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RESUMEN

La floración, producción de frutos inmaduros y de frutos maduros fueron evaluadas 
para 171 especies pertenecientes a 57 familias de angiospermas presentes en la vegetación 
de la Estación Biológica de los Llanos. El objetivo de este estudio fue establecer la corre-
lación entre la fenología reproductiva y seis variables climáticas de acuerdo a la forma de 
vida, hábitat y a nivel comunitario. Los valores mensuales de precipitación y humedad re-
lativa están positivamente correlacionados, y los valores mensuales de evaporación y tem-
peratura están negativamente correlacionados con el número de lianas, hierbas perennes y 
hierbas anuales con flores, mientras que lo contrario fue encontrado para el número de ár-
boles con flores. El número de especies con flores está negativamente correlacionado con la 
temperatura y la evaporación, y positivamente correlacionado con la humedad relativa y la 
precipitación para las áreas de transición bosque-sabana, sabana, área perturbada y para la 
comunidad. Los valores de insolación están negativamente correlacionados con la floración 
en el bosque y en la transición bosque-sabana. Sólo la precipitación está positivamente co-
rrelacionada con el número de especies con flores en el bosque. El número de especies con 
frutos inmaduros tiene correlación positiva con la humedad relativa para arbustos, hierbas 
perennes y hierbas anuales, y con la precipitación para arbustos y hierbas perennes. Por el 
contrario, el número de especies con frutos inmaduros está negativamente correlacionado 
con la radiación para árboles, temperatura para especies herbáceas, y evaporación para ar-
bustos y especies herbáceas. El número de lianas con frutos inmaduros sólo está negativa-
mente correlacionado con la temperatura. El número total de especies de plantas con frutos 
inmaduros está negativamente correlacionado con la temperatura y evaporación en los cua-
tro hábitats, y positivamente con la humedad relativa a nivel comunitario. El número de es-
pecies con frutos inmaduros está negativamente correlacionado con la radiación y positiva-
mente con la precipitación en el área del bosque. El número de arbustos y hierbas perennes 
con frutos maduros tuvo correlación negativa con la temperatura y la evaporación, y positi-
va con la humedad relativa. El número de lianas con frutos maduros está negativamente co-
rrelacionado con la humedad relativa y la precipitación, y positivamente correlacionado con 
la evaporación. El número de especies con frutos maduros sólo está positivamente corre-
lacionado con la radiación para el área de bosque. La fenología reproductiva está positiva-
mente correlacionada con las variables climáticas asociadas con la disponibilidad de agua 
y negativamente con las variables climáticas asociadas con la deficiencia de agua. Estas co-
rrelaciones sugieren que la fenología reproductiva puede covariar con atributos particulares 
del clima dependiendo de la forma de vida y hábitat de la comunidad.
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ABSTRACT

Flowering, unripe fruit production, and fruit maturation were evaluated for 171 spe-
cies belonging to 57 families of angiosperms in the vegetation of the Venezuelan Central 
Plains at Estación Biológica de los Llanos. The main goal of this study was to establish the 
correlation between reproductive phenology and six climatic variables according to plant 
life form, habitat, and overall community. Monthly values of precipitation and relative hu-
midity are positively correlated, and monthly values of evaporation and temperature are 
negatively correlated with the number of lianas, perennial herbs, and annual herbs, the con-
trary was found for the number of tree species with flower. The number of plant species with 
flowers was negatively correlated with temperature and evaporation, and positively corre-
lated with relative humidity and precipitation for forest-savanna transition, savanna, distur-
bed area, and overall community. Insolation was negatively correlated with flowering in the 
forest and forest-savanna transition. Precipitation was only correlated with the number of 
flowering plant species in the forest. The number of species with unripe fruits was positively 
correlated with the relative humidity for shrubs, perennial herbs, and annual herbs, and wi-
th precipitation for shrubs and perennial herbs. On the contrary, species with unripe fruits 
was negatively correlated with radiation for trees, temperature for herbaceous species, and 
evaporation for shrubs and herbaceous species. The number of lianas with unripe fruits was 
only correlated with temperature. The total number of species with unripe fruits was negati-
vely correlated with temperature and evaporation for the four habitats, and positively corre-
lated with the relative humidity at the community level. In addition, unripe fruits were ne-
gatively correlated with radiation and positively correlated with precipitation in the forest. 
Fruit maturation of shrubs and perennial herbs were negatively correlated with temperature 
and evaporation, and positively correlated with relative humidity. In addition, fruit matu-
ration of lianas were negatively correlated with relative humidity and precipitation and po-
sitively correlated with evaporation. The number of plant species with ripe fruits was only 
positively correlated with radiation for the forest. In general, the reproductive phenology 
was positively correlated with climatic variables related to water availability and negatively 
with the climatic variables associated with water deficiency. These correlations suggest that 
reproductive phenology may co-vary according to particular attributes of the climate de-
pending upon plant life form and the habitat of the community. 

