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Resumen

Los humedales desempefian un papel clave en el ciclo global del carbono al regular el
intercambio de CO: entre la tierra y la atmosfera. En las sabanas inundables de la
Orinoquia, coexisten distintos regimenes de fuego y ganaderia, existiendo la pregunta
respecto a cémo estos disturbios y las condiciones ambientales influyen en la dindmica de
los flujos de CO: y en el balance neto de carbono. En este estudio evaluamos como la
productividad primaria bruta (GPP), la respiracion del ecosistema (CR) y el intercambio
neto de CO2 (NEE) responden a diferentes regimenes de fuego y ganaderia, asi como a la
radiacion fotosintéticamente activa (PAR), la humedad y la temperatura (Aire y Suelo)
durante las estaciones humedas y de sequia. Los flujos de CO- fueron medidos mediante
camaras estaticas en sabanas inundables de la Orinoquia colombiana. Los resultados
mostraron alta variabilidad intra e interestacional, sin diferencias significativas entre
estaciones (p > 0.05), lo que sugiere una compensacion estacional entre los procesos de
captacion y emision de C. La ganaderia no afectd GPP ni CR (p > 0.05), pero redujo
significativamente la captacion neta de CO., reflejada en valores de NEE menos negativos
(p <0.001). El fuego anual redujo significativamente CR (p < 0.05) y gener0 valores de
NEE dos a tres veces mas negativos que en parcelas sin fuego. GPP y NEE estuvieron
fuertemente controlados por PAR (p < 0.001), mientras que CR respondi6 principalmente a
la temperatura del aire y del suelo. En conjunto, estos resultados evidencian que la
frecuencia del fuego y su interaccion con la ganaderia modifican el balance de CO: en estas
sabanas, resaltando la importancia de considerar los regimenes de disturbio en estrategias

de manejo orientadas a la regulacion del carbono en ecosistemas de sabanas tropicales.



Abstract

Wetlands play a key role in the global carbon cycle by regulating the exchange of CO2
between the land and the atmosphere. In the flooded savannas of the Orinoquia, different
fire regimes and grazing coexist, raising the question of how these disturbances and
environmental conditions influence the dynamics of CO: fluxes and the net carbon balance.
In this study, we evaluated how Gross Primary Production (GPP), Ecosystem Respiration
(CR), and Net Ecosystem Exchange (NEE) respond to different fire and grazing regimes, as
well as to photosynthetically active radiation (PAR), moisture, and temperature (Air and
Soil) during the wet and dry seasons. CO: fluxes were measured using static chambers in
flooded savannas of the Colombian Orinoquia. The results showed high intra- and
interseasonal variability, with no significant differences between seasons (p > 0.05),
suggesting seasonal compensation between carbon uptake and emission processes. Grazing
did not affect GPP or CR (p > 0.05), but significantly reduced net CO: uptake, reflected in
less negative NEE values (p < 0.001). Annual burning significantly reduced CR (p < 0.05)
and generated NEE values two to three times more negative than in plots without fire. GPP
and NEE were strongly controlled by PAR (p < 0.001), whereas CR responded mainly to
air and soil temperature. Overall, these results show that fire frequency and its interaction
with grazing modify the CO: balance in these savannas, highlighting the importance of
considering disturbance regimes in management strategies aimed at carbon regulation in

tropical savanna ecosystems.
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Introduccion

Los humedales representan aproximadamente el 8% de la superficie terrestre; aun asi, se

estima que almacenan entre el 20% y el 30% del Carbono organico (C) del suelo a escala



global, lo que les confiere un rol importante en el ciclo del carbono (Mitsch et al., 2013).
Debido al elevado contenido de C, los humedales tienen un rol activo en el intercambio de
gases de efecto invernadero (GEI) con la atmdsfera, actuando tanto como sumidero como
fuente de CO2, ademas de emitir un tercio (164 Tg/yr?) de las emisiones naturales totales
de CH4 segun las condiciones ambientales en las que se encuentre (Bridgham et al., 2013).
Este balance dinamico entre almacenamiento y liberacién de carbono posiciona a los
humedales como ecosistemas claves en el contexto de cambio climatico global, ya que los
incrementos de GEI en la atmosfera contribuyen al calentamiento global. De este modo, los
humedales tienen un rol doble de mitigar o aumentar el cambio climético segun el
equilibrio entre los procesos de captacion y emision de C (Mitsch et al., 2013; Abril &
Borges, 2019).

Las variaciones estacionales generan condiciones alternantes entre periodos de inundacion
y de sequia, las cuales determinan la cantidad de oxigeno disponible en el suelo, generando
condiciones oxidativas y anoxia. Durante los periodos de inundacion, la saturacion del
suelo producto del exceso de agua limita la difusion del oxigeno, favoreciendo condiciones
anoxicas que regulan la actividad microbiana y promueven procesos de respiracion
anaerobia aumentando la produccion de gases de efecto invernadero como el CHas, quien
tiene mayor impacto en el calentamiento global en comparacion al COz en una escala corta
de tiempo, reduciendo a su vez los procesos de descomposicion de la materia organica
disponible en el sistema (Le Mer & Roger, 2001; Mitsch et al., 2013; Bridgham et al.,
2013). Por otro lado, durante la época seca, la oxigenacién del suelo incrementa la
actividad microbiana aerobia, aumentando las emisiones de CO> hacia la atmdsfera (Le
Mer & Roger, 2001; Bridgham et al., 2013; Mitsch et al., 2013). Estas transiciones entre
estaciones desempefian un papel central en la dindmica del C en humedales y sabanas
inundables, resaltando la importancia de la estacionalidad en la medicion de flujos de CO>
y en la integracion anual de los balances de C en el ecosistema (Rondon, 2000;Abril &
Borges, 2019).

La produccién y emision de GEI en humedales esta determinada por la interaccién entre
factores propios del suelo y de la vegetacion quienes regulan los procesos de produccién de
estos gases, siendo el CO uno de los méas importantes (Rondon, 2000; Le Mer & Roger,



