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Resumen

La region de la Gran Sabana, al SE de Venezuela, se caracteriza por la presencia de extensas sabanas neotropicales,
en un clima céalido y himedo, que parece mas propicio para la existencia de bosques himedos. Existen dos grandes
grupos de hipdtesis para explicar esta configuracion vegetal: las naturales (cambios climaticos, pobreza de suelos) y
las antropicas (incendios provocados). El presente estudio utiliza el analisis de polen y microcarbones para recons-
truir las tendencias paleoambientales, de la vegetacion y del régimen de incendios, en la turbera litoral de la Laguna
Encantada, durante los ultimos 7.500 afios. Las sabanas han dominado el paisaje durante todo este tiempo, a pesar
de que los incendios locales no afectaron el area hasta hace unos 1.200 afios, momento en el cual se establecen las
comunidades actuales. Hacia los 4.000 afios antes del presente tuvo lugar una expansion de los bosques de galeria,
causada por cambios climaticos, seguida de una evidente deforestacion debida al fuego, que culmind en la situacion
actual. Estos resultados, junto con estudios anteriores, sugieren que las sabanas actuales de la Gran Sabana son el
resultado de la interaccion de diversos factores, estando el clima muy asociado a su origen y los fuegos provocados
a su gran expansion actual.
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Abstract

Holocene paleoecology of the Gran Sabana, SE Venezuela: preliminary pollen and microcharcoal analysis at Laguna
Encantada.- The Gran Sabana region (SE Venezuela) is characterized by extensive neotropical savannas, in a warm
and wet climate, apparently more suitable for the existence of rain forests. Two main types of hypotheses have been
proposed to explain this situation: natural factors, such as climate changes or soil poverty, and burning by humans.
This study analyzes the pollen and charcoal content of a 7,500 years old peat bog, at the shore of Laguna Encantada.
The savanna landscape has dominated the area during the whole interval, but local fires did not appear until around
1,200 years ago, when the present communities began to establish. An expansion of gallery forests, likely due to
a climatic shift, has been recorded around 4,000 years ago, followed by a deforestation triggered by fire, leading
to present-day situation. These results, together with former similar studies, suggest that the present Gran Sabana
landscape resulted from the interaction of diverse factors, being climate changes more related to its origin and human
induced fires more linked to the recent expansion.
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INTRODUCCION

El estudio de restos biologicos (polen, esporas, algas,
hongos, etc.), como indicadores de situaciones pasadas
en sedimentos lacustres, turberas, etc., ha despertado
un creciente interés desde la segunda mitad del si-
glo pasado (Birks & Birks, 1980). Muchos de estos
estudios paleoecoldgicos estan basados en analisis
palinologicos. La identificacion de taxones vegetales a
partir de los granos de polen y esporas no sélo permite
reconstruir las comunidades vegetales del pasado, sino
que contribuye a establecer la evolucion climatica de
una determinada region (Faegri et al., 1989). Otro
de los indicadores frecuentemente utilizados en pa-
leoecologia son los microcarbones. Estas particulas se
encuentran en el sedimento como consecuencia de los
incendios que tienen lugar en la zona de influencia.
Se trata, en su mayoria, de restos de cenizas, gene-
ralmente procedentes de material vegetal quemado.
El uso de carbones macro- y microscopicos como
apoyo a estudios paleoecologicos ha ido en aumento
durante los ultimos 20 afios. Su estudio, junto con el de
polen y esporas, nos proporciona informacion acerca
del clima, la vegetacion, el régimen de incendios y
las actividades humanas en el pasado (Kangur, 2002;
Hammond et al., 2006; Enache & Cumming, 2007;
Duffin et al., 2008).

El presente estudio se desarrolla en una turbera
de la Gran Sabana (GS), situada en el SE de Ve-
nezuela (Fig. 1). Las sabanas han despertado gran
interés por su caracteristica distribucion geografica
y por la gran extension que ocupan (aproxima-
damente 3 millones de km? solo en el tropico
americano [Huber, 1987]). Existen numerosos
estudios paleoecologicos realizados en sabanas
neotropicales o zonas de mosaico bosque-sabana,
cuyo propodsito es determinar el origen de este
tipo de vegetacion e inferir los mecanismos que
han actuado para la continuidad en el tiempo de la
misma (por ejemplo, Wymstra & Van der Hammen,
1966; Servant et al., 1993; Van der Hammen &
Absy, 1994; Bush ef al., 2004). Un aspecto im-
portante en el estudio del origen y extension de
estas sabanas ha sido su relacion con el fuego, ya
que estas comunidades sufren una alta presion por
incendios (Beerling & Osborne, 2006; Ramirez
et al., 2007). En la GS, por ejemplo, se registran
mas de 10.000 incendios de origen antropico cada
afno (Huber, 1995b), causados principalmente por
agricultores, indigenas y mineros. Diversos estu-

dios indican que, teniendo en cuenta los regime-
nes de temperatura y precipitacion de la GS (ver
apartado de area de estudio), esta region posee un
bioclima tipico de bosque montano perennifolio
(Huber, 1995¢; Ramirez et al., 2007). Sin embar-
g0, su vegetacion actual se caracteriza por vastas
extensiones de sabana y mosaicos bosque-sabana
(Baruch, 2005), lo que ha llevado a plantearse
las posibles causas de la presencia y extension
de esta formacion vegetal. Las principales causas
propuestas hasta ahora son:

- Las condiciones edaficas, sobre todo la pobreza
en nutrientes y las relaciones hidricas (Folster, 1986;
Folster et al.,, 2001).