Key words: Climatic variables, flowering, fruit phenology, habitat, life form, ripe fruit, un-
ripe fruit, Venezuela

INTRODUCCIÓN

Estudios sobre fenología reproductiva a nivel comunitario han revelado que 
el tiempo óptimo para florecer y fructificar está determinado por factores bióticos 
(Waser 1979, 1983) y factores abióticos (Frankie et al. 1974; Lieberman 1982; 
Borchert 1983; Sarmiento & Monasterio 1983; Zimmerman et al. 1989; Friedel 
et al. 1993) y/o por una combinación o interacción de ambas clases de factores, 
relacionados con el tipo y momento de la dispersión (Wheelwright 1985; Oliveira 
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1998) y germinación de semillas (Burtt 1970; Oliveira 1998). 
En general, las diferencias en la fenología de floración entre especies de 

plantas evidencian un mecanismo para el mantenimiento del alto número de es-
pecies en comunidades tropicales (Gentry 1974). Entre los atributos de las plan-
tas asociados con diferentes patrones fenológicos se encuentran la forma de vida 
(Monasterio & Sarmiento 1976; Rathcke & Lacey 1985; Seghieri et al. 1995; Bhat 
& Murali 2001; Ramírez 2002; Joshi & Janarthanam 2004; Tannus et al. 2006) y 
la distribución vertical en estratos (Shukla & Ramakrishnan 1982). De hecho, en 
bosques estacionales neotropicales, muchas hierbas y arbustos florecen en la esta-
ción lluviosa (Rathcke & Lacey 1985), los cuales pueden mostrar diferentes estra-
tegias fenológicas (Monasterio & Sarmiento 1976; Seghieri et al. 1995; Ramírez 
2002) y entre especies del dosel y el sotobosque (Shukla & Ramakrishnan 1982). 

En el área de los altos Llanos centrales venezolanos, la fenología reproduc-
tiva muestra variaciones estacionales a lo largo del año, la cual varía también de 
acuerdo a la forma de vida de las plantas (Monasterio & Sarmiento 1976; Ramí-
rez 2002). Las diferentes proporciones de cada forma de vida en diferentes hábi-
tats influencian las variaciones observadas en los patrones fenológicos (Ramírez 
2002; Joshi & Janarthanam 2004). Estas tendencias han sido explicadas por la 
susceptibilidad de cada forma de vida ante variaciones climáticas (Monasterio & 
Sarmiento 1976; Ramírez 2002; Joshi & Janarthanam 2004). Sin embargo, son 
prácticamente desconocidas las correlaciones entre la abundancia de especies en 
cada fase fenológica y variables climáticas particulares. Cada forma de vida pre-
senta una serie de atributos estructurales que le permiten confrontar variaciones 
climáticas específicas. Por ejemplo, las especies herbáceas tienden a reproducirse 
durante el período lluvioso; por el contrario, las especies arbóreas tienden a flore-
cer durante el período seco en la vegetación de los altos Llanos centrales venezo-
lanos (Ramírez 2002) y en otros bosques estacionales (Opler et al. 1980; Lieber-
man 1982; Guevara de Lampe et al. 1992; Batalha & Martins 2004). De acuerdo 
a lo anterior, el objetivo del presente estudio fue determinar la existencia de co-
rrelaciones entre la abundancia de especies en cada fase fenológica reproductiva 
y seis variables climáticas de acuerdo a la forma de vida de las plantas, tipo de 
hábitat y a nivel comunitario. 

MATERIALES Y MÉTODOS

Área de estudio
El trabajo de campo fue realizado en la Estación Biológica de Los Llanos, 

Sociedad Venezolana de Ciencias Naturales, localizada aproximadamente a 12 
km al sureste de Calabozo, estado Guárico, Venezuela (8°56’ N; 67°25’ O). El 
área de estudio está representada por una sabana dominada por Trachypogon. El 
suelo es ácido y con una baja capacidad de intercambio catiónico. De acuerdo con 
Santamaría & Bonazzi (1963, 1964), los principales factores operacionales de la 
sabana son la presencia de un suelo excesivamente seco y una coraza laterítica 
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cercana a la superficie. El clima es marcadamente estacional, con una estación 
lluviosa desde mayo a noviembre y una estación seca desde diciembre hasta abril 
(Sarmiento & Monasterio 1968; Walter & Medina 1971). La precipitación anual 
varía entre 800 y 1839 mm, y la temperatura media anual es de 27°C para 25 años 
de registro climatológico. 

El comportamiento de las variables climáticas con relación a los períodos 
previamente establecidos (período seco desde diciembre a abril y período lluvioso 
desde mayo a noviembre) muestra que los mayores valores de precipitación du-
rante el período lluvioso están asociados a mayores valores de humedad relativa 
(Fig. 1a, c). Por el contrario, los menores valores de temperatura y evaporación 
ocurren durante el período lluvioso (Fig. 1b, f). La radiación mostró el mayor va-
lor durante el período seco, con valores ligeramente inferiores a los observados 
durante el período lluvioso (Fig. 1e). La insolación mostró el mínimo valor duran-
te el período lluvioso, el cual incrementa hasta el final del período lluvioso (Fig. 
1d). La correlación entre las variables climáticas (Tabla 1) mostró que la precipi-
tación está positivamente correlacionada con la humedad relativa y negativamen-
te correlacionada con la insolación, la temperatura y la evaporación. La evapora-
ción mostró correlaciones positivas y significativas con la insolación, la radiación 
y la temperatura. Además, la evaporación está negativamente relacionada con la 
humedad relativa, estando esta última correlacionada negativamente con la radia-
ción, la insolación y la temperatura.

Tabla 1.	 Correlación entre las variables climáticas promedio registradas en la Estación 
Biológica de los Llanos.

