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Simulacion de la competencia por la luz entre el estrato arboreo y herbaceo en una sabana.
Influencia de la forma de la copa de los arboles*

Ana MARTELL GARCIA**, Hermen FERRAS ALVAREZ**, Pedro PEREZ ALVAREZ**,
Midnelys RODRIGUEZ VALDES** y Avelino G. SUAREZ RODRIGUEZ**

ABSTRACT: The relations between arboreous and herbaceous strata in a savanna ecosystem and it dependence on the shape of the tree
crowns and the light attenuation coefficient are determined. As a result of the simulation was obtained that, as a consequence of the competition
for light between trees and grasses, a progressive decrease of herbaceous biomass. The shape and size of the tree crowns also have influence in

grass biomass dynamics .
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INTRODUCCION

Los modelos ecofisiologicos pueden ser usados como una
herramienta para entender las funciones de las plantas (Jones,
1991) y para simular las respuestas de las plantas en
ambientes hipotéticos o reales (Nobel, 1991). La
productividad vegetal es uno de los factores principales de la
modelacion en la Ecofisiologia Vegetal y esta directamente
relacionada con el crecimiento de las plantas, que a su vez es
una funcioén de diferentes factores fisioldgicos y ambientales
(Barradas, 1996).

El estudio dinamico del funcionamiento de los principales
tipos de ecosistemas tropicales, adquiere gran importancia hoy
dia debido a la necesidad, cada vez mayor, del conocimiento
ecologico de estos como parte de la estrategia para el
desarrollo sostenible de la actividad agropecuaria, de ahi la
actualidad del presente estudio.

MATERIALES Y METODOS

Para la simulaciéon de la competencia entre el estrato
herbaceo y arbdéreo en una sabana se utilizd la teoria de
sistemas dindmicos de Forrester (Aracil 1986a, 1986b;
Martinez y Requena, 1986). El modelo estad basado en el
modelo conceptual de Shinozaki (1968), el cual se adapta para
las condiciones de sabana, definida por Solbrig et al. (1996),
como ecosistemas formados por un estrato herbaceo continuo
de gramineas y un estrato discontinuo de arboles y/o arbustos.
Esta formado por tres submodelos (Fig. 1): Uno que simula el
crecimiento de la biomasa foliar del estrato arboreo,
denominado Arbol, otro que simula el crecimiento de la
biomasa foliar del estrato herbaceo en ausencia de arboles
(Hierbas sin arboles) y un tercero que simula el crecimiento
de una porcion de estrato herbaceo bajo la influencia del
estrato arbdreo, teniendo en cuenta la competencia por la luz
(Hierbas con arboles). Existe ademas un compartimiento au-
xiliar denominado Total para el calculo de la biomasa foliar
total del estrato herbéceo.

*Manuscrito aprobado en Octubre del 2002.
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Fig. 1. Esquema dindmico del modelo. Arbol — submodelo
del estrato arboreo, Hierbas con arboles — submodelo del
estrato herbaceo con presencia de arboles, Hierbas sin arboles
— submodelo del estrato herbaceo sin arboles, Total —
compartimento de la biomasa total.

Para la simulacion de la competencia por la luz se utiliza la
formula propuesta por Mc Murtrie y Wolf (19835). El efecto
de la sombra del follaje de los arboles sobre el estrato
herbaceo se expresa como:

Ki=e™ (1.1)

donde: K es el coeficiente de atenuacion de la luz por el
follaje y A es el indice de area foliar para el estrato arboreo.

Para la determinacion del area de la sombra de los arboles
sobre el estrato herbaceo se consideran tres casos:

Arboles con copas de gran extension horizontal (Tipo 1).
Arboles con copas de gran longitud vertical (Tipo 2).
Arboles con copas circulares (Tipo 3).