- Que las sabanas actuales sean un relicto de
extensiones de esta formacion en épocas pasa-
das, como durante el Gltimo maximo glaciar (ca.
20.000 afios) (Eden, 1974).

- La accion directa del fuego (Dezzeo et al.,
2004).

- La expansion de sabana a partir de nticleos
aislados preexistentes debido a la presion humana,
principalmente a través de los incendios (Rull,
1999; Huber, 2006).

Los trabajos efectuados hasta el momento han
puesto de manifiesto la baja resiliencia de los eco-
sistemas forestales de la GS. Se ha manifestado el
escaso o nulo poder de recuperacion del bosque con
posterioridad a eventos de deforestacion, a corto y
largo plazo, bien sea por causas naturales o antropicas
(Folster, 1992; Rull, 1992, 1999; Folster et al., 2001;
Dezzeo & Chacdn, 2005; Dezzeo & Chacon, 2006).
La capacidad de regeneracion del bosque estaria li-
mitada por la influencia de los factores edaficos y la
rapida colonizacion por plantas herbaceas a partir de
sabanas cercanas, asi como por la alta frecuencia de
incendios. El resultado de este conjunto de factores es
una sucesion secundaria que, a largo plazo, termina
en la instalacion de sabanas inarboladas o morichales
(comunidades monoespecificas de palmeras domina-
das por Mauritia flexuosa, frecuentes en suelos mal
drenados como los alrededores de las lagunas y a
lo largo de los rios), seglin sean las condiciones de
humedad (Rull, 1992).

En la GS y sabanas neotropicales cercanas, el
Holoceno (los ultimos 11.500 afios) constituye
una ¢época de fluctuaciones ambientales, lo que ha
afectado a la vegetacion del entorno (Rull et al.,
en prensa). El inicio del Holoceno se caracterizo,
en la Gran Sabana, por un aumento en las tempera-

Collectanea Botanica vol. 28 (2009): 65-79, ISSN: 0010-0730, doi: 10.3989/collectbot.2008.v28.005



Paleoecologia del Holoceno en la Gran Sabana, SE Venezuela

67

turas medias de 2-3°C posterior al Gltimo maximo
glacial, y que muy probablemente repercutié en la
sustitucion de la vegetacion dominante hasta ese
momento, un bosque mesoéfilo himedo, por una
sabana inarbolada (Rull, 2007). Esta interpretacion
discrepa con la hipotesis propuesta por Eden (1974),
que afirma que la vegetacion de sabana constituye
un relicto del ultimo maximo glacial. Otros estudios
ilustran como las oscilaciones ambientales y el fuego
han influido fuertemente en el paisaje vegetal en los
ultimos milenios (véase por ejemplo, Rull, 1991).
En general, las consecuencias de las fases de clima
mas seco y las de mayor incidencia de fuegos han
sido similares, manifestandose en ambos casos en
una reduccion de los bosques y expansion de las
sabanas (Rull, 1992). Practicamente toda la infor-
macién paleoecologica de que se dispone para la
region corresponde a los ultimos 4.000 afios, fecha
desde la cual, la incidencia de fuegos ha aumentado
considerablemente (Rull, 1991; Folster, 1992). En
estos estudios, se ha observado que después de cada
perturbacion causada indistintamente por el clima
o el fuego, se desencadenan procesos de sucesion
secundaria que terminan en el establecimiento de
sabanas, con o sin morichales. El retorno de condi-
ciones himedas después de las fases climaticas secas
o los incendios no ha conducido a la regeneracion
de los bosques, sino que en su lugar, se han estable-
cido comunidades casi monoespecificas de Mauritia
flexuosa (Rull, 1992, 1999). Estos morichales han
aumentado en los tltimos milenios y se ha propuesto
que estan en expansion desde la Gltima glaciacion,
favorecidos por el fuego (Rull, 1998a).

El propodsito de este trabajo es reconstruir la
vegetacion y sus cambios a escala de milenios en
una secuencia continua de 7.500 afios de antigiiedad,
con especial interés en determinar las causas del
establecimiento de la comunidad actual de sabanas
con morichales en la zona de estudio. Se pretende
reconstruir la dindmica de la vegetacion durante el
Holoceno y analizar el papel del clima y del fuego,
con el fin de evaluar las hipdtesis sobre el origen y
el mantenimiento de la actual Gran Sabana.

Area de estudio

La Gran Sabana es una extensa region de unos
18.000 km? situada al SE de Venezuela (4,6089—
6,6331 Ny 61,0679-74,0478 W, Fig. 1), aunque
las sabanas continian mas alla de estas fronteras,

