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RESUMEN

La distribucién de frecuencia de los grupos fisiolégicos funcionales Cs, C4 y CAM, asi como su relacion
con las formas de vida, tipo de sustrato donde crecen las plantas, modos complementarios de
nutricion y endemismo fueron estudiadas en siete comunidades herbaceo-arbustivas, cinco
naturales y dos perturbadas, de la cuenca alta del rio Caroni, Parque Nacional Canaima, sector Gran
Sabana, estado Bolivar, Venezuela. Las especies Cs representaron el tipo de ruta fotosintética mas
frecuente en todas las formas de vida. Las especies C4 fueron mas frecuentes entre las hierbas
perennes y muy poco frecuentes entre las hierbas anuales. Las especies CAM ocurrieron en baja
frecuencia en arboles, trepadoras y hierbas perennes. Las especies autétrofas presentaron los tres
tipos de rutas fotosintéticas, mientras que las especies parasitas e insectivoras fueron Cs. Las
especies no endémicas presentaron todos los tipos de rutas fotosintéticas, mientras solo una especie
endémica present6é metabolismo Ca. El porcentaje de especies C4fue 75% para Poaceae y 46% para
Cyperaceae. Mas del 70% de las especies de plantas correspondi6 al metabolismo Csen todas las
comunidades. En los arbustales, el herbazal y el rastrojo fueron encontrados los mayores porcentajes
de especies con metabolismo Cs, lo que puede superar el 90% de las especies, mientras que el
porcentaje de especies Cs fue menor en el barbecho y la sabana. El porcentaje de especies CAM fue
bajo y similar en todas las comunidades estudiadas. La frecuencia de especies C4 mostr6 la mayor
variacién entre comunidades: menor en los arbustales y matorral y mayor en las comunidades de
sabana y barbecho. Estos resultados son discutidos en el contexto de los factores medioambientales
que influencian la presencia de los tipos de rutas fotosintéticas en las comunidades estudiadas.

Palabras clave: arbustal, barbecho, C3z, C4, CAM, comunidad, Gran Sabana, grupos
funcionales, formas de vida, sabana.

Photosynthetic pathway types in herbaceous-shrub
communities in the Venezuelan Guayana highlands

Abstract

Frequency distribution of the Cs, C4 and CAM physiological functional groups, as well as their relation
with plant life forms, substrates where plants grow, complementary modes of nutrition and
endemism were studied in seven herbaceous-shrub communities (four natural and three disturbed)
in the upper basin of the Caroni River, Canaima National Park, Gran Sabana, Bolivar State,
Venezuela. The Cs species represented the more common photosynthetic type in all life forms. The C4
species were more frequent among perennial herbs and very infrequent among annual herbs. The
CAM species occurred in low frequency in trees, vines and perennial grasses. Autotrophic species
had all three types of photosynthetic routes, while parasitic and insectivorous species were Cs. The
non-endemic species showed all photosynthetic pathway types, while only one endemic species was
Ca. The percentage of Cs species was 75% for Poaceae and 46% for Cyperaceae. More than 70% of the

Recibido: junio 2015
Aceptado: noviembre 2015



ACTA BIOLOGICA VENEZUELICA VOL. 35 (1)

plant species were Cs in all communities. In the shrublands and secondary forest the highest
percentages of Cs species were found, which can exceed 90% of the species, while the percentage of
Cs species was lower in the fallow and savanna. The percentage of CAM species was low and similar
in all the communities studied. The frequency of Cs species showed the greatest variation among
communities: the lowest frequency in the shrublands and secondary forest and the highest frequency
in the savanna and fallow. These results are discussed in the context of environmental factors
influencing the occurrence of the photosynthetic pathway types in the communities studied.

Keywords: Shrubland, fallow, Cs, C4, CAM, community, Gran Sabana, functional
group, life form, savanna.

INTRODUCCION

La clasificacion de las especies de plantas en tipos funcionales ha
recibido mucha atencién porque provee la unién logica entre estrategias
de la historia de vida y estrategias fisiologicas a nivel de las especies de
plantas, asi como los procesos ecologicos a nivel de ecosistema (Paruelo y
Lauenroth, 1996; Tilman y col., 1997; Wang y col., 2006). De hecho, las
formas de vida de las plantas son indicadores robustos de los grupos
funcionales relacionados con el flujo de agua y carbono en ecosistemas
boreales (Brooks, 1997).