En el caso de los arboles con copas de Tipo 1, se realizo la
simulacion del comportamiento temporal de los componentes
del estrato arboreo utilizando como parametro el radio de la
copa (Rcopa) igual a 5 m. Para los arboles con copa Tipo 2 se
tomaron los valores de 2m para el didmetro de la copa y 10m
para la altura de la misma. Para el Tipo 3, el radio de la misma
es de 3m.
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Para los tres tipos de forma de la copa se ejecutd la
simulacion, observandose el comportamiento del componente
de la biomasa foliar del estrato herbaceo bajo la influencia de
la sombra de los arboles (representado a través de la variable
Csombra), el componente del estrato herbaceo sin influencia
de arboles (Ssombra) y la biomasa total del estrato herbaceo
(Hierbas).

A partir del modelo de hierbas sin arboles y de la
simulacion de la competencia por la luz, se concibe el modelo
con presencia de arboles y se implementa el modelo final.

En el modelo la biomasa viva estd contenida en el
compartimiento: F - follaje activo asimilador de CO, de la
atmosfera a través de la fotosintesis. La biomasa animal y su
actividad consumidora no se consideran.

La entrada del ecosistema es la fijacion fotosintética del
CO, atmosférico como produccion primaria bruta P, que es la
fuerza motriz del sistema. Se puede calcular el valor diario de
P, (ton/ha/dia) usando la férmula de Kuroiwa (1966), ya que
las regiones tropicales tienen pequefias variaciones en las
condiciones ambientales como la luz y la temperatura:

KA
P:M]n 1+ ]+% —In| 1+ ]+M
) K U P \ Punas (1.2)

donde D es la duracion del dia en horas, pm.x es la tasa de
fotosintesis bajo saturacion de luz de una hoja en mg CO,/
dm?h, G es el niimero de dias, k es la constante de conversion
de CO, asimilado por materia seca , K es el coeficiente de
atenuacion de la luz por el follaje, b es la pendiente inicial de

Tabla 1. Lista de simbolos, su definicién y unidades.

la dependencia luz— fotosintesis en mg CO,/dm*/h/kLux, Lo max
es la intensidad maxima de luz en kLux y A es el indice de
area foliar (IAF).

Pmax=(C4/300)xpy (1.3)

donde py es la tasa fotosintética de saturacion para C,=300
ml/1.

La producciéon neta de la vegetacion P, se calcula
mediante la féormula siguiente:

P.,=Ps R, (1.4)

donde R, representa el flujo de carbono por respiracion
desde el compartimento F que se calcula por la féormula:

R, (A)=0.0024krrA (1.5)

donde ra representa la tasa de respiracion por unidad de
masa por hora, en mg CO, /dm*h. La multiplicacién por
0.001 y 24 convierte estos valores a ton/ha/dia.

La pérdida de biomasa por muerte (senescencia) se
expresa a través de la formula:

Mgl F (1.6)

donde If es la tasa de senescencia y F- biomasa foliar.

El incremento de la biomasa se expresa a través de la
formula:

F(t+1)=F(t)+ P,Dt- M (1.7)

donde: F(t)- valor de la biomasa foliar en el tiempo t,
F(t+1)- biomasa foliar en el tiempo t+Dt, Dt- intervalo de
integracion.

La Tabla 1 muestra la descripcion de las variables del
modelo y sus unidades. Los valores de los parametros
utilizados en la simulacion se observan en la Tabla 2.

Simbolo Definicion Unidad

G Periodo de crecimiento dias

Lo, max Intensidad maxima de luz sobre el follaje al mediodia klux

D Duracion del dia hora

C, Concentracion de CO, en el aire microl/l

Kiass Coeficientes de atenuacion de la luz -

k Factor de conversion de CO, a carbohidrato g peso/g CO,
Pmaxl, max2 Tasa fotosintética de saturacion (para cualquier concentracion de CO,) mg CO,/dm*hora
Po Tasa fotosintética de saturacion (para Ca= 300 microl/l) mg CO,/dm*/hora
b Pendiente inicial de la relacion fotosintesis / luz mg CO,/dm*/hr/klux
TA Tasa de respiracion de una hoja mg CO,/dm*/hora
S12 Area foliar especifica cm’/g

Puri23 Produccién neta del follaje ton/ha/mes

Fios Follaje activo acumulador de CO, ton/ha

Ajns Indice de Area Foliar (IAF) ha/ha

Pgins Produccién primaria bruta ton/ha/mes

Rai2s Flujo respiratorio del follaje ton/ha/mes

resta; » Produccién primaria neta total del estrato herbaceo ton/ha/mes

My 23 Tasa de hojarasca foliar ton/ha/mes
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Tabla 2. Valores de los parametros utilizados en Ia
simulacion.