2001; Mitsch et al., 2013; Abril & Borges, 2019). A nivel del suelo, la produccion de CO:
esta directamente regulada por la actividad microbiana quien responde de manera sensible a
variables como la cantidad de materia organica (MO), la disponibilidad de oxigeno, el pH y
la temperatura. Un mayor contenido de materia organica proporciona sustratos que
estimulan la respiracion microbiana, incrementando las emisiones de CO; hacia la
atmosfera. La disponibilidad de oxigeno favorece la respiracion aerobia, y luego una mayor
eficiencia en el procesamiento de la MO que de igual manera emite CO; hacia la atmosfera
(Le Mer & Roger, 2001; Bridgham et al., 2013). La humedad del suelo regula tanto la
difusion del oxigeno como la actividad microbiana, llegando a limitar la respiracion del
suelo en porcentajes extremadamente altos o bajos de humedad (Le Mer & Roger, 2001;
Rondon, 2000; Mitsch et al., 2013; Grace et al., 2006). La temperatura aumenta la
velocidad de reacciones enzimaticas, intensificando la respiracién microbiana, mientras que
el pH en valores extremos puede inhibir la actividad microbiana y reducir las emisiones de
este gas (Mitsch et al., 2013; Rondon, 2000; Grace et al., 2006). Al mismo tiempo, la
vegetacion cumple un rol al aportar biomasa que acta como combustible para
microorganismos del suelo, ademas de intercambiar gases entre la atmosfera y las raices en
el suelo (Le Mer & Roger, 2001; Engle et al., 2008; Mitsch et al., 2013). En este contexto,
la estacionalidad y factores antropicos como el uso del suelo pueden modificar la intensidad
y la direccidon de influencia de estas variables sobre los flujos de CO2 al alterar la
disponibilidad de sustratos, las condiciones de oxigenacion del suelo y la estructura de la
vegetacion, generando respuestas diferenciales en la dindmica del C (Rondon, 2000; Mitsch
etal., 2013; Engle et al., 2008; Abril & Borges, 2019).

A pesar de que los humedales son reconocidos por su rol en las producciones y emisiones
de CO2 y como potenciales sumideros de C (Abril & Borges, 2019), aln existen vacios de
conocimiento, principalmente asociados a la falta de informacion de importantes
humedales. En Colombia, los humedales representan una gran parte del territorio nacional,
cerca de 26 % del territorio nacional. Una de las regiones con mayor cantidad de humedales
es la Orinoquia (48% de todos del pais) (Jaramillo et al., 2023), en donde se estimé una
reserva de C en los suelos de cerca de 1768 Tg C, confirmando su potencial de sumidero de
C (Rondon et al., 2006).



La Orinoquia, es una vasta llanura caracterizada por extensas sabanas inundables marcadas
por una fuerte estacionalidad hidroldgica, haciendo asi que gran parte de los humedales de
esta region sean temporales (Jaramillo et al., 2023). Estos ecosistemas se ven influenciados
por las inundaciones causadas principalmente por lluvias locales estacionales, alterando los
procesos bioguimicos del suelo que afectan el intercambio de gases con la atmésfera
(Rondon, 2000). Preguntas de interés de como el uso del suelo -particularmente la
ganaderia y la quema-, afectan los flujos de CO. en humedales, son necesarias para mejorar
nuestro entendimiento del ciclo del C. Si bien, se ha demostrado que factores como la
materia organica, el régimen hidrico y la vegetacidn son determinantes para la bioquimica
del suelo (Le Mer & Roger, 2001; Rondon, 2000; Mitsch et al., 2013; Bridgham et al.,
2013), falta un mejor entendimiento de como se ven afectados estos procesos bajo distintos

usos del suelo.

En estos ecosistemas de sabanas inundables, el uso del suelo constituye uno de los
principales factores que alteran estos procesos naturales en la region. EI manejo del uso del
suelo en los humedales de la Orinoquia esta representado principalmente por la ganaderia
extensiva, la expansion agropecuaria y la presencia de fuegos siendo unas de las principales
fuerzas de transformacion ecoldgica de estos ecosistemas (Botero Pito et al., 2024).
Multiples estudios han documentado que la ganaderia intensiva reduce la cobertura vegetal,
modifica la composicion de especies alterando la dindmica de acumulacién y la estabilidad
del carbono del suelo (McSherry & Ritchie, 2013; Abrigo et al., 2024; Wan et al., 2024).
Los efectos sobre el carbono organico del suelo dependen de variables como el tipo de
vegetacion (C3 o C4), la textura del suelo y la precipitacion. Se ha observado que en
general, la exclusion de la ganaderia favorece el secuestro de carbono a través de una
mayor acumulacién de biomasa, un aumento en los aportes de C al suelo y una reduccion
de perturbaciones que estimulan la respiracion como lo es la compactacion del suelo
(Abrigo et al., 2024; Wan et al., 2024). A su vez, la quema frecuente genera pérdidas
significativas de C desde las capas superficiales del suelo hasta horizontes mas profundos,
afectando la biomasa radicular y limitando el aporte de materia organica subterranea a largo
plazo (Pellegrini et al., 2020). En consecuencia, factores como la ganaderia y el fuego
actian como modificadores de la estructura vegetal y del ciclo del carbono del suelo,

afectando la reduccidn de biomasa, la composicidn de especies, el ciclo de nutrientes y la
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actividad microbiana (McSherry & Ritchie 2013; Abrigo et al., 2024; Wan et al., 2024; mitsch et
al., 2013; Grace et al., 2006; Pelligrini et al., 2020; Engle et al., 2008).

Esta investigacion busca contribuir en el entendimiento de como se afectan los flujos de
CO:- en este ecosistema, segun dos de los usos de suelo méas predominantes en las sabanas
inundables: ganaderia extensiva y quema, aportando informaciéon para el desarrollo de
estrategias de mitigacion del cambio climatico basadas en el manejo de humedales
tropicales. En este escenario, se espera que las transformaciones del uso del suelo asociadas
ala quemay a la ganaderia modifiquen de manera significativa el COz en las sabanas
inundables de la Orinoquia. En particular, se espera que las areas sometidas a quema o con
presencia de ganado presenten una menor capacidad de captacion del CO2 debido a la
reduccion de biomasa vegetal, con un balance méas dominado por las emisiones hacia la
atmosfera (Pelligrini et al., 2020; Grace et al., 2006; Mcsherry & Ritchie, 2013; Le Mer &
Roger, 2001). Del mismo modo, se espera que la combinacién de ambos disturbios
intensifique estos efectos, mientras que las areas sin quema y sin ganado mantengan mayor
actividad fotosintética comportandose mas como un sumidero de C debido a una mayor
acumulacion de biomasa (Pelligrini et al., 2020; Grace et al., 2006; Abrigo et al., 2024;
Wan et al., 2024; Rondon et al., 2006). Por ultimo, se plantea que la dinamica del CO> es
fuertemente modulada por la estacionalidad hidrolégica y por variables ambientales como
la radiacion fotosintética activa, la temperatura y la humedad del suelo, las cuales regulan
tanto procesos de captacion como de liberacion de carbono en estos ecosistemas (Abril &
Borges, 2019; Mitsch et al., 2013; Grace et al., 2006; Kutzbach et al., 2007; Le Mer &
Roger, 2001; Bridgham et al., 2013)