Insolación Radiación Temperatura Humedad
relativa

Evaporación

Insolación 
Radiación 0,20*
Temperatura 0,46* 0,70 (0,0113)
Humedad 
relativa

-0,67 (0,0189) -0,69 (0,0130) -0,92 (0,0000)

Evaporación 0,60 (0,050) 0,76 (0,0041) 0,94 (0,0000) -0,99 (0,0000)
Precipitación -0,81 (0,0012) -0,41* -0,68 (0,0150) 0,82 (0,0011) -0,77 (0,0034)
Se indica entre paréntesis la probabilidad (n = 12). * = no significativo (p ≥ 0,05)

El área de estudio ha sido protegida del fuego y pastoreo por 25 años antes 
de la fecha del presente estudio (1985-1986). Después de 25 años de protección, 
la sabana de la Estación Biológica de Los Llanos cambió gradualmente desde una 
sabana abierta a una sabana arbustiva (San José & Fariñas 1983, 1991). De los úl-
timos dos estudios, se podría considerar estados de sucesión donde la vegetación 
muestra cambios desde áreas alteradas hasta el bosque, cuando las propiedades 
del suelo así lo permiten.
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Las 250 hectáreas de la Estación Biológica de los Llanos incluyen un mo-
saico heterogéneo de tipos de vegetación, el cual resulta de la variedad de suelos y 
de la actividad antropogénica. Al menos, cuatro hábitats pueden ser reconocidos 
de acuerdo a la estructura de la vegetación y al grado de perturbación (Ramírez 
2003): 1- bosque, o agrupaciones de árboles de diferente tamaño, llamadas lo-
calmente “matas” (Blydenstein 1962; Aristeguieta 1966), compuestas de parches 
discontinuos de árboles con una capa de hierbas y arbustos (San José & Fariñas 
1983), los cuales interrumpen la sabana graminosa; 2- transición bosque-sabana, 
borde del bosque o vegetación de transición entre el bosque y la sabana, manteni-
do fuera del borde de las copas de los árboles que delimitan un cinturón ecotonal 
(Blydenstein 1962); 3- sabana, la cual consiste de una matriz continua de gramí-
neas y ciperáceas, dominada por Trachypogon y Axonopus spp., con árboles de 
bajo porte dispersos en la sabana; 4- área perturbada, originada de sabanas o bos-

Fig. 1.	 Variación mensual de seis variables climáticas como promedio de 25 años de observa-
ción en la Estación Biológica de los Llanos, Calabozo, estado Guárico. a. Precipitación. 
b. Evaporación. c. Humedad relativa. d. Insolación. e. Radiación. f. Temperatura.
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ques adyacentes, la cual consiste de vegetación herbácea, dominada por especies 
de plantas pioneras distribuidas en áreas de pastoreo y áreas de continua altera-
ción por el mantenimiento de cortafuegos. 

Selección de las especies
Un total de 171 especies de plantas pertenecientes a 57 familias de angios-

permas fueron seleccionadas. Dos criterios se emplearon para la selección de las 
especies a estudiar: 1- Incluir el mayor número de familias y especies para obtener 
información representativa de la diversidad de grupos taxonómicos y así también 
evitar el posible efecto filogenético de las familias de plantas con mayor número de 
especies; para las pruebas de efecto filogenético realizadas en la muestra estudiada 
ver Ramírez (2005) y, 2- las especies representativas de la vegetación de los Llanos 
centrales de Venezuela fueron incluidas de acuerdo a los altos valores de abundan-
cia (Ramírez 2003). 

Formas de vida
Las especies de plantas fueron clasificadas de acuerdo a la forma de vida 

en seis categorías relacionadas con la consistencia del tallo, ramificación, altura 
y longevidad: 1- árboles, plantas leñosas 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 lige-
ramente leñosos de altura variable pero siempre perennes y con la particularidad 
de trepar sobre otras plantas, 4- epífitas, plantas herbáceas o ligeramente leñosas 
que crecen sobre árboles y/o arbustos, las cuales incluyen hemiparásitas y no pa-
rásitas, 5- hierbas perennes, plantas herbáceas y sufrútices, 6- hierbas anuales, 
plantas herbáceas, que incluyen algunas trepadoras volubles de vida corta. La 
condición anual fue establecida en un mínimo de 10 individuos por especie, los 
cuales fueron observados en tres años diferentes en parcelas permanentes (Ramí-
rez 2003); aquellas especies en las que más del 80% de los individuos murió en 
forma sincronizada durante un intervalo de un año fueron consideradas de vida 
corta o anual.

Preferencia de hábitats
La información sobre la preferencia de hábitats de las especies de plantas 

procede de un estudio previo sobre la estructura de la vegetación de los altos Lla-
nos centrales de Venezuela (Ramírez 2003). La metodología empleada se resume 
a continuación. La preferencia de hábitat por parte de las especies de plantas fue 
establecida usando los valores de abundancia de las especies en cada hábitat. La 
prueba de χ2 con igual expectativa (Snedecor & Cochran 1978) fue usada para 
comparar estadísticamente el número de individuos de una especie entre hábitats. 
Las pruebas fueron realizadas para cada especie de planta entre todos los pares de 
hábitats en los que estaba presente. Cada especie de planta fue asociada a uno o 
más hábitats dependiendo de los resultados de la prueba estadística. Si una especie 
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mostraba diferencias significativas en la abundancia entre dos hábitats compara-
dos con respecto a la hipótesis de iguales frecuencias, entonces la especie mostra-
ba una preferencia al hábitat donde ocurría con mayor abundancia. Por el con-
trario, cuando no mostraba diferencias estadísticamente significativas, la especie 
no mostraba preferencia entre los dos hábitats comparados. De los resultados de 
todas las comparaciones se estableció la preferencia de las especies por determi-
nados hábitats. La preferencia de hábitats de plantas epífitas no fue determinada y 
ésta fue estimada por la preferencia de hábitats de los árboles hospederos. 

Fenología
La producción de flores, frutos inmaduros y frutos maduros fue registrada 

fenológicamente. Los individuos fueron seleccionados considerando la mayor he-
terogeneidad posible en cuanto al suelo, tamaño de la planta y condición de som-
bra o sol. Las plantas fueron marcadas y monitoreadas a intervalos de un mes. Los 
censos incluyeron de cinco a diez individuos reproductivamente maduros de cada 
especie de planta. Los individuos que murieron, principalmente plantas de vida 
corta, fueron reemplazados durante el período reproductivo en la misma área. 

