identificado como
el principal agente desencadenante del pro-
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ceso que inhibe la recobertura forestal post-
perturbacion en la GS, promoviendo la de-
gradacion boscosa y la supremacia de la sa-
bana sobre los otros tipos de vegetacion
tanto en el pasado (Montoya y Rull, 2011)
como en el presente (Folster, 1986, 1992;
Dezzeo, 1994; Folster et al., 2001; Dezzeo
et al., 2004). Los incendios recurrentes des-
encadenan un ciclo repetido de sucesion se-
cundaria o ‘secundarizacion’ de la vegeta-
cion boscosa fragmentada (Hernandez y
Folster, 1994; Barlow y Peres, 2008) que,
favorecido por la baja resiliencia (Folster et
al., 2001) altera su estructura y composi-
cion. El proceso se inicia cuando durante
sequias severas, los incendios penetran co-
munidades boscosas de dosel cerrado en la
zona borde, dafiando y aniquilando el man-
tillo organico, raices finas superficiales y ar-
boles, generando un dosel de menor altura y
cobertura mas rala. La mayor inflamabili-
dad del bosque secundario incendiado facili-
ta la ocurrencia de incendios posteriores que
siguen transformando el dosel y asi el mi-
croclima, la estructura y la composicion
boscosa, degradando paulatinamente hacia
comunidades de matorrales y helechales
(Hernandez y Folster, 1994; Kingsbury,
2001; Dezzeo et al., 2004). Un ejemplo son
las fases de degradacion en bosques de ga-
leria aqui descritas.

Un factor fundamental
para entender la historia de las perturbacio-
nes, es la antigiiedad de los fragmentos. La-
mentablemente, se desconoce la edad de los
parches de bosque estudiados. No obstante,
se conoce que desde el inicio del Holoceno
la sabana ha sido el bioma vegetal dominan-
te en la GS, y desde entonces la incidencia
de incendios ha sido variable (Rull, 2009;
Montoya y Rull, 2011). En el sur de la re-
gién se ha comprobado la reduccion de la
superficie boscosa desde el Holoceno Medio
y el incremento de la incidencia de incen-
dios desde hace unos 2000 afios (Montoya y
Rull, 2011). Se desconoce la extension super-
ficial y el grado de conectividad que tenia el
bosque en el pasado. Descifrar tal incognita
demandara analisis paleoecoldgicos mas sis-
tematicos y representativos (Piperno, 1997;
Hammond et al, 2006). La fragmentacion
de bosques en la Mata Atlantica (Tabarelli et
al., 1999; Girao et al., 2007; Santos et al..
2008), Amazonas (Laurance et al., 2002),
Panama (Williams-Linera, 1990), Meéxico
(Williams-Linera, 2002) y Guri-Venezuela
(Terborgh et al., 2006) se inicid solo hace
unas décadas, mientras que la fragmentacion
boscosa en GS es mas antigua.

Tal antigiiedad plantea dos
cuestiones: 1) Si la fragmentacion boscosa
en el actual paisaje en GS es tan antigua
como sugieren estudios paleoecologicos
(Montoya y Rull, 2011), se podria esperar
que el efecto de pérdida de habitat boscoso
haya disminuido con el tiempo. Si es asi, el
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actual efecto de la fragmentacion seria prin-
cipalmente en términos de configuracion de
habitat, entendiendo la fragmentaciéon como
separacion del habitat boscoso en el paisaje.
Cabe admitir la dificil distincion entre los
efectos de pérdida y separacion de habitat
(Fahrig, 2003). 2) Muchos efectos de la frag-
mentacion pueden ser prolongados y rezaga-
dos, y requieren un periodo suficientemente
largo de ‘descanso’, durante el cual las co-
munidades recorren diferentes estadios tran-
sicionales (‘secundarizacion’) antes de poder
alcanzar condiciones de ‘cuasi-equilibrio’
(Simberloff, 1976; Tilman et al, 1994; Ter-
borgh et al, 1997, Tabarelli et al, 1999),
mas ain si estan sometidas al impacto del
estrés nutritivo permanente (Folster et al.,
2001) y a perturbaciones ocasionales que
promueven cambios periddicos de composi-
cion arbdrea e impiden alcanzar una relacion
estable especie-area (Michalski et al., 2007).