Metodologia

Sitio de estudio

El estudio se desarrollo en sabanas inundables del Casanare-Colombia, en el municipio de
San Luis del Palenque (5°10°57.8”’N — 71°44°23.9°"W). El &rea de estudio forma parte de
la region de las sabanas de la Orinoquia, caracterizada por una estacionalidad hidrolégica

marcada que determina alternancias entre épocas de sequia y epocas de inundacion a causa



de un régimen de lluvias unimodal, caracteristico de la cuenca del Orinoco, con un
promedio anual de precipitacion entre los 2000mm y los 3000mm, siendo la época mas
lluviosa entre los meses de Mayo y Julio (IDEAM, 2017). Generalmente, los meses de
junio a octubre son regidos por la estacion de lluvias donde noviembre juega un papel como
el mes de transicion hacia la estacion seca que va de diciembre hasta marzo, donde abril y
mayo tienen un rol en el cambio de estacionalidad para reiniciar el régimen unimodal. La
vegetacion estd dominada principalmente por comunidades de gramineas C4 propias de
sabanas inundables, incluyendo pastos de porte bajo (Axonopus purpusii, Rugoloa
polygonata, Acrocera zizanoides) y especies cespitosas que forman macollas (Anatherum
bicorne, Sorghastrum setosum), las cuales estan adaptadas a las diferentes condiciones
estacionales mediante estrategias morfoldgicas y de crecimiento, quienes varian en
densidad y estructura segun el grado de inundacion y el manejo del suelo (Botero Pito et al.,
2024; Jaramillo Villa et al., 2023; Rondon et al., 2006).

Disefio experimental

Seis parcelas de 1 ha (50m x 200m c/u) fueron establecidas en marzo de 2024, en donde se
combinaron dos variables experimentales: presencia o exclusién permanente de ganado y
guema con tres frecuencias (sin quema, quema bienal y quema anual), conformando un
disefio factorial 2 x 3 orientado a evaluar el efecto individual y combinado de ambos
factores sobre los flujos de CO. .Cada parcela represent6 un tratamiento especifico: Con
ganado Yy sin fuego (parcelal), con ganado y quema bienal (parcela2), con ganado y fuego
anual (parcela3), sin ganado y fuego anual (parcela4), sin ganado y fuego bienal (parcela5),
sin ganado y sin quema (parcela6) (Figural)(Figura S3) . Ademas, cada parcela se dividid
en tres secciones topograficas: alta (Banqueta), media y baja (Bajo) asociada a gradientes
de relieve que influencian la inundacion estacional, caracteristica de las sabanas inundables
(Jaramillo et al., 2023).
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Figura 1. Disefio experimental por parcelas segun los diferentes tratamientos (\VVacas es
ganado; 1 Ilama fuego es fuego anual; 2 llamas es fuego bienal; VVaca prohibida es sin
ganado; llama prohibida es sin fuego). Se realizaron mediciones en los 2 tipos de
vegetacion (Triangulo es macolla y circulo es pasto) minimo 6 mediciones y muchas veces

se hicieron hasta 9 mediciones por parcela.
Mediciones de gases y variables ambientales

Para caracterizar las variaciones hidroldgicas anuales, se realizaron 7 campafias de
mediciones de los flujos difusivos in situ de COz, entre junio de 2024 hasta agosto de 2025
(Jun24, Ago24, Oct24, Feb25, May25, Jun25, Ago25). Las mediciones se realizaron
durante el dia (8h-17h), utilizando cdmaras estaticas transparentes conectadas en circuito
cerrado a analizadores de gases con tecnologia de cavidad dptica y alta precision (Picarro
G2508 y Licor 7810). Cada camara estuvo equipada con un ventilador interno para asegurar
una mezcla homogeénea interna del aire para asi evitar la estratificacion vertical de CO;
dentro de la cdmara, un procedimiento recomendado para mejorar la linealidad del
incremento del CO- durante cada medicion (Kutzbach et al., 2007; Triches et al., 2025). Se
monitorearon los cambios lineales en las presiones parciales de CO-, dentro de las camaras

durante 6 minutos. Se emplearon dos cdmaras: una de 1 m para medir sobre macollas



(formato cilindrico, 1m altura =142.3L, 49 cm de diametro), y otra para medir sobre pastos
bajos (50 cm altura=61.6L, 49 cm de didmetro) (Figura2). En cada parcela se realizaron
entre seis y nueve mediciones, intercalando entre pastos y macollas. Se procur6 mantener
los mismos puntos de muestreo de mediciones en cada campafia, garantizando asi al menos
tres mediciones en macollas y tres mediciones en pastos teniendo como minimo una
medicién de cada tipo de vegetacion por cada seccion topogréfica de la parcela (Figural).
En cada punto (camara por tipo de vegetacion) se realizaron dos mediciones consecutivas:
una con entrada de luz y otra sin luz, después de tapar la cAmara con un tejido tipo
“blackout”. Al momento de la ejecucion de cada cAmara, se registré temperatura del aire y
temperatura del suelo con un termémetro digital, y humedad del suelo y radiacion
fotosintéticamente activa (PAR), ademas de la altura de agua sobre el suelo con una cinta
métrica, siempre y cuando el suelo estuviera anegado, con auxilio de sensores portéatiles

con el fin de saber como estas variables ambientales afectan los diferentes flujos de CO..

Por limitaciones metodoldgicas no se midieron flujos asociados a las quemas directas de
biomasa vegetal cuando ocurrieron las quemas en el experimento. Tampoco se midio el
aporte de CO proveniente de la respiracion del ganado en las areas del experimento que

permitian la presencia de animales de pastoreo.




Figura 2. Camara de medicidn de gases en los distintos tipos de vegetacion A) Vegetacion
graminea de alto porte tipo macolla. B) Vegetacion graminea rastrera tipo pasto. CAmaras
estaticas de forma cilindrica hechas en acrilico para permitir el ingreso de la luz, con
entradas de mangueras para conectarse a los diferentes equipos de medicion de gases
(Picarro G2508 y Licor 7810). Presencia de ventilador para asegurar mezcla homogénea del

aire y evitar estratificacion vertical del CO».

Calculo de flujos

Para el célculo de flujos de CO- de las mediciones de gases obtenidas en campo se utilizé el
paquete goFlux en R, el cual implementa procedimientos estandarizados para el anélisis de
camaras estaticas en circuito cerrado. Para cada medicion, goFlux ajusto un modelo lineal
(LM) entre la concentracion de CO- con respecto al tiempo, con el fin de estimar la
pendiente que representa las tasas de cambio en concentracion de CO2 al largo del tiempo.
Este valor fue convertido a unidades de flujo superficial (mg CO>-—m2-h"") utilizando las
dimensiones de las cAmaras, su temperatura interna y la presion atmosférica, utilizando las
ecuaciones de conversion incluidas en el paquete basandose en la ley de los gases ideales
(PV=nRT, P es presion; V es volumen de la cAmara; n es el nimero de moles; R es la
constante de los gases ideales y T es temperatura) para calcular la tasa del cambio temporal
de la concentracion de CO> (Rheault et al., 2024).

