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RESUMEN

La composición florística, endemismo, formas de vida y tipos complementarios de 
nutrición, fueron estudiados en siete comunidades herbáceo-arbustivas, cinco naturales y 
dos perturbadas, todas en la cuenca alta del río Caroní, Parque Nacional Canaima, sector 
Gran Sabana, estado Bolívar, Venezuela. Se registró un total de 356 especies de plantas en 
siete comunidades. El mayor número de especies fue registrado en el arbustal de Mareman 
(N = 146), seguido por el matorral (N = 139), el arbustal de Liworiwo (N = 124), arbustal del 
Jardín (N = 113), el herbazal (N = 108), la sabana (N = 104) y por último, con el menor nú-
mero de especies, en el barbecho (N = 56). El análisis de agrupamiento mostró dos grupos de 
comunidades de acuerdo a su composición florística: 1- comunidades naturales o poco alte-
radas, arbustales y herbazal, y 2- comunidades con cierto nivel de alteración o perturbación, 
matorral, barbecho y sabana. El número de comunidades donde crecen las especies de plan-
tas depende del tipo de comunidad. El número de especies que solo están presentes en una 
comunidad fue mayor para la sabana y el matorral, similar para los arbustales y el herbazal, y 
menor para el barbecho. El número de formas de vida fue similar entre las comunidades estu-
diadas, pero las epífitas estaban ausentes en las comunidades herbáceas, sabana y barbecho, 
excepto en el herbazal. La proporción de hierbas perennes fue mayor que la de hierbas anua-
les en todas las comunidades, pero estas últimas estaban presentes en una proporción impor-
tante en la sabana, herbazal, barbecho y en el matorral. La forma de vida arbustiva sigue en 
número de especies y fue más abundante en los arbustales con una proporción significativa 
en el matorral. Las especies epífitas y hemiparásitas fueron importantes en los arbustales y en 
el matorral. Además, las especies insectívoras fueron mayor en el herbazal, en menor número 
en los arbustales, sólo dos en la comunidad de sabana y ausentes en las áreas alteradas. Estos 
resultados son discutidos en el contexto de la afinidad florística, especialización de especies a 
comunidades particulares, endemismo y ecología de las comunidades. 
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tívoras, matorral, nutrición complementaria, sabana 

ABSTRACT

Floristic composition, endemism, life forms frequency and alternative nutrition types 
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were studied in seven herbaceous-shruby communities (four natural and three disturbed) in 
the upper basin of the Caroní River, Canaima National Park, Gran Sabana, Bolívar State, 
Venezuela. A total of 356 plant species were recorded in the seven communities. The number 
of plant species was higher in the Mareman shrubland (N = 146), followed by the secondary 
forest, untilled (N = 139), Liworiwo shrubland (N = 124), Jardín shrubland (N = 113), broad-
leaved meadow (N = 108), savanna (N = 104), and secondary savanna, fallow (N = 56). 
Results of cluster analysis showed two groups of communities according to floristic com-
position: 1- natural communities, shrublands and broad-leaved meadow, and 2- disturbed 
communities, secondary forest, untilled, secondary savanna, and fallow. The numbers of 
communities where plant species occur depend on the type of community. The number of 
plant species occurring only in one community was similar for shrublands and broad-leaved 
meadow. In contrast, the number of plant species occurring in one community was highest 
for secondary savanna and secondary forest and lowest for fallow. The number of life forms 
was similar for each community, except for herbaceous communities where epiphytes were 
absents (savanna, and fallow) except in the broad-leaved meadow. The proportion of peren-
nial herbs was largest for all communities studied, follows by annual herbs; however, they 
occurred in an important proportion in the secondary savanna, broad-leaved meadow, fal-
low, and secondary forest. The shrubs represent the second most important life form and 
were most abundant in the shrublands and the secondary forest. The epiphytes, parasites and 
non-parasites species were more abundant in the shrublands and in the secondary forest, in 
a very low frequency in the broad-leaved meadow and absent in herbaceous communities 
(secondary savanna, and fallow). In addition, the abundance of insectivorous plants was 
largest in the broad-leaved meadow and absent in disturbed communities. These results are 
discussed in the context of floristic affinities, community specialization, endemism, and the 
ecology of the communities.

key words: Broad-leaved meadow, Canaima, endemism, fallow, hemiparasites, insectivo-
rous, secondary forest, secondary savanna, shrubland, supplementary nutrition

INTRODUCCIÓN

Shmida & Wilson (1985) reconocen que los biogeógrafos aceptan varios 
factores que contribuyen a la riqueza biótica: 1- número total de especies, 2- nú-
mero de taxa superiores (familias), 3- especies endémicas, 4- número de tipos 
de comunidades, y 5- número de formas de crecimiento o formas de vida. Estos 
factores pueden aportar información general, a diferentes niveles, sobre la bio-
diversidad de áreas ecológicamente complejas como el mosaico de vegetación 
de la cuenca alta del río Caroní (estado Bolívar), la cual presenta una amplia va-
riedad de tipos de vegetación, entre las cuales pueden citarse bosques primarios, 
bosques secundarios, matorrales, arbustales, herbazales y una gran extensión de 
sabanas, además de la vegetación de los tepuyes (Huber 1986, 1994a, b; Berry et 
al. 1995; Duno de Stefano et al. 2009). La riqueza de plantas vasculares en la re-
gión de Guayana ha sido estimada en aproximadamente 10 300 especies (Berry et 
al. 1995; Duno de Stefano et al. 2009). Sin embargo, estudios sobre las relaciones 
florísticas de áreas específicas de la Alta Guayana venezolana son escasos. Estos 
estudios aportan información importante sobre la riqueza de especies en comu-
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nidades particulares, así como la especialización a comunidades y el significado 
de la diversidad de tipos de vegetación en la presencia de especies endémicas. 
Además, la caracterización florística comparada permite detectar asociaciones o 
ensamblajes de especies en las comunidades, lo que puede contribuir con la carac-
terización de la vegetación desde el punto de vista florístico (Beard 1944). 

Con frecuencia las descripciones de las comunidades citan los grupos taxo-
nómicamente más importantes sin hacer referencia a que estos grupos son abun-
dantes en número de especies o en número de individuos en las comunidades. Sin 
embargo, una o pocas especies de un determinado taxón pueden diferir amplia-
mente de la composición florística en términos de los grupos taxonómicos más 
numerosos. Por ejemplo, Huber (1994a, b, c) reconoce un conjunto característico 
de familias autóctonas en la flora de los arbustales mesotérmicos de la Alta Gua-
yana venezolana como las Theaceae, Ochnaceae, Ixonanthaceae, Malpighiaceae, 
etc. No obstante, un estudio detallado sobre la composición florística de un ar-
bustal de la región mostró que las familias de plantas más abundantes, con mayor 
número de géneros y especies, eran Asteraceae, Cyperaceae, Poaceae, Rubiaceae, 
Melastomataceae y Orchidaceae (Ramírez et al. 1988). El ejemplo anterior revela 
la necesidad de evaluaciones sistemáticas de la composición florística de las co-
munidades a fin de establecer los grupos taxonómicos más abundantes, así como 
también establecer las comunidades donde crecen especies endémicas, frecuente-
mente descritas por tres factores primarios: área geográfica, amplitud ecológica y 
aislamiento (Kruckeberg & Rabinowitz 1985). Las especies endémicas son par-
ticularmente abundantes en la región biogeográfica de Guayana por la compleja 
topografía (Duno de Stefano et al. 2009), siendo ejemplos de esto el caso de los 
arbustales y herbazales de la Gran Sabana. Basado en esto, la composición florís-
tica aporta información sobre los grupos de especies que conforman las comuni-
dades, así como también, la presencia de especies exclusivas del área de la Alta 
Guayana venezolana y su relación con hábitats particulares. En este contexto, 
Huber (1989) señala que arbustales, sabanas y herbazales de esta área muestran 
ciertas conexiones florísticas y ecológicas, sin embargo, los niveles de similitudes 
florísticas entre estas comunidades son desconocidos. Las afinidades florísticas de 
comunidades que ocupan un espacio geográfico común pueden revelar evidencias 
sobre la identidad y exclusividad florística de las comunidades, así como el papel 
que ha desempeñado la diversidad de hábitats o comunidades en los posibles pa-
trones de especiación. 

Otro elemento asociado con la riqueza de especies es la diversidad de for-
mas de vida. Las comunidades son frecuentemente definidas sobre la base de la 
estructura de la vegetación, la cual está determinada por la forma de vida domi-
nante como, por ejemplo, bosque por árboles y arbustales por arbustos. La forma 
de vida dominante puede reflejar la forma de vida más abundante en términos del 
número de especies, aunque esto no necesariamente representa una regla. De he-
cho, la composición florística y la estructura de un arbustal esclerófilo siempre-
verde mostró que el número de especies de hierbas perennes era dominante en 
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contraposición con los arbustos los cuales fueron las formas de vida con mayor 
número de individuos (Ramírez et al. 1988). Por otra parte, las adaptaciones par-
ticulares de ciertos grupos estructurales como formas complementarias o alterna-
tivas de nutrición y parasitismo representan características asociadas con las pro-
piedades físicas y ambientales de las comunidades. La presencia y la abundancia 
de especies de plantas con formas especiales de crecimiento o nutrición contri-
buyen a definir las comunidades bajo parámetros de bondades y limitaciones del 
medio donde se desarrollan las comunidades. 

El objetivo del presente estudio fue evaluar la composición florística y los 
grupos funcionales presentes en siete comunidades herbáceo-arbustivas de la cuen-
ca alta del río Caroní. Las afinidades florísticas y las características numéricas de 
los grupos funcionales presentes en estas comunidades fueron comparadas y eva-
luadas estadísticamente a fin de determinar similitudes y diferencias entre comu-
nidades. Por último, se examina la especialización de especies de plantas a crecer 
en comunidades específicas, así como la identificación de especies endémicas y su 
asociación con comunidades naturales o comunidades de origen secundario. 

MATERIALES Y MÉTODOS

Área de estudio
Se evaluaron diferentes comunidades vegetales ubicadas en el Parque Na-

cional Canaima, sector Gran Sabana, al sudeste del estado Bolívar, cuenca alta 
del río Caroní. Esta área corresponde a la Provincia de Guayana Central (Huber 
1994c). Los suelos de las localidades de estudio se desarrollan sobre rocas meta-
mórficas de la Formación Roraima (Barreat 1984; Schubert et al. 1986). El clima 
de las tierras altas de Guayana es isotérmico, con variaciones en los niveles de 
precipitación a lo largo del año lo que ha permitido definirlo como biestacional 
húmedo con un período menos húmedo de tres meses (Ramírez et al. 1988) igual 
o mayor que 60 mm por lo que no se alcanza en promedio un déficit de hume-
dad para la vegetación (Huber 1995). La temperatura media anual es de 20,6ºC y 
la precipitación puede variar entre 1815,4 y 3400,3 mm con una media anual de 
2428,4 mm (Ramírez et al. 1988). 