Muchos de los trabajos realizados sobre grupos funcionales evaltian
principalmente la forma de vida de las plantas como el caracter principal
asociado al funcionamiento de las plantas. Sin embargo, muchos otros
atributos pueden ser considerados grupos funcionales (Martinez-Ramos,
2008) y ademas, muchos atributos pueden relacionar a las plantas con
funciones particulares. De acuerdo a lo anterior, la diversidad funcional,
definida como el ntimero de grupos funcionales presentes en un area
determinada (Tilman y col, 1997) representa el conjunto de grupos
funcionales presentes en cada comunidad. Por ejemplo, en las
comunidades herbaceo-arbustivas de la Gran Sabana, Ramirez y col
(2012) reconocen varios grupos funcionales con base a: (1) tipo de sustrato
donde crecen (terrestres y epifitas) y (2) presencia de modos
complementarios de nutricion (nutriciébn exclusivamente del suelo,
plantas insectivoras y parasitas y hemiparasitas). Si consideramos que
los distintos caracteres pueden representar grupos funcionales, entonces,
cada especie puede pertenecer a diferentes grupos funcionales de acuerdo
al caracter considerado. Un ejemplo es reportado para las especies de las
comunidades herbaceo-arbustivas de la Gran Sabana, donde las plantas
epifitas y plantas insectivoras solo se encuentran presentes en hierbas
perennes (Ramirez y col., 2012). De manera similar, las formas de vida no
estan igualmente distribuidas entre las diferentes rutas fotosintéticas. Las
especies Cs4 se corresponden solo con tres tipos de formas de vida:
graminoides, arbustos siempre verdes y especies anuales, y la distribucién
de especies CAM de acuerdo a la forma de vida es similar al reportado para
especies C4 (Ehleringer, 1995).
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Ademas de las relaciones entre los atributos de los grupos funcionales,
la incidencia de cada grupo funcional esta asociada al tipo de comunidad
de acuerdo al clima y tipo de suelo (Martinez-Ramos, 2008). En otras
palabras, los grupos funcionales son dependientes del tipo de comunidad.
Por ejemplo, las formas herbaceas son dominantes en comunidades de
sabana y las formas arbustivas en arbustales (Ramirez y col., 2012).
Ademas, las formas de vida pueden ser usadas para integrar las respuestas
fisiologicas, ecologicas y geofisicas (Brooks y col, 1997). Entre las
respuestas fisiologicas encontramos los diferentes tipos de rutas
fotosintéticas (Cs, Cay CAM), los cuales estan intimamente relacionados con
las formas de vida de las plantas (Medina, 1995; Ehleringer, 1995; Wang,
2005). De alli que la frecuencia de las formas de vida influencia la frecuencia
de las diferentes rutas fotosintéticas a nivel de las comunidades. Por lo
tanto, la frecuencia de tipos de rutas fotosintéticas al nivel comunitario
puede ser considerada como un indicador de las caracteristicas ecolégicas
de la comunidad en cuanto a factores fisicos y biolégicos. Por ejemplo, las
altas temperaturas y baja concentracion de CO2 favorecen la existencia de
especies C4 (Ehleringer y col.,, 1997) y la relativa alta proporcién de especies
Cs esta probablemente asociada con la alta humedad de los sitios de
coleccion de las especies (Medina y col., 1999).

Con base en lo anterior, el presente trabajo caracteriza las rutas
fotosintéticas (Cs, C4 y CAM) y establece la relaciéon con los grupos
funcionales recientemente reportados para las comunidades herbaceo-
arbustivas en la Alta Guayana Venezolana (Ramirez y col, 2012).
Especificamente, se plantea por una parte examinar si existe relacion entre
formas de vida, tipo de sustrato donde crecen las plantas, modos
complementarios de nutricion, el endemismo y la ruta fotosintética. Por otra
parte, se analiza la incidencia de los tipos de ruta fotosintética de acuerdo
a la diversidad floristica y complejidad estructural de las comunidades y su
relacién con la condicién sucesional de las comunidades.

MATERIALES Y METODOS

Area de Estudio. El area de estudio comprendié diferentes
comunidades vegetales ubicadas en el Parque Nacional Canaima, sector
Gran Sabana, al sudeste del estado Bolivar, cuenca alta del rio Caroni, tal
como es descrito por Ramirez y col. (2012). Esta area corresponde a la
Provincia de Guayana Central (Huber, 1994c). Los suelos de las
localidades de estudio se desarrollan sobre rocas metamorficas de la
Formacion Roraima (Barreat, 1984; Schubert y col., 1986). El clima de las
tierras Altas de Guayana es isotérmico, con variaciones en los niveles de
precipitacion a lo largo del ano, lo que ha permitido definirlo como
biestacional htimedo con un periodo menos huiimedo de tres meses
(Ramirez y col,, 1988) igual que o mayor de 60 mm, por lo que no se
alcanza en promedio un déficit de humedad para la vegetaciéon (Huber,
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1995). La temperatura media anual es de 20,6°C y la precipitacién puede
variar entre 1815,4 y 3400,3 mm con una media anual de 2428 mm
(Ramirez y col. 1988).