La eleccion del modelo lineal se bas6 en dos consideraciones principales. Primero, las
mediciones de las cdmaras fueron cortas (6 minutos), condicién en la cual la concentracion
de CO: tiende a variar de manera aproximadamente lineal, especialmente en ecosistemas
dominados por herbaceas, como las sabanas inundables (Kutzbach et al., 2007). Segundo,
aunque el paquete goFlux permite detectar y modelar posibles no linealidades en las series
temporales, también ofrece diagndsticos que permiten evaluar si el ajuste lineal es
adecuado. En situaciones donde la curvatura es minima o se busca evitar la sobreestimacion
del flujo asociada a modelos no lineales, el uso del modelo lineal constituye una
aproximacion robusta y metodoldgicamente conservadora, tal como se recomienda en la

literatura (Triches et al., 2025). Por estas razones, y con el fin de mantener consistencia con
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estudios previos y asegurar estimaciones conservadoras, este estudio empled el modelo

lineal para el calculo de los flujos de CO..

Ademas del calculo del flujo, goFlux gener6 indicadores de calidad del ajuste, como el
error estandar de la pendiente, el intervalo de confianza del 95%, la autocorrelacion de los
residuos y el minimum detectable flux (MDF), lo cual permitié evaluar la confiabilidad de
cada medicion. A partir de estos parametros, se definieron criterios especificos para
seleccionar Unicamente las mediciones validas para el andlisis. Para obtener los flujos
adecuados para la investigacion utilizamos aquellas mediciones que tuvieran un RZen el
modelo lineal mayor a 0.85. Para aquellos valores que no tenian el valor de LM R?
requerido se miro el valor Rz del modelo no lineal (Hutchinson and Mosier; HM), si el
valor del HM R2 es mayor a 0.90 se incluye el flujo lineal, asi su valor LM R2 sea menor
a 0.85. Finalmente, los flujos seleccionados se integraron en la base de datos final y se
utilizaron para evaluar los efectos combinados del uso del suelo, la quema y la topografia

sobre la dinamica de CO: del suelo en las sabanas inundables estudiadas.

Una vez seleccionados los flujos de CO: con base en los criterios de calidad del modelo,
estos se utilizaron para estimar el intercambio de CO2 del sistema, obteniendo el
intercambio neto del ecosistema (NEE), la respiracion comunitaria (CR) y la productividad
primaria bruta (GPP). El NEE se estim¢ a partir de los flujos obtenidos durante las
mediciones realizadas en condiciones luminicas, mientras que la CR se calculd a partir de
los flujos medidos durante las fases oscuras. La GPP se estimd de manera indirecta como la
diferencia entre la respiracién comunitaria y el intercambio neto del ecosistema (GPP = CR
— NEE). Dado que la GPP representa un proceso exclusivamente fotosintético, valores
negativos de GPP no tienen interpretacion fisioldgica; por lo tanto, Unicamente se

consideraron para el analisis aquellos valores de GPP positivos.

Analisis estadistico

Para evaluar la relacion entre los flujos de carbono del ecosistema (GPP, CR y NEE) y las
variables ambientales y de manejo, se emplearon modelos de regresion ajustados a la
distribucion de cada variable respuesta. Previamente, se realizd una exploracion descriptiva
de los datos y se evalud la colinealidad entre covariables ambientales (Temperatura del aire,
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Temperatura del suelo, % Humedad, PAR, Wetness)(Figura S2) mediante factores de
inflacién de varianza (VIF), evitando la inclusion simultanea de variables altamente

correlacionadas. Para evaluar el efecto de las variables ambientales

Dado que GPP esta fuertemente condicionada por PAR, se utilizé adicionalmente la
eficiencia fotosintética (GPP normalizada por PAR, GPP/PAR) como variable respuesta,
con el fin de evaluar los efectos de los tratamientos de manejo y de las variables
ambientales independientemente de la variabilidad en la radiacion, y asi aislar cambios

asociados a la respuesta fotosintética del ecosistema.

Dado que GPP, GPP/PAR y CR presentaron distribuciones no normales y valores
estrictamente positivos, se ajustaron modelos lineales generalizados (GLM) con
distribucion Gamma y enlace logaritmico. En contraste, NEE presento valores positivos y
negativos y una distribucion aproximadamente simétrica, por lo que se utilizé un modelo
lineal (LM) con errores gaussianos. En todos los modelos se incluyeron como efectos fijos
los tratamientos de manejo (Ganado, Fuego y su interaccion) y las variables ambientales
medidas en campo. Las covariables continuas fueron estandarizadas (media = 0, desviacion

estandar = 1) para facilitar la comparacién de los tamafios de efecto.

Inicialmente se exploré la inclusion de la parcela como efecto aleatorio mediante modelos
mixtos; sin embargo, dado que la varianza asociada a este término fue nula en todos los
casos, los modelos finales se ajustaron como GLM o LM. El desempefio de los modelos se
evalué mediante el criterio de informacién de Akaike (AIC), la significancia de los
coeficientes y medidas de bondad de ajuste (R2 de Nagelkerke para GLM y R2 ajustado
para el modelo de NEE). Los supuestos de los modelos se verificaron mediante analisis de

residuos y diagndsticos gréaficos.

Los analisis estadisticos se realizaron para describir los patrones generales de los flujos de
carbono (GPP, CR y NEE) y evaluar su respuesta a los tratamientos de manejo y a las
variables ambientales medidas en campo. Se realizé una caracterizacion descriptiva inicial
de los datos, incluyendo promedios, rangos y variabilidad por tratamiento y estacionalidad.
Debido a que los datos no cumplieron los supuestos de normalidad y homogeneidad de

varianzas, las comparaciones simples entre tratamientos se realizaron mediante pruebas no
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paramétricas de Kruskal-Wallis. Cuando estas pruebas indicaron diferencias significativas
y existieron mas de dos niveles por factor, se aplicaron comparaciones post hoc utilizando
la prueba de Dunn con correccion por comparaciones multiples. Estas pruebas se

emplearon con fines descriptivos y exploratorios.

La evaluacion principal de los efectos de manejo y de las variables ambientales sobre
los flujos de carbono se realizd mediante modelos de regresion (GLM y LM),
ajustados segun la distribucion de cada variable respuesta, como se describe en el
apartado de Construccion de modelos. En todos los analisis se utilizé un nivel de
significancia de o = 0.05. Analisis estadistico y graficas fueron hechos con R Studio
Version 4.3.2 (Wickham et al., 2019; Kassambara, A. 2023; Fox, J. & Weisberg, S., 2019;
Schloerke et al., 2021; Bates, D. et al., 2015; Kuznetsova, A. et al., 2017; Hartig, F., 2022;
Zeileis, A., 2004; Zeileis, A. & Hothorn, T, 2002; lannone, R. et al., 2023; Pedersen, T.,
2020; Venables, W. N., & Ripley, B. D., 2002; Lidecke, D. et al., 2021; Barton, k., 2023).