La vegetación de la cuenca alta del río Caroní incluye una gran variedad de 
comunidades naturales y otras de origen antrópico (Hernández 1994; Hernández & 
Folster 1994; Huber 1994a, b; Huber & Fölster 1994). En el presente estudio fueron 
evaluadas florísticamente siete comunidades herbáceo-arbustivas. Las comunida-
des analizadas pueden diferenciarse en tres tipos de acuerdo a las perturbaciones: 
1- áreas sin perturbación evidente, como en los casos de los arbustales y herbazales, 
2- áreas con modificaciones claras debido al efecto de la perturbación y en proceso 
de transformación en otro tipo de comunidad, como el matorral y el barbecho que 
representan estados de sucesión secundaria de bosque y sabana, respectivamente, y 
3- comunidades con perturbaciones (quemas) periódicas y algunas perturbaciones 
menores de modificación mecánica del sustrato, como las sabanas.



Florística y grupos funcionales 251

La vegetación de los arbustales estudiados corresponde a arbustales meso-
térmicos (Huber 1986, 1994a; Ramírez et al. 1988). Este tipo de comunidad se 
desarrolla sobre sustratos de afloramientos rocosos y de arenisca con arenas blan-
cas (Huber 1994a). Los suelos de los arbustales son pobres, con baja capacidad de 
retención de agua, marcadamente ácidos, carecen de arcilla y están prácticamente 
compuestos por cuarzo, con niveles muy bajos de hierro y aluminio (Dezzeo & 
Fölster 1994). Los arbustales mesotérmicos están dominados por arbustos, acom-
pañados por frútices, hierbas y pocas especies de árboles (Huber 1986, 1994a; Ra-
mírez et al. 1988). Tres arbustales fueron seleccionados de modo que incluyeran 
diferencias en la estructura, paisaje y tipo de comunidades vecinas. De acuerdo con 
lo anterior, las localidades seleccionadas fueron: 1- el arbustal de Mareman, cuyo 
nombre corresponde a su ubicación en las adyacencias de la quebrada de Mare-
man (Mareman-parú), en la carretera Fuerte Luepa - Santa Elena de Uairén. Este 
arbustal está ubicado en una pendiente que termina en el bosque de galería de la 
quebrada de Mareman, el resto del arbustal está rodeado por sabanas con elemen-
tos arbustivos dispersos. El arbustal de Mareman presenta ciertos signos de pertur-
bación por acción de maquinaria pesada. 2- El arbustal de Liworiwo, cuyo nombre 
corresponde con la cercanía a la población indígena de Liworiwo, ubicado en la 
carretera Fuerte Luepa - Kavanayen en el desvío hacia dicha población. Este ar-
bustal presenta una pendiente ligera con una extensa terraza de poca inclinación en 
la parte superior de la pendiente donde crecen arbustos y árboles. La parte más baja 
de la pendiente termina en un herbazal degradado por quemas periódicas interrum-
pido por la carretera que ha ocasionado una fuerte erosión del suelo. En el extremo 
opuesto, el arbustal se extiende hasta el río Aponguao. 3- El arbustal del Jardín, 
localmente llamado Guame-pe, ubicado en la carretera Fuerte Luepa - Kavanayen, 
fue reevaluado en su composición florística debido a que este censo sólo incluyó 
tres períodos de colección (Ramírez et al. 1988). Este arbustal presenta una pen-
diente que termina en un herbazal en el área principal de estudio, sin embargo, el 
arbustal se extiende por un área mucho mayor hasta la localidad de Chivatón. 

Los herbazales están desarrollados sobre turbas, suelos caracterizados por la 
saturación permanente de agua (Huber 1994b). Los suelos de los herbazales son 
muy parecidos a los de los arbustales, la principal diferencia es de índole hidroló-
gica por la falta de drenaje vertical y por la fuerte acumulación de humus, lo cual 
produce una capa de turba (Huber 1994b). El herbazal estudiado está localizado 
en el km 793 de la carretera Fuerte Luepa - Santa Elena de Uairén y está domina-
do por especies herbáceas latifoliadas. Además de la notable humedad del suelo, 
este herbazal está atravesado por numerosos riachuelos, y con frecuencia se ob-
servan elementos arbustivos de bajo porte, por lo que parece corresponder con un 
herbazal arbustivo de acuerdo a Huber (1994b). Destaca la presencia de pequeños 
afloramientos rocosos y/o arenosos en las áreas más altas del herbazal, donde se 
encuentran especies típicas de los arbustales. La comunidad de herbazal selec-
cionada abarcaba un área extensa y representativa de estas comunidades tanto en 
extensión como en el variado relieve. 
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La composición florística de cuatro áreas de sabanas sobre suelos francos, 
estudiadas en los alrededores de la Estación Científica de Parupa previamente 
publicadas (Ramírez et al. 2007) fueron incluidas como una comunidad debido 
a que las variaciones entre áreas de sabana fueron anteriormente discutidas. Es-
tas áreas han sido quemadas durante muchos años, principalmente después de la 
ocupación por los indígenas Pemones. En general, la vegetación de sabana está 
caracterizada por un estrato de gramíneas y otras hierbas. Sin embargo, un análisis 
más detallado reveló la presencia de cuatro estratos en los cuales se distribuyen 
las estructuras reproductivas de las especies de plantas (Ramírez 2007). Las ca-
racterísticas de las áreas de sabana estudiadas fueron las siguientes: 1- sabana de 
Torón, ubicada sobre colina con una ligera pendiente y sustrato rocoso, 2- sabana 
de Liworiwo, ubicada sobre colina con una fuerte pendiente y sustrato rocoso, 
3- sabana del Aeropuerto, sobre suelo arenoso, y 4- sabana de la Misión, sobre 
sustrato arenoso, la cual difiere de la anterior por la alta frecuencia de fuego y an-
tiguas perturbaciones por la cercanía del primer campamento de monjes colonos. 
Además, todas las áreas incluyeron pequeños parches de perturbación mecánica: 
agujeros, cavidades y/o pequeños montículos de diferentes tamaños, localizados 
en las áreas planas de todas las áreas censadas. 

Un matorral ubicado en la parte posterior de la Estación Científica de Paru-
pa en las cercanías del río Aponguao, confluencia con el río Parupa, fue censado 
florísticamente. Esta comunidad es producto de la tala de árboles y de la quema, 
de aquí que se considera como una comunidad secundaria, denominada matorral 
o vegetación de transición (Hernández & Fölster 1994). A diferencia de muchos 
de los matorrales en el área de estudio, este sitio no ha sido periódicamente per-
turbado, dada su cercanía a la Estación Científica de Parupa. El suelo del matorral 
es similar al de bosques ribereños o bosques de galería, los cuales se desarrollan 
sobre planicies aluviales (Huber 1986; Hernández 1994) y corresponde con sue-
los arcillosos (Dezzeo & Fölster 1994). Este matorral está conformado principal-
mente por especies arbustivas y herbáceas y, en menor proporción, por especies 
de árboles de bajo porte que invaden desde los bosques aledaños. 

Una comunidad de barbecho, terreno que fue cultivado y permanece aban-
donado, ubicada cerca de la Estación Científica de Parupa fue evaluada florísti-
camente. Los suelos, aunque no caracterizados rigurosamente, corresponden en 
apariencia a los de la sabana que lo circunda (obs. pers.). Este barbecho representa 
un área de sabana, presumiblemente originada de un bosque degradado, el cual 
fue usado para cultivos y posteriormente abandonado. En éste persisten los mon-
tículos de tierra que forman canales para el riego, movimientos de tierras típicas 
de áreas de cultivos. 

Estudio florístico
Las colecciones de muestras botánicas fueron realizadas en un total de 24 

visitas de campo durante ocho años desde 1992 hasta 1999, y luego fueron com-
plementadas con observaciones de campo efectuadas los siguientes años al 2000. 
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Las visitas incluyeron recolección de muestras botánicas durante todos los meses 
del año. La metodología incluyó colecciones botánicas sucesivas de especies dife-
rentes no recolectadas previamente en áreas de 2 a 3 hectáreas aproximadamente. 
Los especímenes recolectados fueron identificados por especialistas nacionales y 
extranjeros, y depositados en el Herbario Nacional de Venezuela (VEN), en otros 
herbarios de Venezuela (MY, PORT) y del extranjero (MO). Las especies de plan-
tas fueron organizadas de acuerdo a los grandes grupos taxonómicos (helechos, 
gimnospermas, dicotiledóneas y monocotiledóneas) y por familias siguiendo el 
tratamiento utilizado en la Flora de la Guayana Venezolana (Steyermark et al. 
1995-2005). El número de especies por familia y el número de especies por gé-
nero fue establecido para cada comunidad y para el total de especies presentes en 
todas las áreas de estudio, así como su importancia relativa (número de especies y 
géneros por familia). Además, la condición endémica de las especies fue determi-
nada de acuerdo a la información publicada en diferentes volúmenes de la Flora 
de la Guayana Venezolana (Steyermark et al. 1995-2005) y en el Nuevo Catálogo 
de la Flora Vascular de Venezuela (Hokche et al. 2008). 

Similaridad florística 
La similaridad florística entre todos los pares de comunidades fue calculada 

usando el índice de Jac card (Legendre & Legendre 1983):
CC = C/(A+B+C), 

donde C es el número de especies comunes, A es el número de especies pre-
sentes solo en la comunidad A, y B es el número de especies presentes solo en la 
comunidad B. Adicionalmente, la similitud florística de todas las comunidades 
fue determinada por un análisis de agrupamiento (Legendre & Legendre 1983) 
que se describe más adelante. 