penetrando en Guyana y Brasil, con una extension
total de aproximadamente 30.000 km?. Esta region
se extiende entre los 750 y 1.450 m de altitud,
con un gradiente descendente de N a S. Desde
el punto de vista fisiografico, forma parte de las
llamadas “tierras medias” o uplands que, en la
region de Guayana, se situan entre 500 y 1.500 m
de altitud (Huber, 1995a). Desde el punto de vista
geoldgico, la GS se encuentra enteramente sobre
el sector nororiental del Escudo de Guayana, uno
de los nucleos terrestres mas antiguos del con-
tinente americano. Dependiendo de la geologia
predominante, la geomorfologia de la zona varia
notablemente, desde llanuras onduladas asociadas
a sustratos de arenisca, a colinas y lomas bajas
sobre diabasa (Huber & Febres, 2000). Dentro de
las seis superficies de erosion que se han descrito
para el Escudo de Guayana, la GS se encuentra
en su mayoria incluida en la de Wonkén, de 900 a
1.200 m de altitud (Bricefio & Schubert, 1990).
El clima de la region es de tipo submesotérmico,
con una temperatura media anual de 18-20°C. El
régimen pluviométrico es de tipo ombrofilo (2.500-
4.000 mm anuales), existiendo notables variaciones
locales. La distribucion anual de la precipitacion
esta condicionada por la variacion estacional de
la Zona de Convergencia Intertropical (ITCZ),
lo que se traduce en una alternancia anual de las
precipitaciones que determina la existencia de una
estacion lluviosa entre abril y noviembre, y otra
mas seca entre diciembre y marzo. Ambos para-
metros climaticos muestran un claro gradiente en
sentido N-S, siendo ascendente para la temperatura
y descendente para la precipitacion (Galan, 1984;
Huber & Febres, 2000). Segin Huber (1995¢), la
vegetacion de la GS se puede dividir en cuatro
tipos principales: 1) formacion boscosa, en la cual
se pueden diferenciar bosques de tipo montano y
bosques de galeria; 2) formacién arbustiva, con las
comunidades de mayor diversidad en la zona (Hu-
ber, 1986; Huber, 1995¢); 3) formacion herbacea,
en la que se pueden distinguir los herbazales gra-
mineos o sabanas, y los herbazales no gramineos o
praderas; y 4) formacion pionera, caracterizada por
una vegetacion dispersa y una alta especializacion
de arbustos y herbaceas. Dentro de las sabanas,
se pueden distinguir a su vez tres tipos (Huber,
1995bh): 1) Sabanas abiertas o lisas, el tipo mas
extendido, llamadas también sabanas inarboladas.
En estas sabanas existe un estrato herbaceo de hasta
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1 m de alto, de densidad variable. Son comunidades
pobres en especies (20-30 especies), donde pueden
aparecer elementos lefiosos (arbustos o sufrutices)
aislados, que no superan la altura alcanzada por
las plantas herbaceas. 2) Sabanas con morichales,
estacionalmente inundadas, donde se forma un
denso estrato herbaceo de hasta 2 m de alto con
parches mas o menos dispersos de morichales.
3) Sabanas arbustivas, en suelos extremadamente
pobres en nutrientes y acidos. El estrato herbaceo
aparece disperso e irregular, y dominan taxones de
la familia Cyperaceae.

MATERIAL Y METODOS

La turbera objeto de este estudio se encuentra
en el margen de la Laguna Encantada (4,7110 N
61,0821 W; 867 m altitud), dentro de la finca
privada denominada “Hato Santa Teresa”, cercana
a la ciudad de Santa Elena de Uairén (Fig. 1).
Esta ciudad se ubica en la zona sur de la GS a
unos 910 m de altitud. Sus registros pluviomé-
tricos sefialan una precipitacion total anual de
1.700 mm (Galan, 1984). La laguna se encuentra
rodeada por una extensa sabana abierta que, en
sus orillas, se transforma en una turbera con
individuos dispersos de Mauritia flexuosa. El
sondeo PATAM4 D07 se realizo en una de estas
turberas en enero de 2007, utilizando una sonda
rusa (Jowsey, 1966), con la que se obtuvo una
secuencia total de 392 cm de profundidad. En ella
se realizaron un total de 10 dataciones de '*C me-
diante la técnica de espectometria de aceleracion
de masas (AMS), sobre macrorrestos vegetales
o extractos polinicos, en los laboratorios UCI
(Laboratorio de Radiocarbono de la Universidad
de California, USA) y Beta Analytic (Laboratorio
comercial, USA). La calibracion de estas datacio-
nes se llevd a cabo con el software CALIB 5.0.2
y la base de datos IntCal04.14c (http://calib.qub.
ac.uk./calib/, ultima consulta en mayo del 2008).
Las edades obtenidas se expresaron finalmente
como anos calibrados antes del presente o cal BP
(Wolff, 2007). El modelo de profundidad-edad
del sedimento se realizd mediante el software
R (http://www.r-project.org, ultima consulta en
mayo del 2008), utilizando el paquete de datos
age.R (http://chrono.qub.ac.uk/blaauw/, ultima
consulta en mayo de 2008). El modelo se baso