La condición reproductiva (flores, frutos inmaduros y frutos maduros) fue re-
gistrada durante un período de tres años. La floración fue considerada como la pre-
sencia de flores abiertas y la presencia de frutos inmaduros fue considerada como 
el período comprendido entre la desaparición de las flores y la condición de frutos 
maduros. La condición de frutos maduros fue establecida cuando frutos comple-
tamente desarrollados mostraban cambios de coloración y/o textura, dehiscencia 
en el caso de frutos dehiscentes y desprendimiento natural de la planta madre. Una 
planta individual podía presentar más de un estado fenológico a un determinado 
tiempo, dependiendo del grado de sincronización de la actividad reproductiva. La 
fenología reproductiva fue finalmente establecida como la presencia de flores, fru-
tos inmaduros y frutos maduros, lo cual incluyó la variación mensual registrada en 
cada estado reproductivo durante los tres años de estudio (Ramírez 2002). La inten-
sidad de floración, frutos inmaduros y frutos maduros fue estimada como el número 
de especies en cada una de estas fases reproductivas a nivel comunitario, en cada 
hábitat y para cada forma de vida. 

Variables climáticas y fenología reproductiva
Los valores promedio de las variables climáticas registradas durante un pe-

ríodo de 23 años de observación en la estación meteorológica de la Estación Bio-
lógica de los Llanos fueron las siguientes: insolación promedio (horas/dm), ra-
diación solar promedio (calorías/cm2), temperatura media (°C), humedad relativa 
(%), evaporación (mm) y precipitación (mm). La relación entre cada una de estas 
variables y el número de especies en floración, frutos inmaduros y frutos maduros 
fue establecida por medio de correlaciones simples. Los valores del número de 
especies fueron transformados por la raíz cuadrada del valor para normalizar la 
distribución de los datos (Sokal & Rohlf 1995). Los coeficientes de correlación de 
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Spearman (Statsoft 2007) fueron estimados de acuerdo al tipo de hábitat, forma de 
vida y a nivel de la comunidad de los altos Llanos centrales de Venezuela. 

RESULTADOS

Los registros mensuales de floración, frutos inmaduros y frutos maduros para 
171 especies de plantas pertenecientes a 57 familias se muestran en el Anexo 1. Las 
familias más abundantes fueron: Fabaceae, Poaceae, Caesalpiniaceae, Mimosaceae 
y Asteraceae. Sin embargo, ningún efecto importante de las familias más numerosas 
fue detectado en los análisis estadísticos con relación a las variables climáticas. 

Floración
En general, los valores mensuales de precipitación y humedad relativa están 

positivamente correlacionados y los valores mensuales de evaporación y tempe-
ratura están negativamente correlacionados con el número de especies con flores 
para lianas, hierbas perennes y hierbas anuales (Tabla 2). En contraste, los valores 
mensuales de precipitación y humedad relativa están negativamente correlacio-
nados y los valores mensuales de evaporación y temperatura están positivamente 
correlacionados con el número de árboles con flores. La floración de especies tre-
padoras y hierbas perennes está negativamente correlacionada con la insolación 
promedio. En este análisis, el número de arbustos con flores no está correlacio-
nado con ninguna de las variables climáticas, además, la radiación solar no está 
correlacionada con la floración de ninguna forma de vida (Tabla 2).

Tabla 2.	 Correlación entre la fenología de floración y seis variables climáticas de acuerdo 
a la forma de vida de las plantas, hábitats y para toda la comunidad.

Hábitat
Insolación Radiación Temperatura Humedad

relativa
Evaporación Precipitación

Bosque -0.70 (0,05) 0,23* 0,04* 0,06* 0,01* 0,58 (0,05)
Transición Bosque-
sabana

-0,76 (0,005) -0,27* -0,69 (0,05) 0,83 (0,001) -0,76 (0,005) 0,81 (0,001)

Sabana -0,42* -0,40* -0,86 (0,001) 0,85 (0,001) -0,82 (0,001) 0,60 (0,05)
Área perturbada -0,51* -0,49* -0,87 (0,001) 0,92 (0,001) -0,88 (0,001) 0,67 (0,05)

Forma de vida
Árboles 0,48* -0,48* 0,82 (0,001) -0,86 (0,001) 0,84 (0,001) -0,63 (0,05)
Arbustos -0,49* -0,49* 0,35* -0,08* 0,14* 0,31*
Lianas -0,60 (0,05) -0,19* -0,81 (0,001) 0,80 (0,001) -0,75 (0,005) 0,75 (0,005)
Hierbas perennes -0,83 (0,001) -0,32* -0,82 (0,001) 0,91 (0,001) -0,85 (0,001) 0,93 (0,001)
Hierbas anuales -0,45* -0,45* -0,83 (0,001) 0,89 (0,001) -0,85 (0,001) 0,60 (0,05)
Total -0,74 (0,01) -0,38* -0,80 (0,001) 0,90 (0,001) -0,86 (0,001) 0,84 (0,001)
Se indica entre paréntesis la probabilidad (n = 12). * = no significativo (p ≥ 0,05)
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El número de especies con flores está negativamente correlacionado con la 
temperatura y evaporación, y positivamente correlacionado con la humedad re-
lativa y precipitación para la transición bosque-sabana, sabana y área perturbada 
(Tabla 2). Además, sólo los valores promedio mensuales de precipitación están 
positivamente correlacionados con el número de especies con flores en el bosque, 
mientras que la floración en el bosque y en el área de transición bosque-sabana 
tiene correlación negativa con la insolación (Tabla 2). A nivel de comunidad, el 
número total de especies con flores está positivamente correlacionada con la hu-
medad relativa y precipitación, y negativamente correlacionada con la insolación, 
temperatura y evaporación (Tabla 2).