Resultados
Estacionalidad en los flujos de CO:2

Los flujos de CO: mostraron una amplia variabilidad intra e interestacional (Figura 3),
aunque sin diferencias estadisticamente significativas entre estaciones. Durante la estacion
seca, el NEE vari6 entre —35.2 y 26.4 mg CO> m™2 h™', con un valor promedio de —3.48 mg
CO:2m™? h™', mientras que en la temporada lluviosa oscilo entre —24.4 y 10.9 mg CO> m™
h™!, con un promedio de —3.88 mg CO> m2 h™!, indicando que el sistema se comporto
principalmente como un sumidero neto de CO- en ambas estaciones. La GPP present6
valores entre 1.09 y 57.2 mg CO2m2 h'! en la época seca con un promedio de 13.1 mg CO>
m2h'yentre 1.54y 36.5 mg CO-m 2 h! en la época lluviosa con promedio de 12.8 mg
CO2m™2h'. Por su parte, la CR vari6 entre 0.67 y 26.9 mg CO. m 2 h™! durante la estacion
seca con un promedio 8.95mg CO.m2h!yentre 1.87 y23.9mgCO.m2h'enla
estacion lluviosa con promedio de 8.72 mg CO. m 2 h™!. Sin embargo, las diferencias entre
estaciones no fueron estadisticamente significativas para ninguno de los flujos evaluados
(prueba de Kruskal-Wallis; NEE: p = 0.284; GPP: p = 0.564; CR: p = 0.587).
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Flujos de CO2 por temporada
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Figura 3. Flujos de CO- por temporada. Comparacion de los diferentes flujos de CO2 segln
la estacionalidad. Los colores rojos indican los flujos de CO- en condiciones estacionales
secas, mientras que el color azul indica los flujos de CO2 en épocas de lluvia. No se

encontré diferencias significativas en los flujos entre las diferentes temporadas (n GPP:

209; n CR: 437; n NEE: 238).

Efectos del ganado en los flujos de CO:

Las parcelas con y sin presencia de ganado al compararse mostraron diferencias en la
magnitud de los flujos de CO: (Figura 4). En las parcelas con ganado, el NEE presento
valores promedio de —5.09 mg CO:> m2 h™!, mientras que en las parcelas sin ganado el
promedio fue de —2.63 mg CO> m2 h™'. Para la GPP, los valores medios fueron de 14.0 y
12.3 mg CO2 m 2 h'! en parcelas con y sin ganado, respectivamente. Finalmente, la CR
mostr6 promedios de 8.43 mg CO> m2 h™! en areas con ganado y de 9.09 mg CO> m2h!
en areas sin ganado. El analisis estadistico evidenci6 que Unicamente el NEE presento
diferencias significativas entre tratamientos (prueba de Kruskal-Wallis, p = 0.00037),
mientras que la GPP (p = 0.055) y la CR (p = 0.314) no mostraron diferencias estadisticas

entre parcelas con y sin ganado.
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Efecto del ganado sobre los flujos de COC
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Figura 4. Efecto del ganado sobre el flujo de CO. en CR, GPP y NEE. El color rojo indica
los flujos de CO> en tratamientos con ganado, mientras que el color azul indica flujos de
CO:2 en tratamientos sin ganado. Se encontr6 diferencias significativas en NEE (n GPP:
209; n CR: 437; n NEE: 238).

Efecto del fuego sobre los flujos de CO-

Los flujos de CO: variaron significativamente entre los diferentes regimenes de fuego
(Figura 5). La prueba de Kruskal-Wallis mostré diferencias significativas para el NEE (p =
0.00008) y la CR (p = 0.0376), mientras que la GPP no presento diferencias estadisticas
entre tratamientos (p = 0.103).

En todos los tratamientos de fuego, el NEE present6 valores negativos, indicando
predominio de captacion de CO-. La magnitud de esta captacion fue mayor en la quema
anual, donde el NEE promedio es —6.32 mg CO. m 2 h™! aproximadamente dos a tres
veces mas negativo que en las parcelas sin fuego con un promedio de —2.60 mg CO. m2
h™'y bajo quema bienal con un promedio de —2.10 mg CO. m2 h™!'. Las comparaciones
post hoc mediante la prueba de Dunn confirmaron que la quema anual difirié
significativamente de los otros dos tratamientos, mientras que no se detectaron diferencias

entre quema bienal y sin fuego.

La GPP mostro valores promedio menores en la quema bienal con un promedio de 10.7 mg
CO2m™2h!' en comparacion con las parcelas sin fuego con un promedio de 12.8 mg CO2
m 2 h™', y valores mayores bajo quema anual con un promedio de 14.9 mg CO. m2h™". Sin

embargo, estas diferencias no fueron estadisticamente significativas, indicando que la
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captacion bruta de CO: se mantuvo relativamente estable entre los distintos regimenes de
fuego.

CR presentd una tendencia reduccion con el aumento en la frecuencia de quema, con
valores promedio de 9.49 mg CO. m h™! en parcelas sin fuego, 8.45 mg CO. m2 h! bajo
quema bienal y 8.14 mg CO2 m2 h™! bajo quema anual. Las comparaciones post hoc
mostraron que la diferencia significativa se concentro principalmente entre las parcelas sin
fuego y aquellas sometidas a quema anual, mientras que la quema bienal no difirio

significativamente de los otros tratamientos.

Efecto del régimen de fuego sobre los flujos de COD
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Figura 5. Efecto del régimen de fuego sobre los flujos de CO2 en CR, NEE y GPP, El color
rojo indica los flujos de COz en tratamiento sin quema, el color verde indica los flujos de
COzen tratamientos de quema bienal y en color azul los flujos de CO- en tratamientos con
quema anual. Se encontro diferencias significativas en fuego anual con respecto a
tratamientos sin fuego en el caso de CR; diferencias significativas entre fuego anual y los
otros dos tratamientos de fuego (n GPP: 209; n CR: 437; n NEE: 238).
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Flujos de CO2, manejo del suelo y variables ambientales

GPP y GPP/PAR

PAR fue el principal predictor de la captacion de CO2, mostrando un efecto positivo y
altamente significativo sobre la productividad primaria bruta (GLM Gamma, enlace log; n
= 170; pseudo-R? = 0.16; AIC = 1141.4). Por otro lado, los diferentes tratamientos y sus
interacciones no mostraron efectos significativos sobre GPP, lo que indica que la
variabilidad en la productividad primaria bruta estuvo mayormente explicada por la

disponibilidad de luz.