en la interpolacion lineal de las edades obteni-
das en la calibracion (Blaauw et al., en prep.).
Para el presente analisis polinico preliminar de
la secuencia se analizaron 25 muestras con una
separacion de entre 15-20 c¢m entre cada una. El
tratamiento de laboratorio consistio en sucesivas
digestiones con KOH, HCI, HF y mezcla de
acetolisis (anhidrido acético y acido sulfirico en
proporcion 9:1) (Faegri et al., 1989; Moore et al.,
1991). El medio de montaje empleado fue aceite
de silicona, por lo que las muestras pasaron por
un proceso previo de deshidratacion, por imbi-
bicioén secuencial en etanol y butanol terciario.
Antes del tratamiento, se introdujeron tabletas
con esporas de Lycopodium (batch 124.961, con
12.542 £+ 2.081 esporas por comprimido), segin
Benninghoff (1962) y Stockmarr (1971). Para la
identificacion de palinomorfos se utilizaron las
siguientes referencias: Hooghiemstra (1984);
Moore et al. (1991); Roubik & Moreno (1991);
Tryon & Lugardon (1991); Herrera & Urrego
(1996); Rull & Vegas-Vilarrabia (1997); Rull
(1998b); Colinvaux et al. (1999) y Rull (2003).
El conteo se hizo siguiendo las relaciones de
calidad/esfuerzo propuestas en Rull (1987). La
suma de polen incluye todos los taxones polini-
cos identificados, excepto las especies acuaticas.
No se incluyeron en el diagrama los taxones con
proporciones inferiores al 0,1%. Para la construc-
cion y zonacion de los diagramas polinicos, se
utilizo el software PSIMPOLL 4.26 (http://www.
chrono.qub.ac.uk/psimpoll/psimpoll.html, Gltima
consulta realizada en marzo del 2008) y los cri-
terios de Bennett (1996). La interpretacion de los
espectros polinicos se baso en estudios previos de
sedimentacion polinica actual en relacion con la
vegetacion (Rull, 1991). Los calculos del indice
de diversidad de Shannon (H"), la equitabilidad
(E) y la riqueza de especies (S) (Pielou, 1966;
Hurlbert, 1971), se llevaron a cabo mediante el
programa MVSP version 3.13. El conteo de micro-
carbones se efectud en las mismas preparaciones
destinadas al analisis palinologico. Se contaron
las particulas mayores de 5 um y se establecieron
tres grupos diferentes dependientes del tamafio,
siguiendo la clasificacion para la Gran Sabana
de Rull (1999):

1. Microcarbones menores de 100 um (Tipo I):
como indicadores de fuegos regionales, al ser fa-
cilmente transportados por el viento.
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2. Microcarbones comprendidos entre 100 y
500 pum (Tipo II): indicadores de incendios locales
o cercanos a la zona de sondeo.

3. Microcarbones mayores de 500 pm (Tipo I1I):
indicadores de incendios locales e intensos.

RESULTADOS
Cronologia

De las 10 dataciones realizadas, se utilizaron 7 para
establecer el modelo de profundidad-edad (Tabla 1,
Fig. 2). Las otras 3 dataciones fueron descartadas
por presentar edades incongruentes, debido proba-
blemente a contaminacién por material mas joven
procedente de niveles superiores El modelo sedi-
mentario muestra un testigo continuo con distintas
velocidades de acumulacion, en el que se diferencian
tres zonas principales (Fig. 2):

1. La parte mas profunda (390-310 cm, 7.500-
7.095 afios cal BP), con una rapida velocidad de
acumulacion (0,223 cm/afio).

2. El tramo intermedio (310-240 cm, 7.095-
3.400 afios cal BP), con una velocidad marcadamente
inferior (0,0178 cm/afio).

3. El tramo superior (240-10 cm, 3.400 afios
cal BP al presente), con una tasa de acumulacion
intermedia (0,069 cm/afio).

La naturaleza y composicion del sedimento no
es homogénea a lo largo de la secuencia (Fig. 2).
El testigo comienza siendo una turba oscura con
contenido arcilloso (391,5-384,5 cm). Seguida-
mente, se observa un intervalo (384,5-306 cm) de
arcillas grisaceas con intercalaciones de arena. A
continuacion (306-200 cm), comienza de nuevo
un sedimento turboso, el cual contiene al inicio una
porcidn arcillosa oscura. La parte mas reciente del
testigo (200-10 cm), se caracteriza por una turba
oscura, poco compactada y con elevado contenido
en agua. Se considero la posibilidad de un hiatus
a 300 cm, en el contacto entre arcilla y turba, pero
se acepto el modelo de sedimentacion continua por
ser el mas significativo estadisticamente.

Polen y esporas

El diagrama polinico (Fig. 3) se subdividi6 en tres
zonas polinicas que se describen a continuacion.
La muestra de la base de la secuencia se describe

Figura 1. Localizacion del area de estudio. Recuadro
externo: Mapa ampliado de la Gran Sabana, donde el
asterisco sefiala el lugar del sondeo. Recuadro interno:
Imagen de radar del norte de Sudamérica (NASA/
JPL-Caltech). El rectangulo amarillo sefiala la region
de la Gran Sabana, mientras que los diferentes nime-
ros muestran regiones bajas donde se han llevado a
cabo los estudios paleoecoldgicos mencionados en el
texto, siendo: (1) Cuenca de Cariaco (Venezuela); (2)
Lago Valencia (Venezuela); (3) Llanos Orientales de
Colombia; y (4) Sabanas de Guyana.

aisladamente pese no a no ser significativamente
distinta, debido a las diferencias sedimentoldgicas
y palinologicas que presenta con el resto de la
secuencia. La distancia entre muestras (15-20 cm)
supone una diferencia de edad de entre 280 y
350 afios, por lo que la resolucién de esta recons-
truccion es a escala de milenios.

Muestra 81 (392—389 cm, I muestra)

Caracterizada por su alto contenido organico y
por sus elevados porcentajes de gramineas y otros
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Tabla 1. Resultados de las dataciones (Acronimo de los laboratorios responsables: UCI: Universidad de California; y Beta:
Laboratorio comercial Beta Analytic Inc.). Las muestras utilizadas para el modelo de profundidad-edad se han marcado

con un asterisco.