Frutos inmaduros
El número de especies con frutos inmaduros está positivamente correlacio-

nado con la humedad relativa para arbustos, hierbas perennes y hierbas anuales, 
y con la precipitación mensual para arbustos y hierbas perennes (Tabla 3). Por el 
contrario, el número de especies con frutos inmaduros presentó correlación ne-
gativa con la radiación para árboles, insolación para arbustos, temperatura para 
hierbas perennes y hierbas anuales, y evaporación para arbustos, hierbas perennes 
y hierbas anuales (Tabla 3).

Tabla 3.	 Correlación entre la fenología de frutos inmaduros y seis variables climáticas de 
acuerdo a la forma de vida de las plantas, hábitats y para toda la comunidad. 

Hábitat
Insolación Radiación Temperatura Humedad

relativa
Evaporación Precipitación

Bosque -0,60 (0,05) -0,67 (0,05) -0,90 (0,001) 0,95 (0,001) -0,94 (0,001) 0,77 (0,001)
Transición 
Bosque-sabana

0,32* -0,32* -0,87 (0,001) 0,89 (0,001) -0,89 (0,001) 0,55*

Sabana 0,20* -0,50* -0,71 (0,01) 0,66 (0,05) -0,67 (0,05) 0,16*
Área perturbada -0,15* -0,15* -0,77 (0,001) 0,77 (0,001) -0,76 (0,005) 0,34*

Forma de vida
Árboles 0,28* -0,63 (0,05) -0,28* 0,14* -0,25* -0,21*
Arbustos -0,92 (0,001) -0,36* -0,49* 0,65 (0,05) -0,61 (0,05) 0,93 (0,001)
Lianas 0,19* -0,40* -0,60 (0,05) 0,53* -0,53* 0,01*
Hierbas perennes 0,49* -0,49* -0,87 (0,001) 0,92 (0,001) -0,88 (0,001) 0,65 (0,05)
Hierbas anuales -0,08* -0,56* -0,69 (0,05) 0,72 (0,01) -0,71 (0,01) 0,25*
Total -0,29* -0,53* -0,83 (0,001) 0,87 (0,001) -0,85 (0,001) 0,47*
Se indica entre paréntesis la probabilidad (n = 12). * = no significativo (p ≥ 0,05)

El número de especies con frutos inmaduros está negativamente correlacio-
nado con la temperatura y evaporación, y tiene correlación positiva con la hume-
dad relativa en los cuatro hábitats (Tabla 3). Además, el número de especies con 
frutos inmaduros está negativamente correlacionado con la insolación y radia-
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ción, y positivamente correlacionado con la precipitación en el área del bosque 
(Tabla 3). El número total de especies de plantas con frutos inmaduros está nega-
tivamente correlacionado con la temperatura y evaporación, y positivamente con 
la humedad relativa a nivel comunitario (Tabla 3). 

Frutos maduros
Las correlaciones de las variables climáticas y el número de especies con 

frutos maduros no mostró un patrón uniforme con relación a las formas de vida de 
las plantas. El número de especies con frutos maduros está positivamente correla-
cionado con la insolación y radiación para árboles (Tabla 4). Además, el número 
de especies con frutos maduros tiene correlación positiva con la temperatura y 
evaporación, y negativa con la humedad relativa y precipitación para especies ar-
bóreas. Los valores mensuales de temperatura y evaporación están negativamente 
correlacionados con el número de arbustos y hierbas perennes con frutos maduros. 
Por el contrario, los valores mensuales de humedad relativa están positivamente 
correlacionados con el número de arbustos y hierbas perennes, y negativamente 
correlacionados con el número de lianas con frutos maduros (Tabla 4). Además, 
el número de arbustos con frutos maduros está positivamente correlacionado con 
la precipitación y negativamente con la insolación, y el número de lianas con fru-
tos maduros está positivamente correlacionado con la insolación y evaporación, y 
negativamente correlacionada con la precipitación (Tabla 4).

Tabla 4.	 Correlación entre la fenología de frutos maduros y seis variables climáticas de 
acuerdo a la forma de vida de las plantas, hábitats y a nivel comunitario.

Hábitat
Insolación Radiación Temperatura Humedad

relativa
Evaporación Precipitación

Bosque 0,30* 0,76 (0,005) 0,29* -0,32* 0,40* -0,28*
Transición 
bosque-sabana

0,44* -0,13* -0,37* 0,22* -0,23* -0,27*

Sabana 0,60 (0,05) -0,19* -0,24* 0,06* -0,09* -0,45*
Área perturbada 0,27* -0,50* -0,56* 0,47* -0,50* -0,10*

Forma de vida
Árboles 0,65 (0,05) 0,87 (0,001) 0,79 (0,001) -0,91 (0,001) 0,92 (0,001) -0,72 (0,01)
Arbustos -0,68 (0,05) -0,28* -0,78 (0,001) 0,88 (0,001) -0,82 (0,001) 0,83 (0,001)
Lianas 0,93 (0,001) 0,42* 0,55* -0,71 (0,01) 0,68 (0,05) -0,93 (0,001)
Hierbas perennes -0,08* -0,48* -0,73 (0,01) 0,70 (0,05) -0,70 (0,05) 0,24*
Hierbas anuales 0,38* -0,55* -0,47* 0,37* -0,42* 0,21*
Total 0,37* -0,33* -0,45* 0,34* -0,37* -0,20*
Se indica entre paréntesis la probabilidad (n = 12). * = no significativo (p ≥ 0,05)

El número de especies con frutos maduros sólo presentó correlación positiva 
con la radiación para el área de bosque (Tabla 4). Todas las otras correlaciones re-
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sultaron no significativas. A nivel comunitario, el número de especies de plantas con 
frutos maduros no está correlacionado con ninguna variable climática (Tabla 4).