La vegetacion de la cuenca alta del rio Caroni incluye una gran
variedad de comunidades naturales y otras de origen antrépico (Huber y
Folster 1994; Hernandez, 1994; Huber, 1994a; b; Hernandez y Folster,
1994). En el presente estudio fueron evaluadas floristicamente siete
comunidades herbaceo-arbustivas. Las comunidades analizadas pueden
diferenciarse en tres tipos de acuerdo a las perturbaciones descritas por
Ramirez y col., (2012): (1) areas sin perturbacién evidente, como en los
casos de los arbustales y herbazales; (2) areas con modificaciones claras
debido al efecto de la perturbacién y en proceso de transformacién en otro
tipo de comunidad, tales como el matorral y el barbecho, que representan
estados de sucesion secundaria de bosque y sabana, respectivamente, y
(3) comunidades con perturbaciones (quemas) periédicas y algunas
perturbaciones menores de modificacion mecanica del sustrato, tales
como las sabanas.

La vegetacion de los arbustales estudiados corresponde a arbustales
mesotérmicos (Huber, 1986, 1994a; Ramirez y col., 1988; Ramirez y col.,
2012). Este tipo de comunidad se desarrolla sobre sustratos de
afloramientos rocosos y de arenisca con arenas blancas (Huber, 1994a).
Los suelos de los arbustales son pobres, con baja capacidad de retencién
de agua, marcadamente acidos, carecen de arcilla y estan practicamente
compuestos por cuarzo, con contenidos muy bajos de hierro y aluminio
(Dezzeo y Folster, 1994). Los arbustales mesotérmicos estan dominados
por arbustos, acompanados por frutices, hierbas y pocas especies de
arboles (Huber, 1986, 1994a; Ramirez y col., 1988). Se seleccionaron tres
arbustales de modo que incluyeran diferencias en la estructura, paisaje y
tipo de comunidades vecinas: (1) el arbustal de Mareman, cuyo nombre
corresponde a su ubicaciéon en las adyacencias de la quebrada de
Mareman (Mareman-paru), en la carretera Fuerte Luepa-Santa Elena de
Uairén. Este arbustal esta ubicado en una pendiente que termina en el
bosque de galeria de la quebrada de Mareman; el resto del arbustal esta
rodeado por sabanas con elementos arbustivos dispersos. El arbustal de
Mareman presenta ciertos signos de perturbacién por accion de
magquinaria pesada. (2) El arbustal de Liworiwo, cuyo nombre corresponde
con la cercania a la poblacién indigena de Liworiwo, ubicado en la
carretera Fuerte Luepa-Kavanayen en el desvio hacia dicha poblacion.
Este arbustal presenta una pendiente ligera con una extensa terraza de
poca inclinacién en la parte superior de la pendiente, donde crecen
arbustos y arboles. La parte mas baja de la pendiente termina en un
herbazal degradado por quemas periddicas interrumpido por la carretera,
lo que ha ocasionado una fuerte erosiéon del suelo. En el extremo opuesto,
el arbustal se extiende hasta el rio Aponguao. (3) El arbustal del Jardin,
localmente llamado Guame-pe, ubicado en la carretera Fuerte Luepa-
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Kavanayen, fue reevaluado en su composicién floristica debido a que un
censo previo (Ramirez y col., 1988) solo incluyé tres periodos de coleccién.
Este arbustal presenta una pendiente que termina en un herbazal en el
area principal de estudio; sin embargo, el arbustal se extiende por un area
mucho mayor hasta la localidad de Chivatén.

Los herbazales estan desarrollados sobre turbas, suelos caracterizados
por la saturacién permanente de agua (Huber, 1994b). Los suelos de los
herbazales son muy parecidos a los de los arbustales, siendo la principal
diferencia de indole hidrolégica por la falta de drenaje vertical y por la
fuerte acumulacién de humus, lo cual produce una capa de turba (Huber,
1994b). El herbazal estudiado esta localizado en el Km 93 de la carretera
Fuerte Luepa-Santa Elena de Uairén y estd dominado por especies
herbaceas latifoliadas. Ademas de la notable humedad del suelo, este
herbazal esta atravesado por numerosos riachuelos, y con frecuencia se
observan elementos arbustivos de bajo porte, por lo que parece
corresponder a un herbazal arbustivo de acuerdo a Huber (1994b).
Destaca la presencia de pequenos afloramientos rocosos y/o arenosos en
las areas mas altas del herbazal, donde se encuentran especies tipicas de
los arbustales. La comunidad de herbazal seleccionada abarcaba un area
extensa y representativa de estas comunidades tanto en extensién como
en el variado relieve (Ramirez y col., 2012).