Edad

Profundidad Edad (afios cal BP)
N° Laboratorio Muestra (cm) Tipo muestra (afios '“C BP) con 26
UCI — 43721 * PATAM4 DO07/10 55-60 Macrofosil 655 + 35 555-609
UCI — 43694 * PATAM4 DO07/22 115-120 Macrofosil 1.235 £ 20 1.079-1.188
UCI — 43695 PATAM4 DO07/34 175-180 Macrofosil 790 + 20 680-732
Beta — 242280 * PATAM4 DO07/35 180-185 Macrofosil 2.090 + 40 1.949-2.152
Beta — 243846 * PATAM4 DO07/46 235-240 Extracto polinico 3.140 £ 40 3.335-3.404
UCI — 43696 PATAM4 DO07/47 240-245 Macrofosil 1.930 + 20 1.825-1.903
UCI — 43697 PATAM4 DO07/59 300-303 Macrofosil 445 £ 20 487-524
Beta — 242281 * PATAM4 DO07/60 303-306 Extracto polinico 6.170 = 40 6.949-7.169
Beta — 242282 * PATAM4 DO07/74 362-367 Extracto polinico 6.530 + 40 7.414-7.511
UCI — 37498 * PATAM4 DO07/81 388-393 Macrofosil 6.530 = 20 7.422-7.476

elementos herbaceos como Xyris, asi como algunos
taxones lefiosos (Byrsonima, Miconia) y, en una
menor proporcion, Urticales. El resto de taxones
arboreos y arbustivos se encuentran en baja pro-
porcién o estan ausentes.

Zona SM-I (389-198 cm, 12 muestras)

En general, se aprecia un aumento de elementos
forestales y algas con respecto a la muestra anterior.
Entre los taxones lefiosos destacan Brosimum y otras
Urticales, Weinmannia, Malpighiaceae y Miconia.
Estos elementos se alternan en abundancia con las
gramineas en la mitad inferior de la zona, mientras
que en la mitad superior aumentan notablemente,
coincidiendo con una mayor abundancia de algas.
En esta mitad superior, también aumentan otros
elementos forestales como Schefflera, Acalypha y
Alchornea. Mauritia estd ausente en esta parte de
la secuencia.

Zona SM-II (198—120,5 cm, 5 muestras)

Caracterizada por una disminucion de la mayoria de
taxones lefiosos (Acalypha, Alchornea, Byrsonima,
Schefflera, Urticales, Malpighiaceae, Miconia y
Mpyrsine). Los taxones herbaceos sufren un aumento
evidente, sobre todo las gramineas y Xyris, y en
menor medida Eriocaulaceae. Las esporas tam-
bién aumentan, sobre todo los triletes psilados. En
esta zona se registran las primeras apariciones de
Mauritia, aunque en una baja proporcion. Las algas

mantienen niveles similares o ligeramente inferiores
a la parte final de la anterior zona.

Zona SM-III (120,5—-10 cm, 7 muestras)

La mayoria de taxones lefiosos y esporas de pte-
ridofitos desaparecen casi totalmente a excepcion
de Mauritia, que experimenta un notable y subito
aumento hasta convertirse en el taxén subdominante
después de las gramineas. Las gramineas aumentan
de nuevo en la primera parte de esta zona, y otras
herbaceas como Eriocaulaceae y Xyris se mantienen
en proporciones similares a la zona anterior. Las
algas disminuyen en esta zona.

Algas

Las algas y los macroéfitos acuaticos se representan
en un diagrama separado para ilustrar las variacio-
nes del medio acuatico (Fig. 4). Algunos taxones
muestran una presencia mas o menos continua a lo
largo del sedimento (Zygnemataceae, Cyperaceae
y Sagittaria), mientras que otros aparecieron sélo
de manera puntual en un tramo de la secuencia
(Botryococcus, Utricularia y Spirogyra). Existe
un marcado pico de Zygnemataceae a 270 cm,
en la Zona SM-I, simultaneo con la aparicion
de Botryococcus, que no esta acompaiado por
cambios en las plantas acuaticas. Sin embargo,
otro aumento de las algas, registrado en la mi-
tad superior de la Zona SM-II, si que coincide
con picos de Cyperaceae y Sagittaria. En la Zona
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Figura 2. Columna estratigrafica del testigo analizado, con las dataciones realizadas (edades no calibradas) y la descripcion
de la columna sedimentaria, junto con el modelo de profundidad-edad, con las tasas de sedimentacion de cada intervalo.
Los cuadros azules representan las dataciones realizadas con sus respectivos errores.

SM-III, se aprecia una disminucion general de los
taxones acuaticos mayoritarios.

Microcarbones

La presencia de microcarbones es continua durante
toda la secuencia, apareciendo con menores con-
centraciones en la Zona SM-I y primera mitad de
la SM-II. En la segunda mitad de la Zona SM-II
aumentan de forma muy acusada, manteniéndose
en valores similares (aunque con grandes fluctua-
ciones) en la Zona SM-III (Fig. 5). En la Zona
SM-I, los microcarbones de menor tamaifio (I)
son los mas abundantes, mientras que los de ta-
mafio intermedio (II) estan presentes en muy baja
proporcion y la clase 11 esta ausente. En la Zona
SM-II, aumentan ligeramente los intermedios y
los menores se mantienen similares, a excepcion
de la ultima muestra en la que experimentan un
gran aumento. Por ultimo, en SM-III, se produce
el mayor aumento en los microcarbones, debido
principalmente a los de menor tamafio, aunque los

intermedios aumentan también su concentracion.
Los microcarbones de mayor tamafio (tipo III) se
mantienen constantes en cantidades insignificantes
durante toda la secuencia.