Parametro Valor
F, inicial 0.05 ton/ha
F, inicial 5 ton/ha
F; inicial 5 ton/ha 15
I 0.083 1/mes
I 0.15 1/mes
C. 300 ml/l
K 0.2
K3 0.8 5
G 30 dias
D 12 horas
N arboles 100
Latitud 23°
Dol 14 mgCO,/dm*/h
Po2 25 mgCO,/dm*/h
S1 90 cm?/g
Sy 167 cm?/g
k 0.6
b 2 mgCO,/dm?*/klux/h
To,max 100 klux
Tal 1.2 mgCOz/dm2/h
a2 2 mgCO,/dm?/h
a; 0.28
a, 0.5
RESULTADOS Y DISCUSION

Para la simulacion de la dinamica foliar en cada uno de los
estratos se utiliza una modificacion del modelo propuesto por
Ferras et al. (1999). En este modelo solo se tiene en
consideracion la biomasa foliar. En el caso del estrato arboreo
podemos considerar que solo el follaje produce sombra (la
que produce el tronco y las ramas es insignificante con
respecto a la del follaje), es decir la atenuacion de la luz se
puede considerar proporcional a la biomasa foliar.

En el caso del estrato herbaceo compuesto por gramineas,
consideramos que toda la biomasa aérea es fotosintéticamente
activa, es decir no existe componente lefioso en la biomasa
aérea.

La influencia del estrato arboreo sobre el herbaceo se
expresa a través de la variacion del coeficiente de atenuacion
de la luz (Kj), el cual es proporcional a la biomasa foliar del
estrato arboreo o lo que es equivalente, al indice de area foliar
segin Mc Murtrie y Wolf (19835).

Como resultado de la simulacion se obtiene la dindmica de
la biomasa foliar para los estratos arboreo y herbaceo. La
dindmica de la biomasa foliar del estrato arboreo F; se
observa en la Fig. 2. Esta variable aumenta de forma
exponencial su valor hasta que alrededor de los seis afios (72
meses) alcanza una estabilidad alrededor de un valor medio de
11.5 ton/ha, con fluctuaciones entre los 11.2 y 11.8 ton/ha.
Las oscilaciones en la biomasa foliar son producto de las

variaciones estacionales en la produccion primaria y la
senescencia de las hojas. Este resultado se corresponde con los
resultados de Ferras et al. (1999) que ofrece un valor de 14.6
ton/ha para la biomasa foliar de un bosque siempreverde, donde
las condiciones de humedad son 6ptimas.
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Fig. 2 Dindmica temporal de la biomasa foliar (F). 1-
biomasa foliar del estrato arbdéreo (F), 2- biomasa foliar del
estrato herbaceo con sombra (F;), 3- biomasa foliar del estrato
herbaceo sin sombra (F3).

El estrato herbaceo bajo la influencia de la sombra de los
arboles, presenta una disminucion de los valores de la biomasa
foliar (F,), hasta volverse 0 después de los 60 meses. Esta
disminucién se debe a la competencia por la luz con el estrato
arboreo. Como comparacion podemos observar en la dindmica
de la biomasa foliar en ausencia de arboles (F3), la cual oscila
alrededor de las 4.5 ton/ha, con valores extremos de 3.5 y 5 ton/
ha. Este resultado se corresponde con los obtenidos por Oikawa
(1993), el cual obtiene para una sabana sin arboles valores de
5.8 ton/ha para la biomasa foliar, sin tener en cuenta la
estacionalidad.