La composicion floristica de cuatro areas de sabanas sobre suelos
francos, estudiadas en los alrededores de la Estaciéon Cientifica de Parupa
(Ramirez y col., 2007), fueron consideradas como una comunidad debido
a que las variaciones entre areas de sabana fueron previamente
discutidas. Estas areas han sido quemadas durante muchos anos,
principalmente después de la ocupacion por los indigenas pemones. En
general, la vegetacién de sabana esta caracterizada por un estrato de
gramineas y otras hierbas. Sin embargo, un analisis mas detallado revelo
la presencia de cuatro estratos en los cuales se distribuyen las estructuras
reproductivas de las especies de plantas (Ramirez, 2007). Las areas de
sabana estudiadas fueron las siguientes: (1) sabana de Torén, 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
Mision, sobre sustrato arenoso, la cual difiere de la anterior por la alta
frecuencia de fuego y antiguas perturbaciones por la cercania del primer
campamento de monjes colonos. Ademas, todas las areas incluyeron
pequenos parches de perturbacion mecanica: agujeros, cavidades y/o
pequenos monticulos de diferentes tamanos, localizados en las areas
planas de todas las areas censadas.

Un matorral ubicado en la parte posterior de la Estacién Cientifica de

Parupa en las cercanias del rio Aponguao, confluencia con el rio Parupa,
fue censado floristicamente. Esta comunidad es producto de la tala de
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arboles y de la quema, de alli que es considera una comunidad secundaria,
denominada matorral o vegetacion de transicion (Hernandez y Folster,
1994). A diferencia de muchos de los matorrales en el area de estudio, este
sitio no ha sido periédicamente perturbado, dada su cercania a la Estacion
Cientifica de Parupa. El suelo del matorral es similar al de bosques
riberefios o bosques de galeria, los cuales se desarrollan sobre planicies
aluviales (Huber, 1986; Hernandez, 1994) y corresponde con suelos
arcillosos (Dezzeo y Folster, 1994). Este matorral estd conformado
principalmente por especies arbustivas y herbaceas y, en menor
proporcion, por especies de arboles de bajo porte que invaden desde los
bosques aledanos (Ramirez y col., 2012).

Se incluyé una comunidad de barbecho, terreno que fue cultivado y
permanece abandonado, ubicado cerca de la Estacion Cientifica de
Parupa. Los suelos, aunque no rigurosamente caracterizados,
corresponden en apariencia a los de la sabana que lo circunda (obs. pers.).
Este barbecho representa un area de sabana, presumiblemente originada
de un bosque degradado, que fue usada para cultivos y posteriormente
abandonada. En el barbecho persisten los monticulos de tierra que forman
canales para el riego, movimientos de tierras tipicas de areas de cultivos
(Ramirez y col., 2012).

Estudio Floristico. Las colecciones de muestras botanicas fueron
realizadas en un total de 24 visitas de campo durante ocho anos desde
1992 hasta 1999, y luego fueron complementadas con observaciones de
campo durante los siguientes afios hasta 2000 (Ramirez y col., 2012). Las
visitas incluyeron colecciones de muestras botanicas durante todos los
meses del afio. La metodologia incluyé colecciones botanicas sucesivas de
especies diferentes no colectadas previamente en areas de 2 a 3 hectareas
aproximadamente. Los especimenes colectados fueron identificados por
especialistas nacionales y extranjeros, y depositados en el Herbario
Nacional de Venezuela (VEN), en otros herbarios de Venezuela [Herbario
Facultad de Agronomia, UCV (MY) Herbario UNELLEZ-Guanare (PORT)] y
del extranjero [Missouri Botanical Garden (MO)]. Las especies de plantas
fueron organizadas de acuerdo a los grandes grupos taxonoémicos
(Helechos, Gimnospermas, Dicotiledéneas y Monocotiledéneas) y por
familias siguiendo la nomenclatura de Tropicos.org (http://tropicos.org/).
La condicion endémica de las especies fue determinada de acuerdo a la
metodologia descrita por Ramirez y col. (2012).

Formas de vida, sustrato, nutricion y endemismo: Las especies de
plantas fueron clasificadas de acuerdo con la forma de vida en cinco
categorias, considerando la consistencia del tallo, ramificacién, altura y
longevidad. Las categorias corresponden a las asignadas a las especies por
Ramirez y col., (2012): (1) arboles, plantas con fuste no ramificado cerca del
suelo, mayores de 5 m; (2) arbustos, plantas lefiosas con tallo ramificado
cerca del suelo con una altura menor de 5 m; (3) lianas, plantas lefosas o
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al menos con tallos ligeramente lefiosos de altura variable pero siempre
perennes; (4) hierbas perennes, plantas herbaceas y sufratices, y (5) hierbas
anuales, plantas herbaceas que incluyen algunas trepadoras volubles de
vida corta. La condicién anual de estas especies fue establecida en un
minimo de 10 individuos por especie, los cuales fueron observados en tres
anos diferentes en parcelas permanentes. Aquellas especies en donde mas
del 80% de los individuos murieron en forma sincronizada durante un
intervalo de un ano, fueron considerados de vida corta o anual. Esta
informacién fue corroborada mediante revisiéon bibliografica.