Riqueza y diversidad

El indice de diversidad de Shannon oscila en la
mitad inferior de SM-I y se estabiliza en valores
altos en la parte superior de esta zona (Fig. 5). En
la Zona SM-II, este indice sufre una progresiva
disminucién, que sigue hasta la Zona SM-III,
donde alcanza su minimo. El valor de equitabili-
dad también oscila en la mitad inferior de SM-I
y posteriormente se estabiliza hasta experimentar
una ligera disminuciéon en SM-II y un minimo en
SM-III. La riqueza de taxones se mantiene en un
rango similar desde la base del diagrama hasta
SM-III, donde se evidencia una ligera disminu-
cion. En general, las tres curvas presentan una
tendencia descendente a lo largo de la secuencia,
que se acentua en SM-IIIL.
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INTERPRETACION Y DISCUSION

La secuencia estudiada refleja la dinamica de la
vegetacion alrededor de la Laguna Encantada en
los ultimos 7.500 afios. Los cambios observados
se pueden interpretar en términos de variaciones
ambientales, sobre todo en el balance hidrico (P/E),
entendido como la relacion entre la precipitacion
(P) y la evapotranspiracion (E), y del régimen
de incendios. La interpretacion paleoecoldgica
resultante se resume en la Fig. 6 y se describe a
continuacioén, comparandola con otros estudios de
areas neotropicales vecinas.

Reconstruccion paleoambiental y de la vegetacion
7.500—-7.450 cal BP (Muestra 81)

La abundancia de taxones herbaceos junto a la
presencia, en baja proporcion, de algunos ele-
mentos leflosos se interpreta como indicativa de
una formacion de sabana herbaceo-fruticosa o de
sabana mixta. La baja proporcion de esporas y
algas sugiere un balance hidrico similar al actual
o ligeramente mas seco. Este tipo de vegetacion,
por lo demés pobre en taxones, es consistente con
climas menos pluviosos o mas estacionales que los
actuales, como proponen Behling & Hooghiemstra
(1998b) para regiones cercanas. Trabajos realiza-
dos en zonas similares como las sabanas de los
Llanos de Colombia o el Lago Valencia (Fig. 1),
también ponen de manifiesto condiciones mas se-
cas que las actuales durante el Holoceno Temprano,
cuando las formaciones de sabana predominaban
sobre las formaciones boscosas en el norte de
Sudamérica (Wymstra & Van der Hammen, 1966;
Leyden, 1985; Behling & Hooghiemstra, 1998b;
Berrio et al., 2002).

7.450-2.470 cal AP (Zona SM-I)

El cambio sedimentoldgico desde la turba or-
ganica de la muestra anterior a las arcillas con
intercalaciones de arena de la base de este in-
tervalo, indica la presencia de un curso de agua
de baja energia, lo que sugiere un aumento en
el balance hidrico. En esta parte del testigo, la
velocidad de sedimentacion es muy répida, lo
cual es consistente con una mayor tasa de aporte
de sedimentos clasticos aldctonos, debida a un
aumento de la escorrentia. El aumento de taxones

lefiosos en este mismo intervalo se puede inter-
pretar como una mayor extension de los bosques
de galeria. Esta situacion se habia mantenido en
una primera etapa, hasta los 7.180 afios cal BP.
En el segundo tramo de la zona (7.180-2.470 cal
BP), la tasa de sedimentacion es muy inferior
(Fig. 2) y el sedimento vuelve a caracterizarse
por un alto porcentaje de la fraccion organica
(autoctona), aunque con contenido en arcillas, lo
que podria estar ocasionado por la formacion de
una laguna similar a la actual. El aumento de los
elementos forestales (que indica mayor extension
o proximidad de los bosques) y el aumento de
los taxones acuaticos alrededor de ca. 4.000 afos
cal BP, apoyan la interpretacion de un mayor
balance hidrico, que estaria de acuerdo con la
hipotesis de Marchant & Hooghiemstra (2004), del
predominio de climas humedos a escala del tropico
sudamericano, hacia los 4.000 afios cal BP. El final
del Holoceno Temprano y comienzos del Holoceno
Medio parece haberse caracterizado, en las zonas
bajas del Norte de Sudamérica, por un aumento del
balance hidrico, paralelamente con un aumento en
la extension de las formaciones forestales (Berrio et
al., 2002; Marchant & Hooghiemstra, 2004; Behling
& Hooghiemstra, 1998b). En el Lago Valencia, esta
fase corresponde a niveles lacustres altos (Curtis
et al., 1999), mientras que en la cuenca de Cariaco
(Fig. 1), las evidencias isotdpicas y geoquimicas
apuntan a un aumento de la precipitacion hacia el
mismo periodo, que se relacionan con un desplaza-
miento hacia el norte de la Zona de Convergencia
Intertropical (ITCZ), que regula el régimen de
precipitaciones (Haug et al., 2001).