Para evaluar los efectos de manejo y de variables ambientales independientemente de la
radiacion, se analizo la eficiencia fotosintética (GPP/PAR). En el modelo de GPP/PAR
(GLM Gamma con enlace log; n = 166; pseudo-R? de Nagelkerke = 0.23; AIC), el fuego
bienal tuvo un efecto negativo significativo (p < 0.05), indicando que las parcelas
sometidas a quema bienal presentaron una menor eficiencia fotosintética, es decir,
valores mas bajos de GPP/PAR en comparacion con las parcelas sin fuego. En contraste, el
fuego anual no mostro un efecto significativo sobre esta variable. La interaccion Ganado
x Fuego bienal fue positiva y significativa (p <0.05), indicando que la respuesta de la
eficiencia fotosintética al fuego bienal dependié de la presencia de ganado resultando en
valores de GPP/PAR relativamente mayores cuando ambos disturbios coincidieron, en

comparacion con parcelas bajo quema bienal sin ganado.

Entre las variables ambientales, la temperatura del aire tuvo un efecto negativo
significativo sobre GPP/PAR (p < 0.001), lo que indica que incrementos en la
temperatura del aire se asociaron con una reduccion en la eficiencia fotosintética. Por
el contrario, la temperatura del suelo mostré un efecto positivo significativo (p < 0.01),
sugiriendo que condiciones térmicas mas favorables en el suelo estuvieron asociadas a

un aumento en la eficiencia de la captacion de CO: por unidad de radiacion.
CR

CR mostro respuestas tanto a variables ambientales como a los tratamientos de manejo. El

fuego bienal redujo significativamente la respiracion del ecosistema (Modelo GLM
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Gamma con enlace log; n = 357; R2 de Nagelkerke = 0.05; AIC = 2011.5), mientras que el

fuego anual no tuvo un efecto significativo.

La temperatura del suelo tuvo un efecto significativo positivo sobre CR (p < 0.05), y PAR
mostro un efecto positivo marginal (p = 0.06). La temperatura del aire y la humedad no
presentaron efectos significativos. Ademas, la interaccion Ganado x Fuego bienal fue
positiva y significativa (p = 0.01), indicando que la respuesta respiratoria al fuego bienal

vario en funcion de la presencia de ganado

NEE

NEE estuvo principalmente influenciado por PAR y por el tratamiento correspondiente al
fuego anual. EI PAR mostro un efecto negativo significativo sobre NEE (Modelo lineal
maltiple; n = 196; R? = 0.16; R2 ajustado = 0.12; Fo,156 = 3.83, p < 0.001)., indicando una

mayor captacion neta de CO: bajo condiciones de mayor radiacion.

La temperatura del aire presento un efecto negativo marginal (p = 0.07), lo que sugiere que
incrementos en la temperatura del aire tendieron a tener valores de NEE mas negativos,
mientras que la temperatura del suelo y la humedad no mostraron efectos significativos.
Entre los tratamientos de manejo, el fuego anual tuvo un efecto negativo significativo sobre
NEE (p < 0.05), indicando que parcelas con fuego anual tuvieron valores de NEE mas
negativos mientras que el fuego bienal, el ganado y las interacciones no explicaron una
proporcién significativa de la variabilidad en este flujo. EI modelo explico
aproximadamente el 11.6 % de la variacion total en el intercambio neto de CO- del

ecosistema (R? ajustado = 0.116).
Discusion
Flujos estacionales de CO:

Los flujos de CO2 no mostraron diferencias significativas entre la estacion seca y la
estacion humeda, a pesar de la amplia variabilidad intra e interestacional observada en
GPP, CR y NEE. Este resultado indica que, a la escala temporal del estudio, la

estacionalidad climatica no fue el principal factor que estructuro el intercambio neto de
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CO., y sugiere un fuerte acoplamiento funcional entre los procesos de captacion y

liberacion de carbono.

En ecosistemas tropicales y de sabana, se ha documentado que incrementos estacionales en
GPP, asociados a cambios en la radiacion o en la disponibilidad hidrica, pueden ser
compensados por aumentos simultaneos en la respiracion del ecosistema, particularmente a
través de la respiracion autotrofica (plantas) y la actividad microbiana del suelo (Engle et
al., 2008; Mitsch et al., 2013). Esta compensacion entre flujos brutos puede dar lugar a
valores de NEE relativamente estables entre estaciones, incluso cuando GPP y CR

presentan fluctuaciones considerables.

En sabanas inundables, la rapida capacidad de rebrote de las gramineas, la alta rotacion de
biomasa aérea y subterranea y la persistencia de la actividad microbiana del suelo
contribuyen a equilibrar la sefial estacional en los flujos de CO-, reduciendo los contrastes
entre estaciones secas y lluviosas (Grace et al., 2006; Ronddn et al., 2006). Ademas, la
alternancia entre condiciones oxidadas y andxicas a lo largo del ciclo hidroldgico permite
que la respiracion del ecosistema, tanto autotr6fica como microbiana, se mantenga activa
durante todo el afio, limitando las diferencias estacionales en CR y, en consecuencia, en el
intercambio neto de CO: (Le Mer & Roger, 2001; Mitsch et al., 2013).

Resultados similares han sido reportados en otros humedales tropicales y planicies
inundables, donde, pese a una marcada estacionalidad hidroldgica, el balance neto de CO-
permanece relativamente constante debido a la integracion entre procesos bioldgicos y
procesos del suelo (Engle et al., 2008; Abril & Borges, 2019). La ausencia de diferencias
estacionales en los flujos de CO: observada en este estudio no refleja una baja dindmica del
sistema, sino una elevada capacidad de regulacion interna del intercambio de C.
Posiblemente no hubo diferencias estacionales debido a que las épocas de sequia durante el
experimento fueron excepcionalmente humedas, teniendo valores de humedad
relativamente altos para la época, ocasionando que no se tuvieran valores congruentes a una

temporada marcada de sequia (Figura S1)
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Flujos de CO: y el efecto del ganado

La falta de efectos significativos del ganado sobre GPP y CR sugiere que los procesos de
captacion y liberacion de CO: presentan una alta capacidad de mitigacion frente al
pastoreo. En sabanas tropicales, este patrén ha sido asociado a la rapida regeneracion de la
vegetacion, a la sustitucion funcional entre especies y a la dominancia de gramineas
tolerantes al pastoreo, capaces de sostener la productividad primaria pese a reducciones en
biomasa aérea (McSherry & Ritchie, 2013; Wan et al., 2024).