La intensidad de la luz que recibe una porcion de terreno en
ausencia de nubes y sombra se puede calcular a través de la
formula de Penning de Vries y Van Laar (Bossel 1996).

~Kam

siny ( 1 8)

donde @par=0.47 es la fraccion fotosintéticamente activa de
la radiacion solar total y ku=0.15 es la absorcion atmosférica.
La altura solar se puede calcular como funcion de la latitud @,
la declinacion solar § y la hora del dia t;:

1,=1360-¢,,, -siny-e

Sinyzsin<1)sin5+cosCDcosé‘cos[§Z(th +12)} (1.9)

La declinacion solar, por su parte, se calcula como funcion
del dia de afio t4:
cos|:

La declinacion solar media durante el afio es igual a 0, por
lo que la ecuacion para la altura solar se transforma en:

7T
180

o =-234

27 (1, + 10)]

365 (1.10)

. 2
sm7=cos®c0s|:24(th +12)} (1.11)
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sustituyendo esta expresion en la ecuacion de I :

1,=1360¢,,, cosdcos 2—7[(t,1-¢—12) -€xp Kam
‘ 24 27
cos®cos ﬁ(th +12)

(1.12)

Promediando este valor en el tiempo, obtenemos que:
1= O.6Im (1.13)

donde I, es la intensidad maxima de la luz incidente,
equivalente a las 12 h. A partir de estas consideraciones
asumimos que el area de sombra equivale al area de sombra
minima (a las 12 del dia) y que la misma tiene un valor
constante durante el dia con valores promedios de la
intensidad de la luz incidente seglin la formula 1.13. En este
caso, se puede considerar que la altura del sol a las 12 h es
igual a la latitud.

Para el calculo de la biomasa del estrato herbaceo que se
encuentra bajo la influencia de la sombra de los arboles en la
unidad de area (Csombra), la biomasa del estrato herbaceo sin
sombra por unidad de area (Ssombra) y la biomasa total del
estrato herbaceo por unidad de area (Hierbas) se disefié el
compartimiento representado en la Fig. 3.

Total

Fig. 3. Compartimento de las variables globales del
sistema en el caso de arboles con copa redondeada (Tipo3).
Hierbas- biomasa total del estrato herbaceo por unidad de
area. Narboles — nimero de arboles por hectarea, Copa3 —
area de la sombra de la copa del arbol, F,— biomasa foliar del
estrato herbaceo con influencia del estrato arboreo, Fs-
biomasa foliar del estrato herbaceo sin influencia del estrato
arboreo, Ssombra - biomasa del estrato herbaceo sin sombra
por unidad de area, Csombra - biomasa del estrato herbaceo
que se encuentra bajo la influencia de la sombra de los arboles
en la unidad de area, radioC- radio de la copa del arbol.

Como segundo paso en el estudio de la competencia del
estrato arboreo y el herbaceo se analizé la influencia de
cobertura arbérea seglin la forma de la copa de los arboles en
el area de la sombra proyectada sobre el suelo y al nimero de
arboles en el area estudiada. El nimero de arboles en la
simulacidn son cien arboles por hectarea. Para esto también se

define el area de sombra minima como el area cubierta por la
sombra a las 12 del dia y es calculada segln la forma de la
copa de los arboles.

Tipo 1: En este caso la copa se puede considerar como un
disco horizontal (Fig. 4a). El area cubierta por la sombra se

calcula como:

S =77 (1.14)

donde r es el radio de la copa.

/=

Fig. 4a. Proyeccion de la sombra de un arbol de copa con
gran extension horizontal. En este caso la longitud de la
sombra es igual al didmetro de la copa (2r). F - latitud.

O
\

Tipo 2: Cuando la altura de la copa es mucho mayor que el
ancho consideramos que el area de la sombra minima
proyectada por el arbol se calcula por la formula:

m-L'r _m-L-tgd
2 2 (1.15)

donde L — Altura de la copa, L’ — longitud de la sombra de
la copa y F- latitud (Fig. 4b).