2.470-1.220 cal BP (Zona SM-II)

La disminucion de los elementos arboreos y
las algas, junto con la gran dominancia de los
taxones herbaceos se interpreta como una ex-
pansion de las sabanas y una retraccion de los
bosques. Dado que no se observa aumento de la
concentracion de microcarbones, estos cambios
vegetales se interpretan como de origen climatico.
Todo ello sugiere una disminucién del balance
hidrico y niveles lacustres mas bajos. Hacia la
mitad de esta zona, los primeros individuos de
Mauritia llegaron a la Laguna Encantada, pero
sin formar todavia morichales. La existencia de
condiciones mds secas a nivel regional se mani-
fiesta en un descenso de los niveles lacustres en
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Figura 3. Diagrama polinico de la secuencia, expresado en porcentaje con respecto a la suma polinica. M, Mauritia; O,
otros; TA, total de algas; TC, total de carbones; SM-II y SM-V, morfotipos polinicos indeterminados; 3Cp, polen tricol-
porado no identificado.
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el Lago Valencia (Leyden, 1985; Curtis et al.,
1999), al mismo tiempo que se ha documentado
una expansion de las sabanas circundantes y una
disminucién de la precipitacion en la cuenca de
Cariaco, debido a un aumento de la intensidad
de los ciclos de El Nifo-La Nifia (ENSO) (Haug
et al., 2001; Tedesco & Thunell, 2003). Una ex-
pansion similar de las sabanas se ha registrado
también en otros sondeos de la GS (Rull, 1991,
1992), de Colombia (Behling & Hooghiemstra,
1998a) y de Guyana (Fig. 1) (Wymstra & Van der
Hammen, 1966). La hipotesis climatica es que la
ITZC, y con ella el cinturon lluvioso ecuatorial,
se habria desplazado de nuevo hacia el sur (Curtis
et al., 1999; Haug et al., 2001).

1.220 anios cal BP hasta el presente (Zona SM-III)

El cambio de vegetacion mas notable de la secuencia
se produce en esta zona. Las gramineas (y por lo
tanto, la sabana) siguen siendo dominantes, pero esta
vez los elementos arboreos desaparecen casi del todo
de una forma simultanea, reflejando una reduccion
dréstica de los bosques, a la vez que se establecen
los morichales. Este cambio ya se habia anticipado
al final de la zona anterior, cuando se observa el
primer gran pico de microcarbones, que coincide
con el de los triletes psilados, interpretados como
indicadores de incendios (Rull, 1999). A partir de
este momento, los picos de Mauritia se alternan con
los de gramineas y microcarbones. A juzgar por el
descenso de las algas, los niveles lacustres también
parecen haber descendido ligeramente, hasta los
actuales. El panorama general es de deforestacion,
disminucion de la riqueza y la diversidad vegetal
(sobre todo de taxones arboreos), expansion de la
sabana, establecimiento de morichales y aumento
significativo del fuego, a escala regional. Se podria
afirmar que es el principio del establecimiento de
la Gran Sabana, tal como la conocemos hoy en dia.
Segin Behling & Hooghiemstra (1998a, 2001),
esta configuracion vegetal se debe a un incremento
general de la intervencion humana, a nivel de las
sabanas neotropicales.

Efectos del fuego y expansion de los morichales

En otras areas tropicales, se ha visto que la alta
incidencia de fuegos parece crear un ambiente
propicio para la expansion de la formacion de sa-

Laguna Encantada (Core PATAM4_DO07)
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Figura 4. Diagrama polinico de taxones acuaticos y
algas, expresados en porcentajes con respecto a la suma
polinica.

bana, en lugares donde las condiciones climaticas
y edaficas serian, en principio, mas adecuadas para
el desarrollo de una formacion forestal (San Jose &
Farifias, 1983; Bond et al., 2005; Bowman, 2005).
Sin embargo, el presente estudio permite observar
que el origen de la sabana de los alrededores de la
Laguna Encantada fue muy anterior a la aparicion
de fuegos locales. Este hecho podria deberse a que
el fuego no fuese el tnico factor que explique el
origen de la sabana, aunque pueda favorecer su
expansion. También cabe la posibilidad de que
se hayan producido incendios locales anteriores
al inicio de esta secuencia (~7.500 cal BP). La
primera hipoétesis estaria apoyada por el hecho de
que en la localidad de Mapauri (GS), situada unos
30 km al N de la Laguna Encantada, se observo la
sustitucion de bosques por sabanas debido a con-
diciones mas calidas y secas hacia los 10.000 afios
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Figura 6. Esquema resumen de la secuencia, con la zonacion e interpretacion del diagrama polinico.

cal BP (Rull, 2007), sin la intervencién de fuegos
locales. Asi, a consecuencia de un aumento en las
temperaturas medias de 2-3°C, se produjo un
desplazamiento altitudinal de la vegetacion forestal
(unos 500 m aproximadamente) hacia las laderas
de las montafas préximas, mientras que la sabana
se expandié en las areas anteriormente ocupadas
por el bosque. Con respecto a la segunda posible
explicacion, existen estudios donde se ha repor-
tado la existencia de una alta correlacion positiva
entre la abundancia del polen de gramineas y los
microcarbones de origen regional (Rull, 2008),
sugiriendo una relacion entre incendios y expan-
sioén de sabanas. Sin embargo, en este estudio, se
ha observado que la sabana se ha mantenido, pese
a la inexistencia de fuegos locales, durante mas
de 5.000 afios. Esto sugiere que, a pesar de poder
favorecer la expansion de la sabana, el fuego no ha
sido el unico factor influyente en su mantenimiento,
lo cual aboga por otras causas, como por ejemplo
factores edaficos (Dezzeo & Chacon, 2005). Asi
pues, aunque en la actualidad se reconoce al fuego
como factor decisivo tanto de la expansion como
del mantenimiento de la sabana (Fdlster et al.,
2001), los estudios paleoecologicos indican que
otros factores, como el clima o las caracteristicas
del suelo (contenido en nutrientes, agua, etc.),
pueden tener las mismas consecuencias.