Clasificación de los grupos funcionales
Formas de vida, sustrato, nutrición y endemismo: Las especies de plantas 

fueron clasificadas de acuerdo con la forma de vida en cinco categorías consi-
derando la consistencia del tallo, ramificación, altura y longevidad: 1- árboles, 
plantas con fuste no ramificado cercano al suelo, mayores de 5 m; 2- arbustos, 
plantas leñosas con tallo ramificado cercano al suelo con una altura menor de 5 
m; 3- lianas, plantas leñosas o al menos con tallos ligeramente leñosos de altura 
variable pero siempre perennes; 4- hierbas perennes, plantas herbáceas y sufrúti-
ces; 5- hierbas anuales, plantas herbáceas las cuales incluyen algunas trepadoras 
volubles de vida corta. La condición anual de estas especies fue establecida en un 
mínimo de 10 individuos por especie, los cuales fueron observados en tres años 
diferentes en parcelas permanentes. Aquellas especies en donde más del 80% de 
los individuos murieron en forma sincronizada durante un intervalo de un año, 
fueron considerados de vida corta o anual. Además, esta información fue corro-
borada mediante revisión bibliográfica.

Las plantas también fueron clasificadas en dos categorías de acuerdo con el 
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tipo de sustrato donde crecen: 1- plantas terrestres, cuyas raíces anclan a la plan-
ta directamente en el suelo, y 2- plantas epífitas, las cuales tienen como soporte 
otra planta. Esta última categoría incluye las verdaderas epífitas, que no obtienen 
agua ni nutrientes del organismo que lo soporta, y plantas parásitas y hemipará-
sitas, las cuales obtienen agua y nutrientes de la planta hospedera. Además, las 
especies fueron clasificadas en tres categorías de acuerdo a la presencia de modos 
complementarios de nutrición: 1- plantas que obtienen los nutrientes exclusiva-
mente del suelo; 2- plantas insectívoras, las cuales pueden obtener nutrientes de 
insectos y protozoarios; y 3- parásitas y hemiparásitas, aquellas nutricionalmente 
dependientes de una planta huésped, la cual frecuentemente usan como soporte. 
La información sobre la forma de nutrición de las plantas fue obtenida de la Flora 
de la Guayana Venezolana (Steyermark et al. 1995-2005). 

Especialización a comunidades: El número de comunidades donde crece 
cada especie de planta fue determinado para cada comunidad estudiada (localidad 
en el caso de los arbustales). Esta información permite establecer si las especies 
se desarrollan en uno o más tipos de comunidades. De manera similar, el número 
de comunidades donde crece cada especie de planta fue determinado de acuerdo a 
la forma de vida, tipo de nutrición, tipo de sustrato, y endemismo, lo cual permi-
tió evaluar si estos atributos están relacionados con los niveles de especialización 
de las especies. 

Para establecer si las especies de árboles, arbustos, trepadoras y sufrútices 
que crecen en las comunidades bajo estudio, variaban en su forma de vida cuando 
crecían en comunidades diferentes de la misma área geográfica, se compararon 
las formas de vida de las especies registradas en las comunidades estudiadas y las 
formas de vida de las mismas especies reportada en comunidades diferentes de la 
región (ej. bosques) reportada en la Flora de la Guayana Venezolana (Steyermark 
et al. 1995-2005). Esta comparación permitió establecer la variación fenotípica 
en las especies que crecen en las comunidades estudiadas, y consecuentemente 
si las formas de vida que presentan las especies son exclusivas de estos tipos de 
comunidades. 

Análisis de diversidad
La diversidad de especies fue establecida a tres niveles: 1- diversidad gamma 

(Ѕ), el número de especies registradas en todas las comunidades evaluadas, 2- di-
versidad alfa (α), el número de especies presentes en cada comunidad, y 3- diver-
sidad beta (β), definida como la diversidad entre comunidades, que representa el 
grado de reemplazo de especies (Whittaker 1972), la cual constituye una medición 
distinta porque está basada en proporciones o diferencias (Magurran 1988), expre-
sadas en índices o coeficientes. En el presente estudio, β fue estimada de acuerdo 
con Whittaker (1972): β = Ѕ / ( diversidad α -1). 

La diversidad de géneros y la diversidad de familias en cada comunidad y 
para todas las comunidades examinadas fueron calculadas usando el índice de di-
versidad de Shannon-Weaver (H), de acuerdo a la fórmula:
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  S
H = Σ Pi - ln (pi)
  i = l
donde S es el número de géneros y familias registradas en cada comunidad 

respectivamente, y pi es la proporción de especies pertenecientes al género i y a la 
familia i respectivamente. 

De manera similar, la diversidad de formas de vida, la de tipos de sustratos 
donde crecen las especies y la diversidad de formas alternativas de nutrición fue-
ron estimadas para todas las comunidades examinadas usando el índice de diver-
sidad de Shannon-Weaver (H). En este caso, S representa el número de formas de 
vida, número de formas de nutrición y número de tipos de sustratos que presentan 
las plantas en cada comunidad respectivamente, y pi es la proporción de especies 
pertenecientes a cada una de las formas de vida, de formas de nutrición y tipos de 
sustratos respectivamente. En todos los casos, los índices de diversidad (H) fue-
ron comparados estadísticamente dentro de cada categoría usando la prueba t de 
Student de acuerdo al procedimiento de Magurran (1988).

Análisis estadístico
Para establecer el grado de dependencia entre forma de vida, tipo de sustra-

to donde crecen las especies, tipo de nutrición y endemismo, y entre estas varia-
bles y el tipo de comunidad, así como también entre el número de comunidades 
donde crecen las especies y cada una de estas variables fue usado un análisis de 
frecuencias log-linear de dos factores (StatSoft 2007). Los valores de interacción 
fueron estimados para cada par de variables. Estos análisis fueron realizados con-
siderando que en ambos casos menos del 20% de las celdas tenían valores de fre-
cuencias esperadas bajos o valores de cero (Maruscuilo & Levin 1983). Para esta-
blecer las celdas que contribuyen en mayor medida a la significancia de la prueba 
de dependencia se realizó un análisis de residuales (frecuencia observada menos 
frecuencia esperada), para cada celda del análisis de dos factores, y los residuales 
estandarizados fueron evaluados en su significancia. Este análisis aporta informa-
ción sobre los valores de aquellas celdas que se desvían significativamente de los 
valores esperados (Legendre & Legendre 1983). 

Con la finalidad de establecer la relación florística de las comunidades, és-
tas fueron clasificadas de acuerdo a la presencia (1) o ausencia (0) de las especies, 
usando un análisis de agrupamiento. La hipótesis fue que comunidades fisionómi-
camente similares están florísticamente relacionadas. La agrupación de las comu-
nidades fue medida por el método de unión completa, donde la distancia entre dos 
grupos es determinada por la mayor distancia entre cualquiera de dos de los grupos 
en los diferentes grupos, y las distancias (o disimilaridades) entre objetos fueron 
distancias euclidianas cuando forman los grupos (StatSoft 2007). Los resultados 
del análisis de agrupamiento fueron expresados en un dendrograma jerárquico. 
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RESULTADOS

Composición florística
Se registró un total de 356 especies de plantas (diversidad gamma) en las 

siete comunidades evaluadas (Anexo 1). Con relación a la diversidad alfa, el ma-
yor número de especies fue registrado en el arbustal de Mareman, seguido por 
el del matorral, el arbustal de Liworiwo, arbustal del Jardín, herbazal, sabana y 
por último, el menor número de especies se registró en el barbecho (Tabla 1). Sin 
embargo, de acuerdo al índice de diversidad beta, la variación entre comunidades 
fue relativamente baja (β = 3,15), es decir, el nivel de recambio de especies entre 
comunidades es bajo. 

La distribución de las especies de acuerdo a los grandes grupos taxonómicos 
mostró que las dicotiledóneas representan más del 60% del total de las especies 
recolectadas y para casi cada una de las comunidades examinadas (Tabla 1). En 
la sabana y en el herbazal la proporción de dicotiledóneas presenta valores cer-
canos al 50% de las especies, siendo las monocotiledóneas el grupo codominante 
en estas comunidades. Sólo una especie de gimnosperma (Gnetum camporum) 
está presente en el arbustal de Mareman y la distribución de los helechos no mos-
tró diferencias importantes entre las siete comunidades evaluadas (Tabla 1). Las 
familias más abundantes, de acuerdo al número de especies recolectadas, fueron 
Melastomataceae (30 especies), Asteraceae (28), Poaceae (28), Cyperaceae (26) y 
Orchidaceae (21) (Anexo 1). Otras familias con más de diez especies fueron Ru-
biaceae, Xyridaceae y Clusiaceae. De acuerdo al tipo de comunidad destaca que 
las Melastomataceae representan la familia con el mayor número de especies en 
el matorral, herbazal y en los tres arbustales. En contraste, Asteraceae y Poaceae 
son las familias más numerosas en el barbecho y además, son las más abundantes 
en el matorral después de Melastomataceae (Anexo 1). La familia Poaceae es la 
más numerosa en la comunidad de sabana, seguida por Asteraceae y Cyperaceae. 
En el herbazal y en los tres arbustales, Orchidaceae representó la segunda familia 
en término de número de especies después de Melastomataceae; además, las Cy-
peraceae siguieron en número de especies para el herbazal y para el arbustal de 
Mareman (Anexo 1). Otra familia dominante en el herbazal fue Xyridaceae. 

La diversidad de géneros estimada por el índice de diversidad de Shannon-
Weaver resultó estadísticamente diferente entre la mayoría de las comunidades 
comparadas, excepto entre algunos arbustales y entre arbustales y matorral (Tabla 
1). Los mayores valores de diversidad de géneros fueron encontrados en los tres ar-
bustales y en el matorral, y el menor valor en la comunidad de barbecho (Tabla 1). 
Con relación a los índices de diversidad de familias para las comunidades, la mayo-
ría de las comparaciones también resultó estadísticamente diferente, aunque ciertos 
índices no fueron significativos para algunas de las comparaciones entre arbustales, 
herbazal y matorral (Tabla 1). La diversidad de familias fue mayor para los arbusta-
les de Mareman y Liworiwo, y menor para el barbecho y la sabana (Tabla 1).
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Similaridad florística
Los resultados del análisis de agrupamiento muestran que existen dos gran-

des grupos de comunidades de acuerdo a su composición florística (Fig. 1) y cuya 
afinidad parece indicar su condición natural: 1- comunidades naturales o poco al-
teradas, arbustales y herbazal, y 2- comunidades con cierto nivel de alteración o 
perturbación, matorral, barbecho y sabana. Más específicamente, los tres arbusta-
les presentaron mayor afinidad florística entre sí que con el herbazal; los arbusta-
les de Mareman y Liworiwo mostraron mayor afinidad entre sí que con el arbustal 
del Jardín (Fig. 1). En el segundo grupo, la sabana y el barbecho mostraron mayor 
afinidad florística entre sí que con el matorral (Fig. 1). 