Las plantas también fueron clasificadas en dos categorias de acuerdo
con el tipo de sustrato donde crecen: (1) plantas terrestres, cuyas raices
anclan a la planta directamente en el suelo, y (2) plantas epifitas, las cuales
tienen como soporte otra planta. Esta ultima categoria incluye las
verdaderas epifitas, que no obtienen agua ni nutrientes del organismo que
las soporta, y plantas parasitas y hemiparasitas, las cuales obtienen agua
y nutrientes de la planta hospedera. Ademas, las especies fueron
clasificadas en tres categorias de acuerdo a la presencia de modos
complementarios de nutriciéon: (1) plantas que obtienen los nutrientes
exclusivamente del suelo; (2) plantas insectivoras, las cuales pueden
obtener nutrientes de insectos y protozoarios; y (3) parasitas y
hemiparasitas, aquellas nutricionalmente dependientes de una planta
hospedera, la cual frecuentemente usan como soporte. La informacién sobre
la forma de nutricién de las plantas fue obtenida de la Flora de la Guayana
Venezolana (Steyermark y col.,, 1995-2005). La clasificacion de las plantas
de acuerdo al tipo de sustrato y la presencia de modos complementarios de
nutricion corresponden con lo reportado por Ramirez y col. (2012).

Tipos de rutas fotosintéticas. Las especies de plantas fueron
clasificadas en tres diferentes rutas fotosintéticas: Cs, C4 y CAM.
Inicialmente realizamos una exhaustiva revision bibliografica para
determinar si las especies bajo estudio presentaban reportes. Nuestra
principal fuente de informacion fue un estudio reciente sobre los
metabolismos de carbono de especies de plantas pertenecientes a las
comunidades herbaceas-arbustivas de la Gran Sabana (Ramirez y
Herrera, datos sin publicar). Para las especies no reportadas en este
estudio, el tipo de ruta fotosintética fue asignado a cada especie de planta
usando reportes bibliograficos de uno o mas de los siguientes criterios:
taxonomico, anatomia foliar, estudios experimentales y composicion
isotépica de carbono.

En el caso del criterio taxonémico cada familia de planta fue clasificada
de acuerdo al tipo de ruta fotosintética usando informacién publicada
(Downton, 1975; Szarek y Ting, 1977; Kluge y Ting, 1978; Winter y Smith,
1996; Smith y Winter, 1996; Ehleringer y col., 1997; Sayed, 2001;
Edwards y col., 2004). De acuerdo con estos trabajos recopilatorios, las
familias de plantas fueron catalogadas como: (1) familias que solo tienen
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especies Cs (por ejemplo, Fabaceae, Lauraceae, Ericaceae,
Erythroxylaceae, Malpighiaceae, Myrsinaceae, Myrtaceae); (2) familias sin
reportes sobre tipos de ruta fotosintética (por ejemplo, Pentaphylacaceae);
(3) familias que tienen especies CAM y especies C3 (por ejemplo,
Bromeliaceae, Asclepiadaceae, Asteraceae; Kluge y Ting, 1978); (4)
familias que tienen especies Cs y especies Ca (por ejemplo, Poaceae,
Cyperaceae, Amaranthaceae, Nyctaginaceae, Asteraceae; Downton, 1975;
Edwards y col., 2004); (5) familias con especies C3, Cay CAM (por ejemplo,
Euphorbiaceae; Batanouny y col., 1991) y familias que tienen especies con
rutas fotosintéticas intermedias tales como C3/CAM (por ejemplo,
Clusiaceae; Luttge, 1996), C3/Cs (por ejemplo, Poaceae; Hattersley 1986;
Hydrocharitaceae; Beer y Wetzel, 1982) y Cs4/CAM (por ejemplo,
Portulacaceae; Kraybill y Martin, 1996). Posteriormente, el tipo de ruta
fotosintética fue establecido al nivel de especie, cuando habia reportes en
la literatura (ver anexo 1).