S =

L' &

Fig. 4b. Proyeccién de la sombra de un arbol de copa con
gran altura en relacién con su ancho. L altura de la copa,
L’ — longitud de la sombra. F - latitud, r — radio de la copa.

Tipo 3: Este es un caso intermedio entre los dos anteriores,
la copa es aproximadamente esférica (Fig. 4c). Aqui el area
cubierta por la sombra al mediodia (sombra minima) se
calcula como:

2
S:;[.L.r:ﬂ- r

cos D (1.16)

donde L es la longitud de la sombra.
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Fig. 4c. Proyeccion de la sombra de un arbol de copa
esférica. r — radio de la copa, L — longitud de la sombra.
F - latitud.

El resultado de la simulacion para arboles con copa Tipo 1
se puede apreciar en la Fig. 5. La biomasa foliar del
componente del estrato arboéreo bajo la influencia de la
sombra de los arboles (Csombra) disminuye su valor hasta
hacerse 0 alrededor de los 75 meses. El componente del
estrato arbdreo sin influencia de la sombra de los arboles
(Ssombra), mantiene las fluctuaciones alrededor de valores de
biomasa foliar de 2.5 ton/ha. La biomasa total del estrato
herbaceo (Hierbas) disminuye hasta coincidir con Ssombra
cuando el componente Csombra desaparece.

F (ton/ha)

también casi se duplican debido a que el area de sombra de las
copas de los arboles es menor debido a la forma de la copa.

F (ton/ha)
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Fig. 5. Dependencia del follaje de las hierbas en el caso de
la simulacion de arboles con copas de gran extension ho-
rizontal. 1- Biomasa del estrato herbaceo bajo la influencia de
la sombra de los arboles (Csombra), 2- Biomasa del estrato
herbaceo sin la influencia de la sombra de los arboles
(Ssombra), 3- Biomasa total del estrato herbaceo (Hierbas =
Csombra + Ssombra).

La dindamica de la biomasa de los componentes herbaceos
para arboles con copa de Tipo 2 se puede apreciar en la Fig. 6.
El comportamiento de estos componentes es similar, solo
presentan diferencias cuantitativas con el caso anterior. Aqui
los valores de Ssombra fluctuan alrededor de las 4 ton/ha.
Csombra presenta valores iniciales mayores, casi se duplican
que en los arboles con copas del Tipo 1, pero su tendencia
temporal coincide. Los wvalores del componente Hierbas

0 30 60 Meses 90 120

Fig. 6. Dependencia del follaje en arboles con copas de gran
longitud vertical. 1- Biomasa del estrato herbaceo bajo la
influencia de la sombra de los arboles (Csombra), 2- Biomasa
del estrato herbaceo sin la influencia de la sombra de los arboles
(Ssombra), 3- Biomasa total del estrato herbaceo (Hierbas =
Csombra + Ssombra).

En el caso de arboles con copa de Tipo 3, es similar a los
anteriores, con valores ligeramente menores para Ssombra en
relacion con los valores obtenidos para los arboles con copa de
Tipo 2 y casi el doble para los de copa Tipo 1. El valor inicial
de Csombra es casi la mitad de los obtenidos para los arboles
con copa de Tipo 1 y ligeramente mayores que para los de copa
Tipo 2 (Fig. 7). La diferencia cuantitativa entre las tres
simulaciones se debe a la diferencia entre las areas de sombra
proyectadas en estos casos. Para los arboles de Tipo 1 esta area
es de 78.54 m?, mientras que en los Tipos 2 y 3 esta es de 13.34
y 30.72 m® respectivamente. De ahi que se aprecie una
diferencia en el area y la biomasa total de los dos componentes
y de la biomasa total del estrato herbaceo.