Los mayores valores de similitud entre pares de comunidades fueron encon-
trados entre los tres arbustales (Tabla 2), los cuales también mostraron altos nive-
les de similitud con la comunidad del herbazal, tal como se evidencia en la Fig. 1. 
La afinidad florística de los arbustales con el herbazal decrece desde la compara-
ción Mareman-Herbazal a Jardín-Herbazal (Tabla 2). Por otra parte, el herbazal 
presentó un valor relativamente alto de similaridad con la sabana, y comparable 

El Jardín

Mareman

Liworiwo

Herbazal

Matorral

Sabana

Barbecho

Distancia de unión
9 10 11 12 13 14 15

Fig. 1. Dendrograma de las comunidades de acuerdo a su composición florística (presen-
cia-ausencia de las especies de plantas).
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a los registrados con los arbustales. La sabana, el matorral y el barbecho mostra-
ron menores valores de similaridad con los arbustales; sin embargo, la sabana y el 
matorral exhibieron cierta afinidad florística con el arbustal de Mareman (Tabla 
2). El matorral y el barbecho presentaron también bajos valores de similaridad 
con el herbazal (Tabla 2). La similitud florística entre sabana, matorral y barbecho 
mostró valores parecidos, e inferiores a los encontrados entre los arbustales, pero 
superiores a los reportados entre estas comunidades y los arbustales.

Tabla 2. Valores del índice de similaridad de Jaccard de acuerdo a la composición florísti-
ca de siete comunidades herbáceo-arbustivas de la Alta Guayana venezolana.

Arbustal 
Mareman

Arbustal 
Liworiwo

Arbustal 
Jardín

Herbazal Sabana Matorral

Arbustal Liworiwo 0,48
Arbustal Jardín 0,38 0,39
Herbazal 0,34 0,33 0,29
Sabana 0,21 0,12 0,12 0,36
Matorral 0,20 0,10 0,13 0,13 0,27
Barbecho 0,12 0,06 0,10 0,11 0,23 0,23

Grupos funcionales y endemismo 
La relación entre formas de vida, tipos de sustrato, formas de nutrición y 

endemismo independientemente del tipo de comunidad reveló que la mayoría 
de las especies estudiadas son terrestres, no endémicas y predominantemente de 
alimentación autótrofa, siendo las formas de vida más numerosas las hierbas pe-
rennes, seguidas por arbustos, hierbas anuales y árboles (Tabla 3). El análisis de 
dependencia entre pares de variables mostró que la forma de vida de las plantas 
está significativamente asociada con el tipo de sustrato: el sustrato epífito sólo se 
encontró en hierbas perennes, y el tipo de nutrición insectívoro sólo se observó 
en hierbas perennes (endémicas y no endémicas) y hierbas anuales no endémicas, 
siendo la frecuencia de plantas insectívoras-hierbas anuales estadísticamente sig-
nificativa (Tabla 4). La condición de endemismo fue encontrada en árboles, arbus-
tos, trepadoras y hierbas perennes terrestres, y las especies parásitas son principal-
mente epífitas no endémicas (Tabla 3). Los resultados significativos del análisis 
de dependencia entre tipo de sustrato y nutrición de las plantas también mostró 
residuales significativos y negativos para plantas epífitas autótrofas y plantas pa-
rásitas terrestres (Tabla 4), lo cual indica que ambas combinaciones son realmente 
infrecuentes en la muestra estudiada. Por el contrario, la relación plantas epífitas 
parásitas fue positiva y estadísticamente significativa (Tabla 4).



Ramírez, Hokche y Briceño260

Tabla 3. Frecuencias de especies de acuerdo a la forma de vida, tipo de sustrato, endemis-
mo y tipo de nutrición para 356 especies de plantas registradas en siete comuni-
dades herbáceo-arbustivas en la Gran Sabana.

Forma de vida Tipo de 
sustrato

Endemismo Tipo de nutrición Número total 
de especies

Autótrofas Insectívoras Parasíticas
N (%) N (%) N (%) N (%)

Árboles T NE 24 (6,7) 0 (0,0) 0 (0,0) 24 (6,7)
T E 2 (0,6) 0 (0,0) 0 (0,0) 2 (0,6)

Arbustos T NE 69 (19,4) 0 (0,0) 0 (0,0) 69 (19,4)
T E 7 (1,9) 0 (0,0) 0 (0,0) 7 (1,9)

Trepadoras T NE 15 (4,2) 0 (0,0) 0 (0,0) 15 (4,2)
T E 2 (0,6) 0 (0,0) 0 (0,0) 2 (0,6)

Hierbas perennes* T NE 160 (44,9) 5 (1,4) 1 (0,3) 166 (46,6)
T E 8 (2,2) 2 (0,6) 0 (0,0) 10 (2,8)
Ep NE 2 (0,6) 0 (0,0) 11 (3,1) 13 (3,7)
Ep E 0 (0,0) 0 (0,0) 0 (0,0) 0 (0,0)

Hierbas anuales T NE 42 (11,8) 6 (1,7) 0 (0,0) 48 (13,5)
T E 0 (0,0) 0 (0,0) 0 (0,0) 0 (0,0)

*La condición de epífita fue considerada sólo para hierbas perennes por ser la única forma 
de vida que crece sobre otras plantas.
T = terrestre, Ep = epífita, NE = no endémica, E = endémica

Tabla 4. Resultados de los análisis de dependencia de especies de acuerdo al tipo de comu-
nidad, forma de vida, tipo de nutrición, endemismo y tipo de sustrato donde cre-
cen las plantas registradas en siete comunidades de la Alta Guayana venezolana. 

Variable gl Pearson χ2  
(P < 0,05)

Análisis de residuos*
P < 0,05

Forma de vida*Sustrato 4 11,9 (0,01794) **
Forma de vida*Endemismo 4 5,8 (n.s.) -
Forma de vida*Nutrición 8 26,2 (0,00097) +(Ha-I)
Sustrato*Endemismo 1 0,8 (n.s.) -
Sustrato*Nutrición 2 273,4 (0,00000) -(E-A); -(P-T); +(E-P)
Endemismo*Nutrición 2 2,9 (n.s.) -
Comunidad*Forma de vida 24 96,3 (0,00000) +(M-Ar); +(M-Tr)
Comunidad*Sustrato 6 14,5 (0,02433) **
Comunidad*Endemismo 6 14,8 (0,02182) **
Comunidad*Nutrición 12 24,9 (0,01501) **

*Mínimo nivel de significancia. El signo previo al paréntesis indica el valor de la dirección 
de la dependencia. **No hay residuos significativos, gl = grados de libertad. 
E = epífita, A = autótrofa, P = parásita, T = terrestre, Ha = hierba anual, I = insectívora, M 
= matorral, Ar = árbol, Tr = trepadora.
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Grupos funcionales y tipos de comunidad
La distribución de frecuencia de las formas de vida, tipo de sustrato, formas 

de nutrición y endemismo de acuerdo al tipo de comunidad se muestra en la Tabla 
5. El número de cada forma de vida es dependiente del tipo de comunidad (Tabla 
4). Las especies de árboles fueron significativamente más abundantes en el mato-
rral, seguido por valores intermedios en los arbustales y con una muy baja frecuen-
cia en las comunidades predominantemente herbáceas (herbazal, sabana y barbe-
cho). La riqueza de especies arbustivas fue mayor en los tres arbustales, seguida 
por el matorral, herbazal y barbecho y con la menor frecuencia en la comunidad de 
sabana (Tabla 5). Las especies trepadoras fueron más abundantes en el matorral, 
siendo esta relación estadísticamente significativa (Tabla 4). En las otras comuni-
dades la riqueza de especies trepadoras fue comparativamente menor (Tabla 5). 
Las hierbas perennes están presentes en frecuencias similares en los tres arbusta-
les, sin embargo, los mayores porcentajes de hierbas perennes fueron encontrados 
en las comunidades predominantemente herbáceas: herbazal, sabana y barbecho, 
y el menor porcentaje en el matorral (Tabla 5). Similarmente, las hierbas anuales 
fueron más abundantes en el herbazal, sabana, barbecho y matorral, y los menores 
porcentajes se encontraron en los tres arbustales (Tabla 5). 

La relación entre el tipo de sustrato y comunidad resultó estadísticamente 
significativa (Tabla 4). La mayoría de las especies presentes en las comunidades 
estudiadas presentaron una fijación terrestre (Tabla 5). La frecuencia de especies 
epífitas fue aproximadamente del 5% para los arbustales de Mareman y Liworiwo 
y para el matorral, con valores muy bajos en el arbustal del Jardín y herbazal, y 
ausentes en las comunidades herbáceas de sabana y barbecho (Tabla 5). 

La relación entre el endemismo y el tipo de comunidad resultó estadística-
mente significativa (Tabla 4). La proporción de especies endémicas presentes en las 
comunidades examinadas florísticamente reveló que el mayor porcentaje de espe-
cies endémicas se observó en el arbustal del Jardín, seguido por la comunidad de 
sabana, arbustales de Mareman y Liworiwo, y herbazal; se encontró muy baja fre-
cuencia en el matorral y ausencia de especies endémicas en el barbecho (Tabla 5). 

La relación entre el tipo de nutrición y el tipo de comunidad fue estadística-
mente significativa (Tabla 4). El mayor número y porcentaje de especies insectí-
voras fue encontrado en el herbazal, seguido por los arbustales, una baja frecuen-
cia en la sabana y ausentes en las comunidades secundarias: barbecho y matorral 
(Tabla 5). Las especies parásitas fueron más abundantes en los arbustales de Ma-
reman y Liworiwo, y en el matorral; bajos valores se encontraron en el herbazal y 
arbustal del Jardín, y ausencia de parásitas en la sabana y barbecho. 

Diversidad de grupos funcionales en las comunidades
La diversidad de formas de vida, tipos de sustrato y formas de nutrición esti-

mada por el índice de diversidad de Shannon-Weaver resultaron estadísticamente 
diferentes entre la mayoría de las comunidades comparadas (Tabla 6). La mayor 
diversidad de formas de vida fue encontrada en el matorral y la menor en el área de 
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sabana. La mayor diversidad de tipos de sustrato fue encontrada en los arbustales 
de Mareman y Liworiwo y ausencia de esta variable en la sabana y barbecho (Ta-
bla 6). La mayor diversidad de los tipos de nutrición fue encontrada en los arbusta-
les de Mareman y Liworiwo, y herbazal, seguida por el arbustal del Jardín y mato-
rral; los menores valores fueron observados en el barbecho y la sabana (Tabla 6).