En el caso del criterio anatémico, la anatomia foliar representa uno de
los atributos usados para la identificacion de plantas Cs4 asociado con el
arreglo tipo “Kranz” (Laetsch, 1974; Baskin y Baskin, 1981), en la cual los
haces vasculares estan rodeados por células clorenquimaticas de paredes
gruesas con almidén. Ademas del patrén indicado, también fueron
considerados diferentes tipos de anatomia Kranz en el presente analisis
(Soros y Dengler, 2001; Muhaidat y col., 2007). El analisis anatémico del
mesoéfilo de la hoja permiti6 la caracterizacion de especies Cs en familias
donde este tipo de metabolismo de carbono ocurria.

El valor de composicion isotopica de carbono (513C) permite distinguir
la ruta fotosintética de las especies de plantas de acuerdos a los siguientes
rangos: las plantas Cs tienen valores de -7 a -15 %o, las plantas CAM de -
10 a -22 %o y las plantas Csde -20 a -35 %o (Ehleringer y Osmond, 1994).
De acuerdo a lo anterior, las especies Cs estan claramente diferenciadas
de las especies Cs. Sin embargo, los valores de 3!3C solo permiten
diferenciar a las especies CAM de las especies C3y C4 cuando este valor
corresponde con el intervalo no superpuesto (-15 y -20 %o) de los
intervalos descritos para especies C3y C4 (Ehleringer y Osmond, 1994).
Cuando los valores de 313C solapaban el intervalo de las especies C4 (entre
-10 y -15 %o) o el de especies Cs (entre -20 y -22 %o y valores mas bajos,
ver Pierce y col. 2002), la presencia de especies CAM fue examinada
usando criterios taxonémicos y anatémicos, incluyendo la presencia de
suculencia (Szarek y Ting, 1977) y la presencia de especies Ca fue
determinada por la presencia de anatomia Kranz.

El efecto filogenético. Debido a que las rutas fotosintéticas de especies
CAM y Cs han evolucionado independientemente muchas veces en
diferentes familias de plantas vasculares (Osmond 1978; Ehleringer y col.,
1997; Sage, 2004; Borland y col., 2011), incluyendo multiples origenes en
la misma familia (Kluge y Ting, 1978; Crayn y col.,, 2004), el analisis de
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contraste filogenético no fue realizado. El efecto de los grupos taxon6émicos
sobre la frecuencia de las diferentes rutas fotosintéticas fue cuantificado
como el porcentaje pertenecientes a cada tipo de metabolismo de carbono.

Analisis estadistico. Para establecer el grado de dependencia entre el
tipo de comunidad y el tipo de ruta fotosintética fue usado un analisis de
frecuencias log-lineal de dos factores (StatSoft, 2007). Los valores de
interaccién fueron estimados para cada par de variables. Estos analisis
fueron realizados dado que menos del 20% de las celdas tenian valores de
frecuencias esperadas bajos o valores de cero (Maruscuilo y Levin, 1983).
Para establecer las celdas que contribuyen en mayor medida a la
significancia de la prueba de dependencia se realiz6 un analisis de
residuales (frecuencia observada menos frecuencia esperada), para cada
celda del analisis de dos factores, y los residuales estandarizados fueron
evaluados en su significancia. Este analisis aporta informacion sobre los
valores de aquellas celdas que se desvian significativamente de los valores
esperados (Legendre y Legendre, 1983).

RESULTADOS

La actualizacién de la lista de especies por familia de planta, asi como
la informacién publicada por Ramirez y col. (2012) relativa a la comunidad
donde crecen las plantas, forma de vida, tipo de sustrato donde crecen las
plantas, modos complementarios de nutricion, la condiciéon de endemismo
y el tipo de metabolismo de carbono estan en el Anexo 1. Ademas, la fuente
bibliografica por la cual se determiné el tipo de metabolismo de carbono
se indica con nimeros cuyas referencias estan al final del Anexo 1.

Grupos funcionales. La relacién entre formas de vida, tipo de sustrato
donde crecen las plantas, modos complementarios de nutricién, el
endemismo y la ruta fotosintética esta en la Tabla 1. La relacién entre
tipos de ruta fotosintética y formas de vida mostré que las plantas Cs
representan la ruta fotosintética mas frecuente en todas las formas de
vida. Ademas, la ruta fotosintética C4 destacé por la presencia significativa
en hierbas perennes y en muy baja frecuencia para hierbas anuales. El
CAM ocurri6 en baja frecuencia en arboles, trepadoras y hierbas perennes.
La relacion entre tipo de sustrato y ruta fotosintética mostré que las
especies terrestres presentaron los diferentes tipos de rutas fotosintéticas,
mientras que las especies epifitas fueron principalmente Csy solo una
especie presenté CAM (Tillandsia flexuosa). La relacién entre el tipo de ruta
fotosintética y tipo complementario de nutricién reveld que solo las
especies autétrofas presentan los tres tipos de rutas fotosintéticas,
mientras que las especies parasitas e insectivoras son especies Csen las
comunidades examinadas. Cuando examinamos la relacion entre
endemismo y rutas fotosintéticas encontramos que las especies no
endémicas presentaron todos los tipos de rutas fotosintéticas, mientras
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que la condicién endémica de las especies estuvo asociada principalmente
con el metabolismo Cs; solo una especie endémica presenté metabolismo
Cs (Axonopus sp. C; Steyermark y col. 1995-2005).