DISCUSIÓN

Fenología reproductiva a nivel comunitario
La fenología reproductiva, floración, frutos inmaduros y frutos maduros 

muestra un máximo durante el período lluvioso en los altos Llanos centrales ve-
nezolanos (Ramírez 2002), patrón registrado también en otros bosques estacio-
nales tropicales (Opler et al. 1980; Lieberman 1982; Shukla & Ramakrishnan 
1982; Guevara de Lampe et al. 1992; Oliveira 1998; Ferraz et al. 1999; Batalha 
& Martins 2004; Marques & Oliveira 2004). Este patrón fenológico frecuente-
mente es relacionado con factores climáticos y con el tiempo óptimo para el éxito 
reproductivo, así como en el área estudiada (Ramírez 2002). La relación entre el 
patrón fenológico de la comunidad y el clima es más marcada cuando el período 
seco es largo y la actividad fisiológica de muchas especies está siendo restringida 
por la carencia de agua (Lieberman 1982). La relación del número de especies en 
floración y la precipitación ha sido señalada en otros bosques estacionales (Lie-
berman 1982; Murali & Sukumar 1994). Cada grupo de variables climáticas: las 
que incrementan y las que disminuyen durante el período lluvioso tienden a estar 
positivamente correlacionadas entre sí. Esta tendencia conduce en muchos casos 
a que los dos grupos de variables climáticas estén negativamente correlacionadas 
para la comunidad de los Llanos venezolanos. Aparentemente, las correlaciones 
entre las variables climáticas parecen obedecer a la dependencia e interrelaciones 
entre ellas. De acuerdo con lo anterior, las variables climáticas mostraron corre-
laciones similares y por lo tanto parecen actuar de forma conjunta en muchas de 
las correlaciones con las variables fenológicas, sin embargo, esta tendencia puede 
diferir del patrón general.

En la comunidad estudiada, la floración estuvo positivamente asociada con 
la precipitación y la humedad relativa, y disminuyó con la temperatura, evapora-
ción e insolación, y la presencia de frutos inmaduros estuvo positivamente corre-
lacionada con la humedad relativa y negativamente con la temperatura y evapora-
ción. En tal sentido, Lieberman (1982) también encontró una correlación positiva 
entre el número de especies en floración y la precipitación en un bosque seco tro-
pical en Ghana. De aquí que el contenido de humedad en el suelo es reconocido 
como el principal determinante de los patrones fenológicos en diferentes formas 
de vida (Joshi & Janarthanam 2004). La fenología de frutos maduros no estuvo 
correlacionada con ninguna variable climática a nivel de la comunidad. De acuer-
do con lo anterior, la floración y la producción de frutos inmaduros estuvo positi-
vamente influenciada por la disponibilidad de agua y negativamente con la tem-
peratura y evaporación a nivel de la comunidad. 

Las correlaciones encontradas también están determinadas por la composi-
ción de formas de vida presentes en cada hábitat. La fenología reproductiva de la 
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comunidad llanera mostró variaciones de acuerdo al tipo de hábitat. Un máximo 
de especies con flores, frutos inmaduros y frutos maduros ocurre durante el pe-
ríodo lluvioso para la transición bosque-sabana, sabana y área perturbada, mien-
tras que aproximadamente la mitad de las especies del bosque florecen durante 
el período de sequía (Monasterio & Sarmiento 1976; Ramírez 2002). Con la ex-
cepción del bosque, el número de especies con flores estuvo negativamente co-
rrelacionado con la insolación, la temperatura y la evaporación, y positivamente 
correlacionado con la humedad relativa y la precipitación. La correlación positi-
va entre la precipitación y floración en la vegetación estudiada parece responder 
a la alta frecuencia de especies herbáceas, las cuales florecen durante el período 
de mayor precipitación (Ramírez 2002). La floración en el bosque y en el área de 
transición bosque-sabana está negativamente correlacionada con la insolación. 
Las diferencias entre hábitats están principalmente determinadas por la relación 
entre hábitats y formas de vida (Ramírez 2003). El bosque, sin hierbas anuales, 
y el área perturbada, sin especies arbóreas, mostraron diferentes estrategias fe-
nológicas asociadas a la frecuencia de cada forma de vida (Ramírez 2002) y a la 
relación de cada forma de vida con cada variable climática. En este contexto, las 
similaridades y diferencias entre hábitats pueden ser promovidos por la propor-
ción de especies de cada forma de vida en cada hábitat. 

Floración 
Los árboles y los arbustos tienden a florecer en el período seco, al final del 