En este estudio se observan las dos situaciones
mencionadas anteriormente, es decir, la extension
de sabana con y sin incendios locales, con un punto
de inflexion en los ~1.200 afios cal BP. Antes de

esa fecha, la sabana se mantenia y los bosques au-
mentaban o disminuian en importancia obedeciendo
principalmente a cambios en el balance hidrico.
Después de esa fecha, la sabana se ha mantenido en
condiciones similares, pero el bosque ha desaparecido
o se ha reducido drasticamente y han aparecido los
morichales, a causa de un aumento notable de la
frecuencia de los incendios locales. Una situacion
similar se observo en la localidad de Urué, a unos
40 km de la Laguna Encantada, donde se registraron
incendios locales intensos hasta los 1.000 afios BP
y después practicamente cesaron (Rull, 1999). A
pesar de ello, el bosque no se recupero, ni siquiera
con la llegada de un periodo de clima mas humedo
que, por el contrario, llevo al establecimiento de un
morichal. La explicacion podria estar, una vez mas,
en la degradacion progresiva del suelo (Folster et
al., 2001; Dezzeo & Chacén, 2005). Una conclusion
extraida de la secuencia de Urué es la condicion de
Mauritia como colonizadora secundaria de terrenos
quemados, en caso de existir la suficiente humedad
como para mantener el suelo saturado de agua. El
efecto del fuego consistiria basicamente en eliminar
las especies de bosque potencialmente competidoras
y dejar el terreno libre para los morichales (Rull,
1998a). En la Laguna Encantada, las condiciones
necesarias de humedad para el establecimiento de
los morichales se dieron en mas de una ocasion,
especialmente durante el Holoceno Medio, pero estas
comunidades so6lo prosperaron a partir de ~1.200 afios
cal BP, a pesar de la ausencia de bosques in situ. Esto
sugiere que el clima no es el tnico condicionante y
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apoya indirectamente la hipdtesis de Rull (1998a),
segun la cual, el area de distribucion de Mauritia se
habria reducido mucho durante la ultima glaciacion,
de forma que su lenta expansion postglacial no habria
alcanzado la GS hasta el Holoceno Tardio.

CONCLUSIONES

La formacion dominante en la zona de estudio desde
el Holoceno Temprano (ca. 7.500 cal BP), hasta el
presente ha sido una sabana, que ha sufrido cambios
en su composicion taxondémica debido a variaciones
en las condiciones ambientales y al régimen de
incendios. Las variaciones paleoambientales y de
vegetacion registradas durante el Holoceno se han
correlacionado con registros paleoambientales de
otras areas del norte de Sudamérica, lo que ha permi-
tido reconocer tendencias regionales neotropicales
a escala de milenios, como por ejemplo el periodo
de mayor balance hidrico del Holoceno Medio (ca.
4.000 cal BP), y de condiciones mas secas a partir de
2.500 afios cal BP. El incremento del balance hidrico
del Holoceno Medio coincide con un aumento de
la riqueza y la diversidad taxonomica, sobre todo
en elementos de bosque. Las variaciones ambien-
tales, principalmente los cambios en el balance
hidrico, no han sido las unicas responsables de los
cambios de vegetacion, ya que el fuego ha ejercido
un efecto de perturbacion, sobre todo durante los
ultimos 1.200 anos. Las comunidades vegetales
actuales se establecieron mas o menos en esa fecha,
coincidiendo con la intensificacion de los incendios
locales. La estrecha relacion entre la presencia de
fuegos locales y la aparicion y expansion de los
morichales, observado en diversas localidades de
la GS, sugiere que Mauritia podria considerarse
una planta piréfila. El efecto que el fuego ha tenido
sobre la vegetacion difiere, segun la comunidad que
se considere. Asi, en los bosques provoca una re-
duccion e impide su posterior reexpansion, mientras
que favorece la expansion de sabanas y morichales.
En el caso de los ultimos, podria afirmarse incluso
que es necesario, a la vista de las evidencias re-
copiladas hasta el momento en la GS. La sabana,
por su parte, no sélo es favorecida por el fuego,
sino también por las condiciones climaticas y la
degradacion del suelo, sobre todo en relacion a los
nutrientes. Los resultados de este trabajo, junto
con estudios anteriores, apoyan la hipotesis de

un origen mixto, con el clima y el fuego como
principales factores, de las actuales sabanas de la
GS. Para una vision ecoldgica mas precisa de los
procesos implicados en los cambios de vegetacion,
es necesario aumentar la resolucion del registro,
mediante el analisis de muestras intermedias a las
utilizadas en este estudio.
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