La falta de una respuesta clara de CR al ganado indica la coexistencia de procesos
compensatorios en el suelo. El aporte de minerales a través de excretas y residuos vegetales
puede estimular la actividad microbiana, compensando posibles reducciones en la
respiracion asociadas a cambios en la biomasa vegetal o radicular (Le Mer & Roger, 2001;
Rondon, 2000; Mitsch et al., 2013).

El efecto significativo del ganado sobre NEE indica que el balance neto de C fue mas
sensible a la ganaderia que los flujos de GPP y CR. Las parcelas con ganado presentaron
valores de NEE menos negativos, o que sugiere una menor captacion neta de CO.. Este
desplazamiento del balance puede reflejar pequefias variaciones simultaneas en GPP y CR
que resultan en cambios significativos en el intercambio neto del ecosistema. Estudios
previos en sabanas Yy sistemas tropicales han mostrado que modificaciones sutiles en la
productividad o en la respiracién pueden alterar el rol del ecosistema como sumidero o
fuente de CO: sin cambios evidentes en los flujos brutos (Engle et al., 2008; Rondén et al.,

2006; Abril & Borges, 2019).

Flujos de CO2 y el efecto del fuego

Los regimenes de fuego no alteraron significativamente GPP, lo que indica que la captacién
fotosintética del ecosistema fue altamente resiliente frente a la quema. En sabanas
tropicales, esta estabilidad se asocia a la dominancia de especies con alta capacidad de
rebrote y rapida produccién de hojas jovenes con elevada eficiencia fotosintética, lo que
permite sostener la productividad incluso bajo disturbios recurrentes (Grace et al., 2006;
Rondon et al., 2006; Pellegrini et al., 2020).
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La respiracion del ecosistema respondié de manera diferencial a la frecuencia del fuego. El
fuego anual redujo significativamente CR, mientras que el fuego bienal no mostrd
diferencias respecto a las parcelas sin quema, lo que indica que solo los regimenes de
quema frecuentes son capaces de alterar los componentes respiratorios del sistema, en
particular la respiracion radicular y la respiracion mricrobiana del suelo. La disminucién de
CR bajo fuego anual puede reflejar una reduccion sostenida de la biomasa radicular,
menores aportes de C al suelo y una limitacion de la actividad microbiana, cuando el
intervalo entre disturbios es insuficiente para la recuperacion de estos componentes (Le
Mer & Roger, 2001; Mitsch et al., 2013; Pellegrini et al., 2020).

Dado que la GPP se mantuvo estable entre tratamientos, los cambios observados en NEE
estuvieron principalmente mediados por variaciones en la respiracion del ecosistema. El
fuego anual modifico el balance neto de carbono al reducir de manera desproporcionada
CR en relacion con la captacion fotosintética, resaltando que la frecuencia del fuego es un
factor clave en la regulacion del intercambio neto de CO: en sabanas tropicales (Grace et

al., 2006; Engle et al., 2008; Abril & Borges, 2019).
GPP, GPP/PAR, variables ambientales y tratamientos

GPP estuvo fuertemente controlada por PAR, mostrando un efecto positivo y altamente
significativo sobre la captacion de CO.. Este patron indica que la disponibilidad de luz fue
el principal determinante de la productividad primaria bruta, superando los efectos de los
tratamientos de manejo. En sabanas tropicales, la respuesta directa de la GPP a PAR es un
rasgo ampliamente documentado, dado que la fotosintesis responde de forma inmediata a la
radiacion incidente, incluso bajo distintos regimenes de disturbio (Grace et al., 2006;
Rondén et al., 2006).

La falta de respuesta de GPP a los tratamientos de fuego y ganaderia indica que la
captacion bruta de C estuvo separada de cambios estructurales en la vegetacion, lo que
sugiere que la fotosintesis a escala del ecosistema fue sostenida por mecanismos
compensatorios, como la rapida produccién de hojas jovenes y la sustitucion funcional

entre especies, comunes en sabanas tropicales (Grace et al., 2006; Abrigo et al., 2024).
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Sin embargo, al normalizar la captacion de C por la radiacion disponible mediante el
cociente GPP/PAR, emergieron respuestas que no fueron evidentes en la GPP total. El
fuego bienal redujo significativamente la eficiencia en el uso de la luz, lo que indica que,
aunque la cantidad total de carbono fijado se mantuvo estable, la capacidad del ecosistema
para convertir la radiacion en biomasa fue afectada. Este desajuste entre productividad y
eficiencia sugiere cambios en la estructura funcional del dosel, como una reduccion del area
foliar efectiva o alteraciones en la distribucion vertical de hojas, procesos que han sido

asociados previamente a regimenes de fuego en sabanas (Pellegrini et al., 2020).

La interaccion positiva entre el ganado y el fuego bienal indica que la ganaderia puede
modular los efectos del fuego sobre la eficiencia fotosintética. La remocion de biomasa
senescente por el ganado puede favorecer el crecimiento de hojas jévenes con mayor
capacidad fotosintética, compensando parcialmente las limitaciones impuestas por el fuego
sobre la eficiencia del uso de la luz. Este tipo de interaccién ha sido descrito en sabanas,
donde el pastoreo puede atenuar los efectos negativos del fuego sobre la estructura del
dosel y la funcion fotosintética (McSherry & Ritchie, 2013; Ronddn et al., 2006).

Finalmente, los efectos de la temperatura del aire y del suelo sobre GPP/PAR resaltan que
la eficiencia fotosintética esta ajustada por la integracion de procesos aéreos y procesos del
suelo. Mientras temperaturas elevadas del aire pueden incrementar el estrés fisiologico y
reducir la eficiencia de fijacion de C, temperaturas mas altas del suelo pueden favorecer la
actividad radicular y la disponibilidad de nutrientes, sosteniendo la eficiencia fotosintética
del ecosistema (Le Mer & Roger, 2001; Mitsch et al., 2013).

CR Variables ambientales y tratamientos

CR respondié tanto a variables ambientales como al régimen de fuego como a la
interaccidn con la ganaderia, lo que indica que los procesos respiratorios fueron
particularmente sensibles a cambios en las condiciones del suelo. En el modelo para CR, la
temperatura del suelo mostré un efecto significativo positivo sobre CR, lo que sugiere un
incremento de la liberacion de CO: bajo condiciones térmicas mas favorables para la
actividad bioldgica del suelo. Este patron es consistente con la literatura, que documenta un

aumento de la respiracion microbiana y radicular a medida que la temperatura del suelo
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acelera los procesos enzimaticos asociados a la descomposicion de la materia organica y al
metabolismo de las raices (Le Mer & Roger, 2001; Mitsch et al., 2013; Rondon, 2000).