Tabla 1. Numero (N) y porcentaje (%) de los tipos de rutas fotosintéticas de acuerdo a la forma de
vida, tipo de sustrato, endemismo y tipos de nutricién de 352 especies de plantas presentes en siete
comunidades herbaceo-arbustivas de la Alta Guayana Venezolana.

Variables Ruta Fotosintética
Cs Ca CAM

N(%) N(%) N(%)
Formas de Vida
Arbol 25(96.2) 0(0.0) 1(3.9)
Arbusto 73(100.0) 0(0.0) 0(0.0)
Trepadora 16(94.1) 0(0.0) 1(5.9)
Hierbas perenne 152(80.8) 31(16.6) 5(2.6)
Hierba anual 46(95.8) 2(4.2) 0(0.0)
Tipos de Sustratos
Terrestre 300(88.5) 33(9.7) 6(1.8)
Epifito 12(92.3) 0(0.0) 1(7.7)
Endemismo
Endémica 20(95.2) 1(4.8) 0(0.0)
No endémica 292(88.2) 32(9.7) 72.1)
Tipos de Nutricién
Autétrofa 286(87.7) 33(10.1) 72.2)
Insectivora 13(100.0) 0(0.0) 0(0.0)
Parasita 12(100.0) 0(0.0) 0(0.0)

Frecuencia de los tipos de rutas fotosintéticas a nivel
taxonoémico. Para el total de especies colectadas en las siete
comunidades herbaceo-arbustiva en la Gran Sabana, la abundancia de
especies CAM fue de 14% para la familia Bromeliaceae y de 19% para
la familia Orchidaceae. El porcentaje de especies Cs4 fue 75% para la
familia Poaceae y 46% para la familia Cyperaceae.

Frecuencia de los tipos de rutas fotosintéticas a nivel
comunitario. La distribucién de frecuencia de los tipos de rutas
fotosintéticas presentes en las plantas de siete comunidades herbaceo-
arbustivas esta en la tabla 2. Mas del 70% de las especies de plantas
corresponden al metabolismo Cs en todas las comunidades. En los
arbustales, el herbazal y el rastrojo se encontraron los mayores
porcentajes de especies con metabolismo Cs, lo que puede superar el
90% de las especies, mientras que el porcentaje de especies Cs fue
menor en el barbecho y la sabana (Tabla 2). Por otra parte, el porcentaje
de especies CAM, asi como la relaciéon de especies CAM/Cs, fue bajo y
similar en todas las comunidades estudiadas. El porcentaje de especies
Cs mostré los mayores niveles de variaciéon entre las comunidades
estudiadas: los menores porcentajes de especies C4 fueron encontrados
en los arbustales y el mayor valor fue encontrado en la comunidad de
sabana, seguido por el barbecho. El porcentaje de especies Cs4 en el
herbazal y rastrojo fueron ligeramente superiores al de los arbustales.
Estos resultados corresponden con los valores de la relacién de
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especies Cs4/Cs calculada para las comunidades estudiadas: mayor
para sabana, seguida por el barbecho, rastrojo, herbazal y menor para
los arbustales.

Tabla 2. Numero y frecuencia (%) de los tipos de rutas fotosintéticas presentes en las siete
comunidades de la Alta Guayana Venezolana.

Ruta Fotosintética Relacion

Comunidad Cs Ca CAM CAM/Cs
N(%) N(%) N(%)

Arbustal Mareman 133(92.4) 7(4.9) 4(2.8) 0.03
Arbustal Liworiwo 113(91.9) 6(4.9) 4(3.2) 0.04
Arbustal Jardin 104(92.0) 6(5.3) 3(2.7) 0.03
Herbazal 96(89.7) 8(7.5) 3(2.8) 0.03
Sabana 76(73.8) 24(23.3)* 3(2.9) 0.04
Matorral 123(89.1) 12(8.7) 3(2.2) 0.02
Barbecho 44(80.0) 10(18.2) 1(1.8) 0.02

* Analisis de residuales estadisticamente significativo a P< 0.01 (ver métodos)