Tabla 6. Valores de diversidad de Shannon-Weaver de formas de vida, tipos de hábito y 
tipos de nutrición de las especies de plantas presentes en siete comunidades her-
báceo-arbustivas.

Comunidades Diversidad de formas 
de vida 

Diversidad de tipos  
de sustratos 

Diversidad de tipos  
de nutrición

H1 H2 H3

Arbustal Mareman (M) 1,18 0,21 0,36
Arbustal Liworiwo (L) 1,09 0,19 0,33
Arbustal Jardín (J) 1,04 0,05 0,20
Herbazal (H) 0,98 0,05 0,35
Sabana (S) 0,87b 0,00c 0,09e

Matorral (Ma) 1,42a 0,18 0,18
Barbecho (B) 0,93 0,00 0,00d

1 = Resultados estadísticos entre formas de vida: a (Ma > B, H, J, L, M; mínimo valor de p < 0,0091); 
b (S < M, Ma; mínimo valor de p < 0,01461). 2 = Resultados estadísticos entre tipos de sustratos: c (S 
< L, M; mínimo valor de p < 0,02779). 3 = Resultados estadísticos entre tipos de nutrición: d (B < H, 
J, L, M, Ma; mínimo valor de p < 0,04439); e (S < H, L, M; mínimo valor de p < 0,04884).

Especialización a comunidades
El número de comunidades donde se desarrollan las especies de plantas de-

pende del tipo de comunidad (gl = 36; χ2 = 76,8; p < 0,00009). La frecuencia de 
especies presentes en una sola comunidad fue mayor para el matorral, seguida de la 
sabana, barbecho y herbazal. Valores ligeramente inferiores a estas últimas comu-
nidades fueron encontrados para los arbustales (Tabla 7). El número de especies 
que crecen en dos, tres y cuatro comunidades fue mayor que el número de especies 
que crecen en una comunidad para los arbustales y herbazal, pero esta tendencia 
difirió para el matorral, donde el número de especies tiende a disminuir con el in-
cremento en el número de comunidades (Tabla 7). En la sabana, el número de espe-
cies presentes en más de una comunidad decreció pero no en forma gradual, y para 
el barbecho, el número de comunidades donde están estas especies incrementó 
hasta tres y luego decreció progresivamente (Tabla 7). Es importante destacar que 
sólo ocho especies estaban presentes en las siete comunidades evaluadas.
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Tabla 7. Relación entre especies presentes en comunidades y número de comunidades 
donde ocurren.

Número de 
comunidades

Especies por comunidad
Arbustal 
Mareman

Arbustal 
Liworiwo

Arbustal 
Jardín

Herbazal Sabana Matorral Barbecho

N (%) N (%) N (%) N (%) N (%) N (%) N (%)
1 13 (8,9) 17 (13,7) 15 (13,3) 18 (16,7) 28 (26,9) 50 (36,0) 11 (19,6)
2 30 (20,6) 26 (20,9) 22 (19,5) 16 (14,8) 15 (14,4) 31 (22,3) 12 (21,4)
3 50 (34,2) 37 (29,8) 33 (29,2) 26 (24,1) 28 (26,9) 27 (19,4) 15 (26,8)
4 26 (17,8) 24 (19,3) 22 (19,5) 24 (22,2) 9 (8,7) 8 (5,8) 3 (5,4)
5 16 (10,0) 10 (8,1) 10 (8,8) 13 (12,0) 13 (12,5) 13 (9,4) 5 (8,9)
6 3 (2,1) 2 (1,6) 3 (2,6) 3 (2,8) 3 (2,9) 2 (1,4) 2 (3,6)
7 8 (5,5) 8 (6,4) 8 (7,1) 8 (7,4) 8 (7,7) 8 (5,8) 8 (14,3)

Especialización de grupos funcionales y endemismo 
La distribución de frecuencia de tipos de sustrato donde crecen, formas de 

nutrición y la condición de endemismo con relación al número de comunidades 
donde crecen las especies se muestra en la Tabla 8. Se observó que las plantas epí-
fitas tienden a crecer en una o dos comunidades, aunque un bajo porcentaje estaba 
presente hasta en cuatro comunidades. De manera similar, las especies endémicas 
crecen preferentemente en una o dos comunidades. Aunque las especies insectí-
voras y parásitas se encontraron en mayor proporción en una comunidad, algunas 
especies de estas categorías presentan una distribución menos restringida, de cua-
tro a cinco comunidades (Tabla 8). 

Variación fenotípica de las formas de vida 
La variación del hábito de las especies leñosas y subleñosas de acuerdo al 

tipo de comunidad donde crecen mostró que los árboles presentes en las comuni-
dades examinadas no exhibieron variación fenotípica con relación a la forma de 
vida que estas especies tienen en otros tipos de vegetación diferentes en el área 
de la Gran Sabana (Tabla 9). Las especies trepadoras mostraron bajo nivel de va-
riación, donde sólo el 1,4% de las especies trepadoras presentaron forma arbusti-
va en comunidades diferentes a las estudiadas. En contraste, más del 40% de los 
arbustos tienen hábito arbóreo en otras comunidades, lo cual es notorio para los 
arbustos que crecen en los arbustales y en las áreas perturbadas (Tabla 9). Similar-
mente, el 43% de los sufrútices presentaron un hábito arbustivo en otros tipos de 
comunidades en la Gran Sabana, siendo esta variación mucho mayor en el caso de 
sufrútices que crecen en los arbustales y el herbazal (Tabla 9). 
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Tabla 9. Variación de las formas de vida leñosas y subleñosas encontradas en las comuni-
dades estudiadas con relación a la forma de vida reportada en otras comunidades, 
principalmente boscosas. 

Forma de vida Número total  
de especies

Forma de vida en otras comunidades
Árboles Arbustos Trepadoras Sufrútices
N (%) N (%) N (%) N (%)

Árboles
Arbustales 17 17 (100,0) 0 (0,0) 0 (0,0) 0 (0,0)
Herbazal 1 1 (100,0) 0 (0,0) 0 (0,0) 0 (0,0)
Áreas perturbadas 17 17 (100,0) 0 (0,0) 0(0,0) 0 (0,0)
Sabana 1 1 (100,0) 0 (0,0) 0 (0,0) 0 (0,0)
Total 26 26 (100,0) 0 (0,0) 0 (0,0) 0 (0,0)

Arbustos
Arbustales 60 28 (46,7) 32 (53,3) 0 (0,0) 0 (0,0)
Herbazal 14 4 (28,6) 10 (71,4) 0 (0,0) 0 (0,0)
Áreas perturbadas 25 10 (40,0) 15 (60,0) 0 (0,0) 0 (0,0)
Sabana 8 2 (25,0) 6 (75,0) 0 (0,0) 0 (0,0)
Total 76 32 (42,1) 44 (57,9) 0 (0,0) 0 (0,0)

Trepadoras
Arbustales 8 0 (0,0) 1 (12,5) 7 (87,5) 0 (0,0)
Herbazal 3 0 (0,0) 1 (33,3) 2 (66,7) 0 (0,0)
Áreas perturbadas 13 0 (0,0) 0 (0,0) 13 (100,0) 0 (0,0)
Sabana 4 0 (0,0) 0 (0,0) 4 (100,0) 0 (0,0)
Total 16 0 (0,0) 1 (1,4) 15 (93,6) 0 (0,0)

Sufrútices
Arbustales 32 0 (0,0) 18 (56,1) 1 (3,1) 23 (71,8)
Herbazal 16 0 (0,0) 8 (50,0) 0 (0,0) 8 (50,0)
Áreas perturbadas 31 0 (0,0) 12 (38,7) 0 (0,0) 19 (61,3)
Sabana 26 1 (3,8) 10 (38,5) 0 (0,0) 15 (57,7)
Total 58 1 (1,7) 25 (43,1) 1 (1,7) 31 (53,5)

Los porcentajes fueron calculados de acuerdo al total de especies de cada fila. El número total de cada 
forma de vida es inferior a la suma de los valores de las comunidades porque cada especie de planta 
puede aparecer en diferentes comunidades.

DISCUSIÓN

Composición florística
El alto número de especies de plantas registradas en las siete comunidades 

puede ser relacionado con la heterogeneidad del paisaje o diversidad de hábitats, re-
conocido para explicar la alta diversidad del área (Duno de Stefano et al. 2009) y, en 
general, para grandes áreas de vegetación (Shmida & Wilson 1985). Sin embargo, 
la variación en el número de especies entre comunidades, estimada como diversi-
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dad beta, fue relativamente baja (β = 3,15), es decir, el nivel de recambio de especies 
entre comunidades es bajo, lo que sugiere una relativa uniformidad con relación al 
número de especies presentes en estas comunidades. Por lo tanto, la alta diversidad 
de especies es solo parcialmente explicada por la diversidad de comunidades. 

En general, la riqueza de especies decreció desde comunidades arbustivas 
naturales a comunidades herbáceas naturales, seguido por comunidades de origen 
antrópico, siendo la única excepción el matorral, con una riqueza comparable a 
los arbustales. La riqueza de especies registrada en los arbustales es superior a la 
reportada previamente en este tipo de comunidad (Ramírez et al. 1988). De acuer-
do a lo anterior, los arbustales de la cuenca alta del río Caroní en la Gran Sabana 
parecen exhibir una riqueza de especies relativamente baja, como fue indicado 
por Huber (1994a), en comparación con otros arbustales de otras latitudes (Specht 
1979), aunque mayor que los arbustales mediterráneos sobre suelos muy pobres 
(Ojeda et al. 1995, 2000). El número de especies registrado en matorrales o áreas 
transicionales es considerado menor que el número de especies reportado en los 
bosques primarios y secundarios (Hernández & Fölster 1994). No obstante, esta 
tendencia debe ser considerada con cautela debido a que el censo florístico de los 
bosques sólo considera especies arbustivas y arbóreas con un mínimo de clases de 
diámetro, y las especies herbáceas contribuyen con más del 50% de la riqueza de 
especies del matorral estudiado. Resultados sobre la composición florística en la 
vegetación de los Altos Llanos Centrales venezolanos mostraron que el número 
de especies en pequeños bosquecillos era menor a la riqueza de especies en áreas 
ecotonales, lo cual fue asociado con la combinación de especies del bosque y de 
la sabana (Ramírez 2003). De manera similar, la riqueza de especies relativamen-
te alta en los matorrales puede ser asociada a que éstos incluyen, además de las 
especies colonizadoras de los matorrales, especies de bosque y sabana. De hecho, 
Hernández & Fölster (1994) señalan que los matorrales incluyen especies de bos-
ques primarios y sabanas. La alta diversidad florística en áreas transicionales en 
muchos casos es explicada por efecto de masa y por equivalentes ecológicos (Sh-
mida & Wilson 1985), es decir, el establecimiento de especies en sitios donde no 
pueden automantenerse (efecto de masa) y la coexistencia de especies con hábi-
tats y nichos idénticos (equivalentes ecológicos). 