De cualquier manera, la
larga trayectoria histérica de la fragmenta-
cion y las diferentes fases del proceso aso-
ciado de ‘secundarizacion’ de los fragmen-
tos boscosos en la GS indican que las espe-
cies forestales han estado sometidas no solo
al estrés nutritivo permanente sino ademas a
una larga historia de perturbaciones a nivel
de paisaje y parche. Su respuesta de adapta-
cion a este medio cambiante parece tener
relacion con la reducida especializacion de
las especies arboreas en los bosques regio-
nales. Ecosistemas forestales oligotroficos
con restringida estabilidad sometidos a in-
frecuentes pero intensos eventos de pertur-
bacion (Folster, 1992; Worbes, 1999; Rull,
2009) presentan una alta probabilidad de
cambio en las condiciones de iluminacion
durante la vida promedio de un arbol. Bajo
esas circunstancias, las especies tienden a
un comportamiento flexible y no especiali-
zado, siendo las especialistas las mas afecta-
das por cambios ambientales (Colles et al.,
2009). Una especializacion estricta como
pioneras colonizadoras de claros o esciofitas
en la sombra seria desfavorable, mientras
que un comportamiento generalista como el
de las oportunistas facilitaria su superviven-
cia. Tres argumentos favorecen esta tesis: 1)
en las zonas de borde de los fragmentos es-
tudiados no se observd, como se esperaba,
una predominancia de pioneras o monodo-
minancia de ciertas especies arboreas; 2) la
tradicional diferenciacion entre pioneras y
no pioneras (Swaine y Whitmore, 1988) no
es atil en GS por la escasez de pioneras y
escidfitas (Hernandez, 1999; Duran, 2011);
la oligotrofia en GS tiende a limitar la prin-
cipal ventaja de las pioneras, su rapido cre-
cimiento (Lawrence, 2003); tal crecimiento
lento (Folster y Rettenmeier, 1999) excluye
a las pioneras (Hernandez, 1999) y favorece
especies tolerantes al estrés nutritivo (Leps
et al., 1982); 3) la plasticidad fenotipica de
varias especies lefiosas en GS, en términos

de su habitos variables y adaptacion a habi-
tats diversos (Sanoja y Hernandez, 2010),
podria ser un mecanismo de adaptacion de
especies oportunistas a condiciones cam-
biantes de iluminacién y estrés nutritivo
permanente.

Se concluye que la simpli-
ficacion de la estructura, la ausencia de
grandes arboles emergentes, la reduccion de
biomasa, la menor riqueza de especies, la
escasez de especialistas y la proliferacion de
generalistas en los fragmentos de bosques
observadas en éste y otros estudios en la
GS (Dezzeo et al., 2004; Duran, 2011; Her-
nandez et al., 2012), respaldan la tesis de la
pérdida de resiliencia ecologica en paisajes
hiperfragmentados (Pardini et al., 2010) y
su consecuente conversion paulatina hacia
un paisaje secundario (Folster y Hernandez,
1994; Folster et al., 2001; Montoya y Rull,
2011) con diferentes estadios transicionales.
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DEGRADATION OF FRAGMENTED FORESTS IN THE NORTH OF THE GRAN SABANA, VENEZUELA
Lionel Hernandez, Luz Delgado, Winfried Meier and Cristabel Duran

SUMMARY

In the north of the Gran Sabana, Venezuela, the forest spatial
structure was quantified and the structure and composition of
tree communities was characterized in continuous and fragment-
ed forests, in terms of fragment size and distance to forest edge.
The results indicate that: 1) the current process of fragmentation
of the forest is at an advanced stage, with forest patches located
preferentially in physiographic positions with greater availability of
water and better protection against fire, drought and the drying ef-
fect of winds, and 2) the fragmentation of forest habitat promotes

a widespread radical simplification of the vertical structure and a
composition change, evidenced by absence of big-emergent trees,
lower tree biomass, lower species richness, shortage of specialists
and proliferation of generalists in the fragments. We interpret that
hyper-fragmented forests promote an impoverishment or degrada-
tion of the tree community through the reduction or loss of ecolog-
ical resilience, which consequently leads to a gradual conversion
to secondary landscape with different transitional stages.

EMPOBRECIMENTO DE BOSQUES FRAGMENTADOS NO NORTE DE “LA GRAN SABANA”, VENEZUELA

Lionel Hernandez, Luz Delgado, Winfried Meier e Cristabel Duran

RESUMO

No norte de La Gran Sabana, Venezuela, foi quantificada a con-
figuracdo espacial do bosque e caracterizada a estrutura e com-
posicao em comunidades arboreas de bosques continuos e fragmen-
tados em fungdo do tamanho do fragmento e a distancia ao limite
do bosque. Os resultados indicam que: 1) existe um avangado pro-
cesso de fragmenta¢do do bosque, com manchas florestais situadas
preferentemente em posigoes fisiogrdficas com maior disponibilidade
de dgua e melhor prote¢do perante incéndios ou secas e o efeito
dessecante dos ventos; e 2) a fragmentagdo do habitat florestal pro-

move uma simplificacdo radical e generalizada da estrutura verti-
cal e uma mudanga de composigdo, evidenciadas pela auséncia de
grandes drvores emergentes, a redugdo de biomassa arborea, a
menor riqueza de espécies, a escassez de especialistas e a prolif-
eragdo de generalistas nos fragmentos. Se interpreta que os bosques
hiper-fragmentados promovem um estado empobrecido ou degrada-
do da comunidade arborea, mediante a diminui¢do ou perda de sua
resiliéncia ecologica e sua consequente conversdo paulatina para
uma paisagem secundaria com diferentes estados transicionais.
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