mismo o durante el comienzo del período lluvioso (Burger 1974; Frankie et al. 
1974; Croat 1975; Monasterio & Sarmiento 1976; Opler et al. 1980; Foster 1982; 
Lieberman 1982; Heideman 1989; Guevara de Lampe et al. 1992). Sin embargo, 
los arbustos y las hierbas florecen durante el período lluvioso en algunos bosques 
secos (Opler et al. 1980; Shukla & Ramakrishnan 1982; Murali & Sukumar 1994) 
y en los altos Llanos centrales venezolanos (Ramírez 2002). Los patrones feno-
lógicos de árboles de bosques secos tropicales han sido relacionados con facto-
res ambientales, principalmente precipitación e insolación (Wright & van Schaik 
1994). De acuerdo a Monasterio & Sarmiento (1976), la floración de árboles du-
rante el período seco en los Llanos centrales venezolanos es atenuada por la hi-
droperiodicidad y termoperiodicidad, aunque algunos árboles florecen durante el 
período lluvioso después de días largos. En el presente análisis, el número de ár-
boles con flores incrementó simultáneamente con el incremento en los valores de 
la temperatura y evaporación, condición relacionada con la sequía, y disminuyó 
con el incremento en los valores de aquellas variables climáticas relacionadas con 
la disponibilidad de agua (precipitación y humedad relativa). En este contexto, 
Frankie et al. (1974) argumentan que la sincronización de la floración de muchas 
especies con una estación particular parece estar bajo el control de las condicio-
nes climáticas prevalecientes. Los factores relacionados con la disponibilidad de 
agua pueden tener el mayor rol en controlar la floración de árboles tropicales. La 
floración durante el período de sequía en bosques lluviosos tropicales sugiere el 
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papel predominante de los cambios estacionales de la condición hídrica como 
determinante de la floración en árboles (Reich & Borchert 1984). Los resultados 
encontrados concuerdan con la propuesta anterior ya que el número de especies 
arbóreas con flores estuvo negativamente correlacionado con la precipitación y la 
humedad relativa, y positivamente correlacionado con la evaporación y la tem-
peratura en el área de estudio. Además, un alto estrés de humedad evidenciado 
por la contracción del tronco ocurre simultáneamente con la floración de árboles 
tropicales (Daubenmire 1972). Ambas evidencias sugieren un efecto positivo de 
la deficiencia de agua sobre la floración de árboles tropicales. En contraste, la flo-
ración de arbustos no mostró relación con las variables climáticas; sin embargo, 
el número de especies trepadoras, hierbas perennes y hierbas anuales con flores 
incrementó simultáneamente con aquellas variables relacionadas con la precipi-
tación y disminuyó con aquellas variables climáticas relacionadas con el período 
seco, altas temperaturas, y evaporación e insolación. La floración en lianas con 
raíces profundas puede ser iniciada por cambios en la longitud del día y la tempe-
ratura (Bhat & Murali 2001). Probablemente, una situación similar podría estar 
ocurriendo para lianas y hierbas en la comunidad estudiada. El incremento en el 
número de lianas con flores coincidió con la disminución en la insolación y en la 
temperatura. La floración de especies herbáceas está principalmente controlada 
por los patrones de precipitación (Joshi & Janarthanam 2004). De acuerdo con lo 
anterior, la floración de especies herbáceas podría estar limitada por la sequía y las 
características climáticas asociadas durante ese período. 

Frutos inmaduros
Los factores climáticos frecuentemente no estimulan la producción de frutos 

inmaduros, pero éstos pueden promover secundariamente tasas de maduración, 
influenciando el metabolismo de las plantas (Rathcke & Lacey 1985). La produc-
ción de frutos inmaduros puede ocurrir tanto en la estación seca como en la llu-
viosa de un bosque seco tropical de Ghana (Lieberman 1982). En consecuencia, el 
número de especies con frutos no estaba correlacionado con la precipitación en un 
bosque seco tropical en Ghana (Lieberman 1982) ni en un bosque seco de Costa 
Rica (Opler et al. 1980). Por el contrario, la fenología de frutos inmaduros estuvo 
correlacionada con variables relacionadas con la precipitación en los altos Llanos 
centrales venezolanos. Muchas de las variables climáticas correlacionadas con la 
floración también estuvieron correlacionadas con la producción de frutos inmadu-
ros en los cuatro hábitats. Aparentemente, la proximidad temporal entre el perío-
do de floración y la producción de frutos inmaduros promueve esta situación. El 
número total de especies de plantas con frutos inmaduros se correlacionó negati-
vamente con la temperatura y evaporación en los cuatro hábitats, y positivamente 
con la humedad relativa a nivel comunitario, lo que sugiere restricciones por el 
incremento en la intensidad de factores climáticos relacionados con la sequía en 
la producción de frutos inmaduros. Los resultados encontrados contrastan con los 
reportados para un bosque ombrófilo donde la temperatura y la precipitación esta-
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ban relacionadas con la fructificación (Ferraz et al. 1999). Sin embargo, el núme-
ro de especies con frutos inmaduros estuvo negativamente correlacionado con la 
insolación y radiación, y positivamente con la precipitación en el bosque. En este 
caso, muchos de los árboles florecen al final del período seco, lo que promueve 
la correlación del período de frutos inmaduros con el período lluvioso, durante el 
cual disminuye la insolación y radiación y, simultáneamente, el incremento en los 
niveles de agua podría contribuir con el proceso de desarrollo de los frutos.

Los diferentes patrones observados en los hábitats también pueden ser ex-
plicados por la composición del espectro de formas de vida presente en cada há-
bitat. El número de lianas en fructificación es reportado constante a lo largo del 
año (Heideman 1989; Morellato & Leitão-Filho 1996) o concentrado durante la 
estación seca (Putz & Windsor 1987). Aunque las especies trepadoras presentan 
un máximo en la producción de frutos inmaduros durante la segunda mitad del 
período lluvioso (Ramírez 2002), no existe ninguna correlación con las variables 
climáticas, lo cual evidencia la independencia de ambas variables. Por el contra-
rio, la fructificación de árboles tiende a mostrar un máximo durante la mitad del 
período seco en bosques estacionales (Opler et al. 1980; Heideman 1989) aunque 
puede ser diferente (Shukla & Ramakrishnan 1982) como en el presente estudio, 
donde la producción de frutos inmaduros en árboles no fue estacional, donde sólo 
estuvo negativamente correlacionada con la radiación. En contraste, la produc-
ción de frutos inmaduros en arbustos, hierbas perennes y hierbas anuales parece 
ser más sensibles a los cambios de las variables climáticas, ocurriendo una cova-
riación positiva del número de especies con frutos inmaduros con la precipitación 
y humedad relativa, y negativa con la temperatura y evaporación.