La menor riqueza de especies en la sabana y barbecho con relación a las otras 
comunidades estudiadas parece estar relacionada con la dominancia de especies 
herbáceas y por el efecto de la alteración antrópica, particularmente en el barbe-
cho. Huber (1994b) señala que las sabanas abiertas o lisas tienen un número discre-
to de especies. Sin embargo, las áreas de sabana examinadas (Ramírez et al. 2007) 
presentan un número importante de especies, comparable a herbazales y arbusta-
les, lo cual puede ser asociado con la heterogeneidad de sustratos, perturbaciones 
y diferencias topográficas que promueven alta riqueza de especies en las áreas de 
sabana. El barbecho, caracterizado por la menor riqueza de especies, corresponde 
a lo esperado para comunidades en sucesión secundaria (Drury & Nisbet 1973) en 
la cual la perturbación causa una drástica disminución de la biodiversidad.
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Diversidad taxonómica
De acuerdo al tipo de comunidad destaca que las Melastomataceae repre-

sentan la familia con el mayor número de especies en el matorral, herbazal y en 
los tres arbustales. Las familias con mayor número de especies en los arbustales 
concuerdan con las encontradas en el primer registro realizado en el arbustal del 
Jardín (Ramírez et al. 1988). En contraste, Asteraceae y Poaceae son las más nu-
merosas en el barbecho, las cuales representan las familias más abundantes des-
pués de Melastomataceae en el matorral. La familia Poaceae es la más numerosa 
en la comunidad de sabana, seguida por Asteraceae y Cyperaceae, lo cual con-
cuerda con lo reseñado por Huber (1994b) y Medina (2002) para sabanas abiertas. 
En el herbazal y en los tres arbustales, Orchidaceae representa la segunda fami-
lia en término de número de especies después de Melastomataceae; además, las 
Cyperaceae siguen en número de especies para el herbazal y para el arbustal de 
Mareman. Otra familia dominante en el herbazal es Xyridaceae. Sin embargo, al-
gunas de las familias representativas citadas para los herbazales, Rapateaceae y 
Eriocaulaceae (Huber 1986), contrastan con las más abundantes del herbazal es-
tudiado. De acuerdo a lo anterior, existe una tendencia entre la riqueza de algunas 
familias de plantas y ciertas comunidades. 

El número de categorías taxonómicas superiores puede contribuir con la ri-
queza biótica (Shmida & Wilson 1985). En este sentido, el alto número de fami-
lias de plantas registrado en las siete comunidades estudiadas parece contribuir 
con la riqueza total de especies. Similarmente, la comparación de la diversidad 
taxonómica entre comunidades mostró que la diversidad de familias fue mayor en 
los arbustales de Mareman y Liworiwo, y menor en el barbecho y la sabana, y que 
las comunidades con mayor número de familias de plantas tienden a tener mayor 
número de especies, lo que indica que la riqueza de especies está asociada con la 
riqueza de familias de plantas. Sin embargo, la diversidad de familias tiende a ser 
menor cuando están presentes familias con un elevado número de especies como 
en el caso de la sabana con muchas especies de Poaceae, Asteraceae, Cyperaceae 
y Melastomataceae que representan más del 55% de las especies (Ramírez et al. 
2007), y en el matorral con un elevado número de especies (60 de 139 especies) de 
Melastomataceae, Asteraceae, Poaceae y Rubiaceae (lo que representa el 43%). 
De acuerdo a lo anterior, el índice de diversidad de Shannon-Weaver a nivel de fa-
milia representa, además de la riqueza de familias, la variedad de grupos taxonó-
micos y de aquí la diversidad morfológica de las especies en las comunidades. Por 
el contrario, la diversidad de géneros se aproxima al número de especies presentes 
en las comunidades, los cuales fueron mayores en los tres arbustales y matorral, y 
el menor en el barbecho y sabana. 

 
Similaridad florística
El análisis de agrupamiento mostró que existen dos grandes grupos de co-

munidades de acuerdo a su composición florística. Tal afinidad florística parece 
indicar la condición de perturbación antrópica en la cual destacan comunidades 
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naturales o poco alteradas, arbustales y herbazal, y comunidades con cierto nivel 
de alteración o perturbación, matorral, barbecho y sabana. Los mayores valores de 
similitud florística encontrados entre los tres arbustales también mostraron altos 
valores con la comunidad de herbazal. En tal sentido, Huber (1994a) señala que 
pueden observarse variaciones significativas en la composición florística de los 
arbustales. De acuerdo a la similitud florística entre arbustales, estas tres comuni-
dades están muy relacionadas. Si bien la combinación de especies en cada arbus-
tal puede ser única, algunas especies comunes en los arbustales estudiados y en 
otros (N. Ramírez, obs. pers.) pueden ser consideradas como especies indicadoras 
o típicas de estas comunidades (arbustos: Ilex retusa, Gongylolepis benthamiana, 
Digomphia laurifolia, notopora schomburgkii, vaccinium euryanthum, ouratea 
articulata, Humiria balsamifera, bonnetia sessilis, euphronia guianensis, Poeci-
landra retusa, y hierbas: Philodendron callosum, Siphanthera cordifolia, Sto-
matochaeta condensata, Mandevilla benthamii, Sobralia elisabethae y Perama 
galioides, entre otras). Muchas de estas especies mostraron altos valores de abun-
dancia en el arbustal del Jardín (Ramírez et al. 1988) y en los arbustales estudiados 
(obs. pers.). Con base a lo anterior, los arbustales pueden ser denotados como aso-
ciaciones de especies de acuerdo a la definición de Beard (1944): cualquier grupo 
florístico independientemente si el grupo de especies es una asociación genuina o 
no. De acuerdo a este concepto, los arbustales representan asociaciones genuinas 
en las cuales parece haber un grupo de especies comunes, acompañado de otras 
especies no necesariamente comunes entre los arbustales. 

Los valores de similaridad de los arbustales mostraron una alta afinidad 
florística con los herbazales, lo cual indica que muchas de las especies de estas 
comunidades se entremezclan en un mosaico que puede ser difuso. De hecho, re-
portes previos indican la presencia de especies arbustivas en los herbazales, tal es 
el caso de los herbazales arbustivos (Huber 1989, 1994a). Además, algunas espe-
cies endémicas de herbazales arbustivos de la región suroriental (Huber 1994a), 
también están presentes en los arbustales estudiados, lo cual corrobora la propues-
ta de Huber (1989) sobre las conexiones florísticas entre arbustales y herbazales 
de la Alta Guayana venezolana. Sin embargo, herbazales y arbustales difieren de 
acuerdo a su estructura y en lo relativo a las formas de vida. 

El segundo grupo de comunidades afines, sabana, matorral y barbecho, re-
presentan comunidades con algún nivel de alteración o perturbación. La afinidad 
florística entre estas comunidades parece estar asociada a la presencia de una ma-
triz graminosa tanto el matorral como el barbecho con muchas especies de la sa-
bana. Estas comunidades mostraron valores aproximadamente iguales de simi-
laridad florística, pero más bajos que los observados entre arbustales y herbazal. 
Probablemente la alteración de estas comunidades, diferentes orígenes y diferentes 
sustratos edáficos promueven bajos niveles de similaridad florística, aunado a la 
condición sucesional de algunas de estas comunidades como el matorral. La saba-
na y el matorral mostraron cierta afinidad florística con el arbustal de Mareman y 
la sabana mostró valores de similaridad relativamente altos con el herbazal. Estos 
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resultados sugieren que el área de sabana no es completamente diferente desde el 
punto de vista florístico de los herbazales y arbustales, lo que pone nuevamente en 
evidencia las conexiones florísticas entre arbustales, herbazales y sabanas en esta 
región (Huber 1989). Sin embargo, la afinidad florística puede variar dependiendo 
de cada comparación particular. La afinidad florística entre áreas de sabana con ar-
bustales y herbazales responde a la forma de intergradación que se produce entre 
estas comunidades: el herbazal estudiado mostró una invasión de especies de saba-
na en algunas áreas altas debido al deterioro del herbazal, y el arbustal de Mareman 
no presentó un borde definido con la sabana circundante. En este caso, los arbustos 
se entremezclan con la sabana o la sabana invade al arbustal, donde los arbustos 
aparecen dispersos en una matriz de sabana en los bordes difusos del arbustal. 

Formas de vida y comunidades
Árboles, arbustos, trepadoras, hierbas perennes y hierbas anuales estaban 

presentes en todas las comunidades estudiadas, sin embargo, se encontró que la 
proporción de especies en cada categoría depende del tipo de comunidad. El alto 
número de clases de formas de vida por comunidad es considerado como un factor 
que contribuye con la riqueza biótica del área (Shmida & Wilson 1985), tal como 
parece ocurrir con la riqueza de especies en las comunidades estudiadas. Las va-
riaciones en la riqueza de especies pueden estar influenciadas por la abundancia 
de cada forma de vida en las comunidades. De hecho, la diversidad de formas de 
vida, evaluada por el índice de diversidad de Shannon-Weaver, mostró valores 
contrastantes entre las comunidades estudiadas: mayor en el matorral y menor en 
el área de sabana, lo cual está básicamente determinado por una distribución más 
homogénea de las cinco formas de vida en el matorral y por la sesgada abundancia 
de formas de vida herbácea en la sabana. 

Las hierbas perennes estaban presentes en frecuencias similares en los tres 
arbustales, sin embargo, los mayores porcentajes fueron encontrados en las comu-
nidades predominantemente herbáceas: herbazal, sabana y barbecho, y el menor 
porcentaje en el matorral, lo que destaca la importancia del componente herbáceo 
en todas las comunidades estudiadas. De aquí que la riqueza de especies en estas 
comunidades está fuertemente influenciada por el número de especies herbáceas, 
tal como es considerado por Lunt (1990). Cabe resaltar que aunque la definición 
de los arbustales está designada por la dominancia ecológica, mayor contribución 
con la fitomasa foliar que mantiene el funcionamiento de la comunidad (Huber 
1994a), las especies dominantes de los arbustales son las hierbas, principalmente 
perennes, así como en la sabana, comunidades típicamente herbáceas, lo que con-
cuerda con lo señalado por Huber (1994a) y Medina (2002). 