La atenuacion de la luz en el dosel varia considerablemente
en dependencia de factores como la arquitectura de la planta o
las diferencias en las caracteristicas Opticas de las hojas, tipo de
planta y la edad de las mismas. Por ejemplo, en primavera la
mayor parte de las plantas transmiten mas luz que en otra
estacion, debido al aumento del grosor de la cobertura de la
copa y al aumento de la concentracion de clorofila (Rosenberg,
1974). La penetracion de la luz a través del follaje de la planta
puede ser descrita aproximadamente en términos matematicos.
Uno de los primeros intentos realizados en ese sentido es la
aproximacion hecha por Monsi y Saeki (1953), los cuales
adaptaron la ley de Lambert— Beer.

Esta aproximacion se utiliza ampliamente en la actualidad
(Oikawa, 1985; 1986a; 1986b; 1990; 1993; Bossel, 1996; Mc
Murtrie y Wolf, 1983a; Bartelink, 1998; Kirschbaum, 1999;
Ferras et al., 1999). Bartelink (1998) estudia la influencia del
numero de arboles en el coeficiente de atenuacion y obtiene una
relacion logaritmica entre estas dos variables.

Debido al peso del coeficiente de atenuacion de la luz K en
la cantidad de luz que llega al estrato herbaceo después de
atravesar el follaje de los arboles, se realiz6 un estudio de la
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sensibilidad de este parametro y su efecto en la dindmica de la
produccion primaria y la biomasa del estrato herbaceo. Para ello se
realiz6 una serie de simulaciones con variacion de K desde el valor de
0.1 a 0.5, variando 0.1 unidad en cada simulacion.
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Fig. 7. Dependencia del follaje en arboles con copas esféricas. 1
- Biomasa del estrato herbaceo bajo la influencia de la sombra de los
arboles (Csombra), 2- Biomasa del estrato herbaceo sin la influencia
de la sombra de los arboles (Ssombra), 3- Biomasa total del estrato
herbaceo (Hierbas = Csombra + Ssombra).

La Fig. 8 representa la dinamica del estrato herbaceo bajo la
influencia de la sombra de los arboles en dependencia del valor del
coeficiente de atenuacion de la luz. Como se pude apreciar para
K =0.1 (curva 1), se obtiene una disminucion de la biomasa herbacea
(F,) desde 4.8 hasta unas 4 ton/ha, valor alrededor del cual se
estabiliza al alcanzar su valor de equilibrio el estrato arboreo.
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Fig. 8. Dindmica temporal de la biomasa del componente del
estrato herbaceo que se encuentra bajo la influencia de la sombra de
los arboles (F,). Las curvas del 1 al 5 representan respectivamente la
dinamica de F, para valores de K desde 0.1 a 0.5.

A medida que K aumenta se hace mayor la influencia sobre F,, ya
para K=0.2 se produce una disminucion hasta 0 de F; alrededor de los
80 meses. Para valores mayores de K (0.3 a 0.5) ya practicamente no
cambia la dinamica de la biomasa herbacea con el aumento de K,
disminuyendo el tiempo necesario para la desaparicién del estrato
herbaceo a 60 meses. Estos resultados demuestran la importancia de

las caracteristicas fisicas del follaje (arquitectura de la
planta, grosor de la hoja, densidad de las hojas, tamafio
y forma de las mismas) en la atenuacion de la luz que lo
atraviesa. Los parametros antes mencionados
determinan el valor de K, o sea la porcion de luz que
llega a las hierbas.

CONCLUSIONES

¢ La simulacion de la competencia por la luz entre el
estrato arboreo y herbaceo en un ecosistema de
sabana, demuestra que se produce una disminucion
progresiva de la biomasa del estrato herbaceo debida
a la atenuacion de la luz que recibe el estrato
herbaceo debido al follaje de los arboles.

¢ La forma de la copa de los arboles, asi como su
tamafio influyen en la dindmica de la biomasa del
estrato herbaceo. Los arboles de copa en forma de
disco horizontal, producen mas sombra que los otros
arboles, y disminuyen la biomasa total del estrato
herbaceo.

¢ El aumento del coeficiente de atenuacion de la luz
por el follaje trae consigo la disminucién de la
biomasa del estrato herbaceo. Esta variacion es
menor a medida que aumenta la atenuacion.
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