Frutos maduros
La maduración de frutos incrementó simultáneamente con la radiación en 

el bosque, lo que podría contribuir con la energía necesaria para la maduración de 
los frutos en el área de bosque. La ausencia de correlaciones entre las variables 
climáticas y la fenología de frutos maduros en hábitats parecen estar relacionados 
con el desfasaje entre los patrones anuales de las variables climáticas y la feno-
logía de frutos maduros. Además, la fenología de maduración de frutos a lo largo 
del año no es tan pronunciada como las otras fenofases reproductivas (Ramírez 
2002). Esta tendencia está determinada en parte porque cada forma de vida mues-
tra diferentes patrones fenológicos de producción de frutos maduros (Ramírez 
2002). Por lo tanto, la combinación de diferentes formas de vida en cada hábitat 
parece contribuir a que la estacionalidad en los hábitats no sea tan pronunciada en 
la maduración de frutos, y a que las diferentes formas de vida muestren mayores 
niveles de correlación con las variables climáticas.

Una correlación significativa y positiva entre la frecuencia de frutos y la 
temperatura indica que la máxima producción de frutos corresponde con la más 
alta temperatura (Selwyn & Parthasarathy 2007). Esta correlación parece coinci-
dir para las especies arbóreas en la vegetación de los altos Llanos centrales vene-
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zolanos, donde el número de especies con frutos maduros estuvo positivamente 
correlacionado con la radiación, insolación, evaporación y temperatura. Similar-
mente, el número de lianas con frutos maduros presenta correlación positiva con 
la insolación y la evaporación. En ambas formas de vida, la maduración de frutos 
estuvo negativamente correlacionada con la humedad relativa y la precipitación; 
de aquí que la mayor maduración de frutos para estas formas de vida ocurría du-
rante el período de menor disponibilidad de agua. Todas estas correlaciones están 
en concordancia con el modo de dispersión de las diásporas unido a la forma de 
vida de las especies. El mayor número de lianas y árboles con frutos maduros po-
dría estar condicionado por la adaptación a la dispersión por el viento durante el 
período seco (Justiniano & Fredericksen 2000; Ramírez 2002; Batalha & Martins 
2004; Selwyn & Parthasarathy 2007). En contraste, el número máximo de espe-
cies arbustivas con frutos maduros durante el período lluvioso puede ser relacio-
nado con la producción de frutos carnosos dispersados por animales en la comuni-
dad estudiada, así como es reconocido en otros bosques biestacionales tropicales 
(Frankie et al. 1974; Opler et al. 1980; Lieberman 1982; Shukla & Ramakrishnan 
1982; Murali & Sukumar 1994; Marco & Páez 2002; Batalha & Martins 2004).La 
abundancia de especies con frutos maduros estuvo negativamente correlacionada 
con la insolación, temperatura y evaporación, y positivamente con la precipita-
ción y humedad relativa para los arbustos de la vegetación estudiada, lo cual con-
cuerda con la abundancia de frutos carnosos durante el período lluvioso (Ramírez 
1999), y sugiere que la producción de frutos maduros, principalmente carnosos, 
está asociada con altos valores en las variables climáticas relacionadas con la dis-
ponibilidad de agua. Esta asociación también sugiere que la producción de frutos 
carnosos, los cuales tienen alto contenido de agua, está influenciada por la dispo-
nibilidad de agua ambiental.

El máximo número de especies con frutos inmaduros y maduros ocurre du-
rante la mitad y finales del período lluvioso para especies herbáceas en la vegeta-
ción de la Estación Biológica de los Llanos (Ramírez 2002). El número de espe-
cies herbáceas perennes con frutos maduros estuvo negativamente correlacionado 
con la temperatura y la evaporación, y positivamente correlacionado con la hu-
medad relativa. De acuerdo con lo anterior, la maduración de frutos en hierbas pe-
rennes es opuesta a altos valores de evaporación y temperatura. Probablemente, 
el incremento en los valores de estas variables climáticas está asociado con el fin 
del ciclo reproductivo de las hierbas perennes en la vegetación de los altos Llanos 
centrales de Venezuela. 

En conclusión, la fenología reproductiva de la vegetación de los altos Lla-
nos centrales venezolanos muestra patrones asociados con las variables climáti-
cas. La floración tiene un mayor número de correlaciones y la maduración de los 
frutos exhibió un menor número de relaciones con las variables climáticas. Ade-
más, la floración estuvo correlacionada de forma similar tanto para el tipo de hábi-
tat como en cada forma de vida, donde las variables asociadas con la precipitación 
están relacionadas con el incremento de los eventos fenológicos excepto para las 
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especies arbóreas. Por el contrario, las variables asociadas con la deficiencia de 
agua, alta evaporación y temperatura están relacionadas con la disminución del 
número de especies en floración, excepto para las especies de árboles. De acuer-
do con lo anterior, la floración de las especies arbóreas parece tener mecanismos 
fisiológicos diferentes que permiten la reproducción durante el período de sequía. 
Las correlaciones entre la fenología de frutos inmaduros y las variables climáticas 
ocurrieron principalmente a nivel de hábitat, en las cuales se mantiene un patrón 
similar al observado para la floración. Por el contrario, en relación con la madu-
ración de frutos y las variables climáticas, los resultados significativos fueron en-
contrados principalmente de acuerdo a las formas de vida, pero las correlaciones 
fueron diferentes al patrón observado para la floración y frutos inmaduros. En tér-
minos generales, la fenología reproductiva está positivamente correlacionada las 
variables climáticas asociadas con la disponibilidad de agua y negativamente con 
las variables climáticas asociadas con la deficiencia de agua. Además, las correla-
ciones sugieren que la fenología reproductiva puede covariar con atributos parti-
culares del clima dependiendo de la forma de vida y hábitat de la comunidad. 
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