Las hierbas anuales fueron menos frecuentes que las hierbas perennes, aun-
que se encontraron en una proporción importante en la sabana, herbazal, barbe-
cho y en el matorral. De acuerdo a Sarmiento & Monasterio (1983), las hierbas 
anuales son comunes en sitios secos y están bien representadas en áreas alteradas. 
La alta proporción de especies anuales en áreas perturbadas podría estar asociada 
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al efecto de perturbación. La teoría de la historia de vida, estrategias r–K, sugiere 
que altos niveles de perturbación seleccionan especies de vida corta (MacArthur 
& Wilson 1967; Drury & Nisbet 1973). La alta proporción de especies anuales 
en la comunidad de sabana también podría ser relacionada con perturbaciones 
frecuentes como las quemas periódicas y movimientos de tierra (Ramírez et al. 
2007). Sin embargo, el porcentaje de especies anuales en estas comunidades al-
teradas parece indicar estados sucesionales avanzados (barbecho y matorral) o 
equilibrios dinámicos con las perturbaciones periódicas (sabanas), ya que el nú-
mero de hierbas anuales es menor al esperado: las primeras etapas de coloniza-
ción después de una fuerte perturbación están representadas por muchas especies 
anuales (Drury & Nisbet 1973; Finegan 1984; Halpern 1989) o malezas (Baker 
1974). La relación especies anuales y perturbación no explica la riqueza de espe-
cies anuales en el herbazal. Aparentemente, la presencia de un número importante 
de especies anuales en el herbazal puede ser explicada por la condición no leñosa 
de la mayoría de las especies en esta comunidad y por la estrecha asociación de 
la humedad del suelo y plantas de porte muy pequeño (por ejemplo, Lentibularia-
ceae). El régimen de humedad en los suelos de los herbazales, el cual cambia en-
tre períodos climáticos, podría estar asociado con la longevidad de las plantas de 
manera similar que en áreas con climas marcadamente estacionales. 

Los arbustos representan la forma de vida que sigue en número de especies 
después de las hierbas; éstos fueron más abundantes en los arbustales, aunque una 
proporción importante está presente en el matorral; además, los arbustos fueron 
menos abundantes en el herbazal y menor en la sabana. Dichas frecuencias con-
cuerdan con lo indicado por Huber (1994a, b) para arbustales y herbazales de la 
región. La riqueza de especies leñosas, principalmente arbustos, es superior en los 
arbustales de la Gran Sabana comparada con los valores reportados para arbusta-
les de Chile y del Mediterráneo (Ojeda et al. 2000), y el porcentaje de especies ar-
bustivas en Fimbos de la región del Cabo, Sur África (Ojeda et al. 2001) es similar 
al de los arbustales estudiados. Esta comparación permite destacar que la riqueza 
de especies arbustivas en los arbustales de la Gran Sabana converge en la riqueza 
señalada para arbustales de la región del Cabo con suelos muy pobres, pero difiere 
en la abundancia de las otras formas de vida. 

El mayor número de árboles y trepadoras fue encontrado en el matorral. Las 
trepadoras tienden a ser escasas en los arbustales, lo cual concuerda con lo señala-
do para los arbustales de la región (Huber 1986). La baja proporción de especies 
trepadoras en los arbustales puede ser relacionada con la estructura de la vegeta-
ción. El número de lianas incrementa con el diámetro de los árboles que trepan 
(Pérez-Salicrup & de Meijere 2005). Los arbustales no tienen altura adecuada ni 
buen soporte para el desarrollo y crecimiento de especies trepadoras. De acuer-
do con lo anterior, las pocas especies trepadoras presentes en los arbustales (por 
ejemplo, Passiflora sclerophylla), tienden a ser plantas con un hábito intermedio 
entre trepador y rastrero. Por el contrario, la presencia de cierta proporción de es-
pecies trepadoras en el matorral puede ser asociada a que éstos tienen una altura 
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mayor y de aquí un mejor soporte para el desarrollo y crecimiento de especies 
trepadoras. Además, muchas de las trepadoras de los matorrales son especies de 
bosque y su forma de desarrollo en los matorrales también combina la condición 
rastrera con la trepadora durante el período de colonización. 

Epífitas y comunidades
La mayoría de las especies en las comunidades estudiadas presentaron una 

fijación terrestre. La frecuencia de especies epífitas fue aproximadamente del 5% 
para los arbustales de Mareman y Liworiwo, el matorral, y ausentes en las co-
munidades básicamente herbáceas: sabana y barbecho. La diversidad de tipos de 
fijación al sustrato también aportó resultados similares. La mayor frecuencia de 
epífitas en comunidades con alto número de especies leñosas, árboles y arbustos, 
concuerda con lo esperado. La ausencia de epífitas (no parásitas) en comunidades 
herbáceas puede ser explicada porque estas comunidades no aportan el sustrato 
adecuado para el desarrollo de epífitas. Huber (1986, 1994a) indica que epífitas fa-
nerógamas (no parásitas) son muy escasas en los arbustales, lo cual concuerda con 
los resultados obtenidos en el presente estudio. La riqueza de epífitas no parásitas 
en bosques secos es mayor (3,8-5,0%) en bosques secos neotropicales (Medina 
1995; López & Ramírez 2004) que en las comunidades examinadas. Sin embargo, 
los bosques montanos de la Gran Sabana, ubicados en la misma área geográfica 
de las comunidades estudiadas, poseen una gran variedad de epífitas (Huber 1986, 
1994c). El número de especies epífitas puede estar limitado por la estructura de 
los arbustales y matorrales; es decir, bajo número de especies leñosas, bajo porte y 
con amplios espacios abiertos, de modo que las epífitas están tan expuestas como 
el follaje de los arbustos. De acuerdo con lo anterior, el número de especies epífitas 
vasculares no parásitas puede estar limitado por las condiciones de exposición que 
pueden ser consideradas extremas en cuanto al viento y radiación. En condiciones 
boscosas, muchas de las especies epífitas no parásitas están ubicadas en el interior 
de la copa de los árboles y arbustos y, por lo tanto, parecen tener menor exposición 
al viento y radiación directa (López & Ramírez 2004). 

Tipos de nutrición complementaria o alternativa
Otro aspecto que destaca en la composición florística de las comunidades 

examinadas es la presencia de plantas con sistemas de nutrición complementa-
rios: hemiparasitismo e insectivoría. La frecuencia de plantas hemiparásitas fue 
comparativamente mayor en los arbustales (excepto en el Jardín) y en el matorral 
con respecto a las otras comunidades estudiadas. De manera similar, la diversi-
dad de los tipos de nutrición, estimada por el índice de diversidad de Shannon-
Weaver, fue mayor en los arbustales de Mareman y Liworiwo, y en el herbazal, 
seguida por el arbustal del Jardín y matorral; y los menores valores en el barbecho 
y la sabana. La mayor diversidad asociada a comunidades con especies de plantas 
hemiparásitas puede ser análoga al mantenimiento de la riqueza de especies por 
el efecto de parásitos y herbívoros (Janzen 1970). Es decir, las plantas hemipará-
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sitas pueden tener un papel regulador de las poblaciones de arbustos que permite 
una mayor diversidad de plantas. Además, la ubicación vertical de las especies 
hemiparásitas puede contribuir con la organización y compactación de mayor nú-
mero de especies en estas comunidades. Las variaciones en el número de especies 
hemiparásitas entre comunidades leñosas-arbustivas pueden ser explicadas por la 
abundancia de especies leñosas: el número de especies hemiparásitas tiende a in-
crementar con el aumento del número de especies leñosas, lo cual es reseñado por 
Dean et al. (1994) quienes indican que epífitas parásitas no están relacionadas con 
la forma de crecimiento del hospedero, excepto que las parásitas no se desarrollan 
sobre hierbas ni plantas anuales. Sin embargo, dos especies de plantas parásitas 
fueron registradas en el herbazal (Cassytha filiformis y thesium tepuiense), las 
cuales parasitan especies herbáceas, una interrelación que promueve el uso de un 
recurso infrecuentemente utilizado por especies de plantas parásitas y que trae co-
mo consecuencia el incremento de la riqueza de especies en la comunidad. 

La proporción de hemiparásitas en los arbustales y en el matorral estudiado 
de la Gran Sabana puede ser considerada comparativamente alta. La proporción 
de hemiparásitas en bosques deciduos neotropicales varía de 0,6 a 1,6% (Medina 
1995), de 0,05 a 1,2% en comunidades de Sur África (Dean et al. 1994), 1,4% en 
la vegetación de los Llanos Centrales venezolanos (Ramírez 2003) y 2,6% en un 
bosque deciduo secundario (López & Ramírez 2004). Aunque los dos primeros 
reportes corresponden a una escala mucho mayor que la de los resultados obte-
nidos en la presente investigación, aparentemente, la relación entre especies de 
plantas y especies parásitas es mayor en las comunidades arbustivas y matorral de 
la Gran Sabana, lo cual podría ser asociado a que las hemiparásitas son más abun-
dantes en formaciones vegetales que se desarrollan en ambientes húmedos com-
paradas con formaciones secas (Medina 1995). En contraste, suelos pobres en nu-
trientes no soportan muchas especies de plantas parásitas (Dean et al. 1994). Esta 
última tendencia no parece ocurrir entre las comunidades evaluadas: el número de 
especies hemiparásitas no difiere entre arbustales y el matorral, comunidades con 
diferentes tipos de suelos (más pobres en los arbustales que el matorral). Además, 
las especies hemiparásitas fueron más frecuentes en el área de transición bosque-
área perturbada en un bosque deciduo secundario, lo cual es atribuido a los reque-
rimientos de luz (López & Ramírez 2004). Una explicación alternativa al número 
de especies hemiparásitas en los arbustales y el matorral es la relación con el sín-
drome de dispersión por aves de todas las especies hemiparásitas estudiadas ya 
que la ornitocoria especializada en especies parásitas garantiza sitios seguros para 
las semillas (Reid 1991). 