El efecto positivo marginal de PAR sobre CR sugiere un acoplamiento indirecto entre la
actividad fotosintética y los procesos respiratorios del suelo. Una mayor productividad
primaria puede incrementar el suministro de sustratos carbonados hacia el suelo a través de
exudados radiculares y residuos vegetales recientes, estimulando la respiracion microbiana
sin una dependencia directa de la radiacién incidente. Este mecanismo ha sido descrito en
ecosistemas tropicales y humedales, donde la respiracion responde de forma retardada o
indirecta a la productividad vegetal (Engle et al., 2008; Mitsch et al., 2013).

En cuanto a los tratamientos de manejo, el fuego bienal redujo significativamente la
respiracion del ecosistema, mientras que el fuego anual no mostré un efecto significativo en
el modelo. Esta respuesta sugiere que los regimenes de fuego de recurrencia intermedia
pueden limitar temporalmente los componentes respiratorios del sistema, en particular la
respiracion radicular y la respiracion microbiana, al reducir los aportes de C al suelo y
alterar la estructura de la comunidad microbiana, sin generar ain una reconfiguracion

funcional completa del ecosistema (Rondon et al., 2006; Pellegrini et al., 2020).

Aunque en este estudio no se separaron las respiraciones autotrofas y heterotrofas, la
reduccion significativa de CR en el fuego bienal podria estar asociada en una reduccién de
la biomasa propia de la planta, lo que indica un posible efecto sobre la respiracién
autotrofa. Sin embargo, no se descarta que cambios en el suelo como la disponibilidad de
sustratos o condiciones ambientales hayan repercutido en la respiracion heterotrofica
(Grace et al., 2006)

La interaccion positiva entre el ganado y el fuego bienal indica que la respuesta respiratoria
al fuego estuvo ajustada por el contexto de manejo ganadero. La presencia de ganado puede
compensar parcialmente la reduccién de CR inducida por el fuego mediante el aporte de
MO facilmente descomponible a traves de excretas y residuos vegetales, estimulando la
actividad microbiana del suelo. Este resultado sugiere que los efectos del fuego sobre la
respiracion del ecosistema no actian de forma aislada, sino que dependen de la

disponibilidad de sustratos y de las interacciones entre disturbios, un patron documentado
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previamente en sabanas tropicales (Le Mer & Roger, 2001; Rondon, 2000; Mitsch et al.,
2013).

NEE variables ambientales y tratamientos

NEE reflejo la integracion de los procesos de captacion y liberacion de C, respondiendo
principalmente a la radiacion incidente y al régimen de fuego anual. El efecto negativo
significativo de PAR sobre NEE indica que, bajo mayores niveles de radiacion, el
ecosistema incremento su captacion neta de CO, evidenciando el predominio de la
fotosintesis sobre la respiracion a escala instantanea. Este patron es ampliamente
documentado en sabanas y ecosistemas tropicales, donde la fotosintesis responde de manera
inmediata a cambios en la radiacion, mientras que la respiracion presenta respuestas mas

graduales a las condiciones ambientales (Grace et al., 2006; Rondén et al., 2006).

El régimen de fuego anual tuvo un efecto negativo significativo sobre NEE, indicando
valores mas negativos y, por tanto, una mayor captacion neta de CO: bajo quemas
frecuentes. Dado que la GPP no presentd diferencias entre tratamientos de fuego, este
patron sugiere que la respuesta de NEE estuvo dominada por una reduccién de la
respiracion del ecosistema, en concordancia con los resultados observados para CR. La
recurrencia anual del fuego puede disminuir la biomasa respirante, reducir los aportes de
Co al suelo y limitar la actividad microbiana, generando una disminucion
proporcionalmente mayor de la respiracion que de la captacion fotosintética (Mitsch et al.,
2013; Pellegrini et al., 2020).

La ausencia de efectos significativos del fuego bienal, del ganado y de sus interacciones
sobre NEE indica que el ecosistema mantuvo un balance neto de C comparable al de las
parcelas sin manejo. Esto sugiere una alta capacidad de compensacion entre GPP y CR
frente a disturbios menos frecuentes, de modo que variaciones en los flujos de GPP y CR
no se tradujeron en cambios detectables en el balance neto. En conjunto, estos resultados
destacan que, en sabanas tropicales, la frecuencia del disturbio es un factor clave en la
regulacién del intercambio neto de C (Grace et al., 2006; Engle et al., 2008; Abril &
Borges, 2019).
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Conclusiones

Los resultados evidencian que los flujos de CO: en las sabanas inundables de la Orinoquia
presentan una alta capacidad de regulacion interna, donde los procesos de GPP y CR
tienden a compensarse, manteniendo un intercambio neto relativamente estable bajo
diferentes condiciones ambientales y de manejo. La ausencia de diferencias significativas
entre la estacion seca y lluviosa indica que la estacionalidad climatica no fue un factor
dominante en la regulacion del NEE, lo que resalta el fuerte ajuste funcional entre la

fotosintesis y la respiracion del ecosistema.

El manejo ganadero no generd cambios detectables en los flujos de GPP y CR, lo que
sugiere una resiliencia funcional del sistema frente a la ganaderia. Sin embargo, el
efecto significativo del ganado sobre NEE, con valores menos negativos, indica una
reduccion en la capacidad de captacion neta de CO:, probablemente asociada a ajustes
en los procesos fotosintéticos y respiratorios. Esto demuestra que NEE es mas sensible al

manejo ganadero que los flujos de GPP y CR considerados de forma independiente.

El fuego fue un factor clave, particularmente su frecuencia. Mientras que la GPP se
mantuvo estable bajo los distintos regimenes de quema, el fuego anual redujo
significativamente CR, favoreciendo valores de NEE mas negativos y, por tanto, una mayor
captacion neta de CO.. Esto indica que los regimenes de alta frecuencia pueden alterar de
manera sostenida los componentes respiratorios del sistema, como la biomasa radicular y la

actividad microbiana del suelo, modificando el balance neto de carbono.

Las variables ambientales, especialmente la radiacion y la temperatura, desempefiaron un
papel central en la regulacion de los flujos de CO.. La fuerte dependencia de GPP respecto
a PAR confirma que la disponibilidad de luz es el principal controlador de la captacion de
C, mientras que los efectos contrastantes de la temperatura del aire y del suelo sobre la
eficiencia fotosintética y la respiracion resaltan la importancia de la integracion entre

procesos aereos Yy del suelo.

Estos hallazgos destacan que en sabanas inundables tropicales el intercambio de CO- esta

determinado por la interaccion entre disturbios antrépicos, condiciones ambientales y
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mecanismos de compensacion ecoldgica. Desde una perspectiva de manejo, los resultados
sugieren que la frecuencia del fuego y la intensidad de la ganaderia son factores criticos
que pueden modificar el rol de estos ecosistemas como sumideros o fuentes de C, con
implicaciones directas para estrategias de conservacion y manejo sostenible en la

Orinoquia.
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