Plantas insectívoras
El número de especies insectívoras fue mayor en el herbazal, menor en los 

arbustales, sólo se encontraron dos en la comunidad de sabana y ausentes en las 
áreas alteradas. La abundancia de especies insectívoras es frecuentemente asocia-
da con la pobreza del suelo, principalmente deficiencia de nitrógeno (Givnish et 
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al. 1984). Los suelos de los arbustales son pobres, con baja capacidad de reten-
ción de agua, marcadamente ácidos, carecen de arcilla y están prácticamente com-
puestos por cuarzo, con niveles muy bajos de hierro y aluminio (Dezzeo & Fölster 
1994). La principal diferencia de los suelos de los arbustales con relación a los 
suelos de los herbazales es de índole hidrológica, por la falta de drenaje vertical y 
por la fuerte acumulación de humus (Dezzeo & Fölster 1994), lo cual podría ex-
plicar la incidencia de especies insectívoras en estas comunidades. Sin embargo, 
otros autores (Benzing 2000; Alcalá & Domínguez 2003) señalan un modelo en el 
cual las especies insectívoras son dependientes del compromiso entre luz, hume-
dad y disponibilidad de presas. Los dos primeros parámetros podrían ser también 
atribuidos a los ambientes del herbazal y de los arbustales donde la disponibilidad 
de luz y humedad no parecen limitantes. Por otra parte, la mayor proporción de 
especies insectívoras en el herbazal también puede ser asociada con el número de 
especies de Lentibulariaceae, familia casi exclusivamente insectívora que crece 
principalmente en áreas anegadas, lo cual sugiere que la alta frecuencia de plantas 
insectívoras en el herbazal tiene un componente taxonómico importante. 

Especialización a comunidades
Bazzaz (1991) ha señalado que los requerimientos particulares de las espe-

cies determinan la especialización a comunidades. En este estudio el número de 
comunidades donde crecen las especies de plantas depende del tipo de comuni-
dad. En general, el número de especies que sólo están presentes en una comuni-
dad es similar para los arbustales y el herbazal, y fue menor al encontrado para 
la sabana, matorral y barbecho. Sin embargo, 45 especies crecen exclusivamente 
en los tres arbustales, lo que destaca que cada una de estas comunidades presenta 
especies exclusivas. La presencia de especies en sólo una comunidad puede estar 
relacionada con: 1- limitaciones en los mecanismos de dispersión de semillas en-
tre comunidades similares, y 2- endemismo. La dispersión de las semillas entre 
comunidades puede ser un factor determinante en la especialización de hábitats 
de las especies. Arbustales y herbazales representan comunidades insulares de la 
Alta Guayana venezolana, lo que limita la dispersión de semillas entre estas co-
munidades (López & Ramírez 1998). En contraste, para comunidades no necesa-
riamente con limitaciones de aislamiento para la dispersión, el número de espe-
cies presentes en una comunidad fue mayor para la sabana y el matorral, y menor 
para el barbecho. Entre las especies presentes sólo en el barbecho se encontraron 
malezas como Sida linifolia, Hyptis suaveolens, Lantana camara, típicas de saba-
nas de tierras bajas llaneras (Ramírez 2003) con un desarrollo marginal, las cua-
les probablemente fueron introducidas durante la creación del cultivo. El mayor 
número de especies exclusivas a la sabana y el matorral evidencia que no sólo las 
comunidades naturales en la Gran Sabana presentan especificidad de hábitats y 
que especies especializadas pueden estar presentes en comunidades alteradas o 
parcialmente alteradas. Aunque muchas de las especies de la sabana están en los 
matorrales y que la invasión de la sabana por el bosque en la Gran Sabana es posi-
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ble excluyendo el fuego, en sitios cercanos al bosque (Fölster 1986), un alto nivel 
de exclusividad de especies fue encontrado en cada una de estas comunidades.

Las condiciones epífitas, endémicas, insectívoras y parásitas en las plantas 
estudiadas mostraron una marcada tendencia a la especialización de comunidades. 
Las variaciones en tipos de sustrato y tipos adicionales de nutrición están relacio-
nadas con la especialización de hábitats: mayores niveles de especialización para 
plantas epífitas, parásitas, insectívoras y endémicas. La especialización de estos 
grupos de plantas puede o no ser un atributo parcial o totalmente coincidente en las 
especies. Por ejemplo, las especies insectívoras son altamente frecuentes en hier-
bas perennes no endémicas, y las especies parásitas son principalmente epífitas 
pero no son endémicas. Aparentemente, cada uno de estos atributos parece condi-
cionar la especialización a determinada comunidad de forma independiente, o que 
la posesión de uno de estos atributos induce a la especialización de hábitats. 

Endemismo
Las especies endémicas mostraron el mayor nivel de especialización, lo cual 

concuerda con el aislamiento reconocido para muchas especies endémicas (Kruc-
keberg & Rabinowitz 1985). En este sentido, la condición endémica podría estar 
relacionada con la especialización de hábitats, la cual puede estar limitada por la 
presencia de comunidades específicas para su crecimiento y desarrollo. De hecho, 
mayor endemismo fue encontrado en comunidades naturales, y fue muy bajo o 
ausente en comunidades secundarias. Sin embargo, la comunidad de sabana mos-
tró un número comparable de especies endémicas, lo cual puede ser asociado a 
que las sabanas, tales como algunas sabanas amazónicas, son consideradas cen-
tros de especiación (Huber 1982). 

La alta incidencia de especies endémicas reportadas en la Guayana vene-
zolana es asociada con la heterogeneidad ambiental (Steyermark 1979; Duno de 
Stefano et al. 2009). La presencia de algunas especies en una comunidad puede 
obedecer a que estas especies son endémicas del área, como por ejemplo, ochtho-
cosmus attenuatus y Pagameopsis galioides, especies que sólo fueron censadas 
en el arbustal de Mareman y en el arbustal del Jardín respectivamente, y cuya dis-
tribución está restringida a arbustales en el área de la Gran Sabana. Estos ejemplos 
parecen ilustrar casos de diferenciación y evolución de especies en comunidades 
particulares de la Alta Guayana venezolana, probablemente de origen reciente. 
Las extremas condiciones de pobreza edáfica y la insularidad de los arbustales 
pueden haber actuado como fuerza selectiva para el endemismo, como ha sido 
sugerido para las situaciones similares de las caatingas amazónicas (Anderson 
1981). De hecho, la selección diferencial de hábitats por las especies de plantas 
sigue patrones de diferenciación y especiación en términos evolutivos (Bazzaz 
1991). Otras especies frecuentes en arbustales (clusia pusilla) y herbazales (He-
liamphora heterodoxa y trimezia fosteriana) también son consideradas endémi-
cas (Steyermark 1979, 1982). Es probable que algunas especies hayan evolucio-
nado sobre suelos oligotróficos bajo condiciones húmedas tropicales, tal como lo 
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sugieren Klinge & Medina (1979) para caatingas y campinas amazónicas, y Hu-
ber (1982) para sabanas amazónicas. Además, un patrón común de los aspectos 
biológicos del endemismo son el endemismo edáfico y la asociación con formas 
de vida arbustivas en los Finbos africanos y brezales mediterráneos (Ojeda et al. 
2001). La notable presencia de especies especializadas a ciertas comunidades, in-
cluyendo especies endémicas, representa un factor adicional que contribuye con 
la riqueza de especies en las comunidades estudiadas. 

Variación fenotípica
Bazzaz (1991) propone que debido a la inmovilidad de las plantas, éstas 

han evolucionado con un alto potencial de aclimatación y plasticidad fenotípica 
para compensar la variabilidad ambiental. Las especies que crecen en más de una 
de las comunidades evaluadas pueden mostrar dos patrones diferentes: algunas 
especies varían notablemente en su forma de vida y otras no. La variación del 
hábito de las especies leñosas y subleñosas mostró que los árboles no exhibieron 
variación fenotípica con relación a la forma de vida y sólo una pequeña fracción 
de trepadoras fue encontrada como arbustos. En contraste, más del 40% de los ar-
bustos de los arbustales y matorral tenían hábito arbóreo en otras comunidades y 
aproximadamente el 43% de los sufrútices de los arbustales y herbazal presentó 
hábito arbustivo en otras comunidades. Entre las especies que mantienen su for-
ma de vida independientemente del tipo de comunidad se pueden citar a clusia 
schomburgkiana, chaetocarpus schomburgkianus y Myrsine coriacea, las cuales 
crecen en bosques, matorrales y en algunos arbustales como formas arbóreas, lo 
cual indica que la variación genotípica permite el desarrollo en diferentes condi-
ciones ambientales, sin modificaciones del fenotipo del hábito. En contraste, otras 
especies varían en su porte y forma de vida de acuerdo a la comunidad donde cre-
cen. Estas variaciones son particularmente evidentes en algunas especies de los 
arbustales como Humiria balsamifera, ochtocosmus roraimae, Dicymbe frater-
na y vantanea minor que crecen en bosques con un porte arbóreo (Hernández & 
Fölster 1994), pero en los arbustales estas especies son arbustos no mayores de 
dos metros, y pueden ser hasta formas muy pequeñas y profundamente ramifica-
das en la base (Humiria balsamifera). Otro caso notable es el de byrsonima cras-
sifolia, especie arbustiva de hasta 3-5 m de alto con un tallo único, la cual crece de 
forma postrada no mayor a 20 cm en las sabanas pedregosas de cierta pendiente. 
Estos ejemplos denotan gran variación genotípica y fenotípica en algunas de las 
especies lo cual permite explicar en parte la presencia de las especies en más de un 
tipo de comunidad debido a su amplia variabilidad genética y plasticidad fenotípi-
ca. La composición florística de las comunidades herbáceo-arbustivas de la Gran 
Sabana está formada por un grupo de especies con alta variación fenotípica que 
permite la colonización de comunidades con condiciones diferentes y forma parte 
de los elementos dominantes en estas comunidades. El otro grupo, representado 
por más del 60%, pertenece a especies con un hábito relativamente invariable y 
propio de estas comunidades, lo que le confiere identidad discreta a estos tipos de 
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vegetación, permanente en el tiempo, como en el caso de los arbustales. En con-
traste, en las comunidades sucesionales como el matorral, las especies están alta-
mente adaptadas a una condición temporal que ocupan durante un determinado 
período hasta que cambian las condiciones que permiten su desarrollo. 

CONCLUSIONES

Los resultados obtenidos en esta investigación permiten señalar que existe 
cierta asociación entre grupos taxonómicos y la riqueza de especies con las carac-
terísticas ecológicas de las comunidades analizadas; asimismo, los grupos funcio-
nales de las especies estudiadas en la Gran Sabana están relacionados con el tipo 
de comunidad y composición florística. 
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