DISCUSION

Los grupos funcionales representan la unién légica entre estrategias
de la historia de vida y estrategias fisiolégicas a nivel de las especies de
plantas, asi como los procesos ecolégicos a nivel de ecosistema (Paruelo
y Lauenroth, 1996; Tilman y col., 1997; Wang y col., 2006). La mayoria
de las especies evaluadas en las comunidades herbaceo-arbustivas en el
sector Gran Sabana son terrestres, no endémicas y de nutricién
predominantemente autoétrofa, siendo las formas de vida mas numerosas
las hierbas perennes, seguidas por arbustos, hierbas anuales y arboles
(Ramirez y col., 2012). Ademas, la relacion entre la forma de vida y el
tipo de sustrato demostré que el sustrato sobre plantas (epifito) y el tipo
de nutricién insectivoro sé6lo se encontraron en hierbas perennes
(Ramirez y col., 2012). Con la excepciéon de una hierba perenne epifita
CAM, los grupos funcionales, tipo de sustrato, y nutricién corresponden
a especies Cs. Solo las especies autétrofas terrestres presentan los tres
tipos de rutas fotosintéticas (Cs, C4 y CAM), mientras que las especies
parasitas e insectivoras son especies Cs. La ruta fotosintética Cs destaco
por la presencia significativa en hierbas perennes en las comunidades
examinadas en la Gran Sabana. De acuerdo a lo anterior, la presencia
de especies CAM y Csen hierbas perennes puede estar asociada con el
incremento de la diversidad funcional en este grupo de plantas, asi como
de las funciones fisiolégicas. En este contexto, la diversidad de formas
de vida, tipo de sustrato y tipos alternativos de nutricién son menores
en las comunidades dominadas por especies herbaceas comparada con
comunidades arbustivas (Ramirez y col., 2012). La presencia de los tres
tipos de rutas fotosintéticas en hierbas perennes contribuye a
incrementar la diversidad funcional en las comunidades herbaceas, lo
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cual puede estar relacionado con la alta diversidad de especies
encontradas en estas comunidades por la adaptacién de estas especies
a diferentes condiciones ambientales.

Las relaciones entre los grupos funcionales presentes en la muestra
examinada revelan que los atributos especiales de ciertos grupos
funcionales como plantas parasitas y plantas insectivoras y la ruta
fotosintética Cs ocurren en diferentes especies o con muy bajo niveles de
superposicion. Esta particularidad podria estar asociada con la diversidad
funcional presente en cada comunidad y el consecuente funcionamiento
de las especies y comunidades

La distribucién de frecuencia de los tipos de ruta fotosintética presentes
en las plantas de siete comunidades herbaceo-arbustivas revel6 que mas
del 70% de las especies corresponden al metabolismo Cs en todas las
comunidades. En los arbustales, el herbazal y el matorral mas del 90% de
las especies presentaron metabolismo Cs, mientras que el porcentaje fue
menor en el barbecho y la sabana. Por su parte, el porcentaje de especies
CAM fue muy bajo y similar en todas las comunidades estudiadas.

Las formas de vida de las plantas pueden ser importantes en la incidencia
de especies CAM en las comunidades. Las especies CAM han sido reportadas
principalmente en formas de vida herbaceas, arbustivas y anuales
(Ehleringer, 1995). Las especies CAM ocurrieron en arboles, trepadoras y
hierbas perennes, siendo las hierbas perennes las que presentaron el mayor
numero de especies CAM, principalmente de la familia Orchidaceae. La mayor
proporcion de hierbas perennes CAM principalmente terrestres sugiere que la
abundancia de especies CAM esta asociada a la abundancia de hierbas
perennes en todas las comunidades estudiadas (Ramirez y col., 2012). Por lo
tanto, la abundancia de especies CAM es independiente de las variaciones
registradas en la frecuencia de las formas de vida entre las comunidades
herbaceo-arbustivas de la Gran Sabana. El uso de metabolismo
fotosintético CAM esta relacionado con la disponibilidad de agua y luz
(Ricalde y col., 2010). La baja frecuencia de especies CAM en las
comunidades herbaceo-arbustivas de la Gran Sabana puede ser asociada
principalmente con las condiciones no estresantes, sin déficit de humedad
para la vegetacion (Huber, 1995). Sin embargo, también se encuentra una
baja frecuencia de especies CAM en comunidades con condiciones
climaticas contrastantes, tales como los desiertos con climas extremos
(Winter y Troughton 1978; Zeigler y col., 1981) y los bosques subtropicales
(Ehleringer y col., 1987), aunque la proporcién de especies CAM puede ser
relativamente alto en dunas costeras y bosques deciduos tropicales
(Ricalde y col., 2010). Aunque el bajo nimero de especies CAM puede ser
asociado con las condiciones climaticas no estresantes de las
comunidades estudiadas, los diferentes estudios evidencian que la
presencia de especies CAM a nivel comunitario no estd necesariamente
relacionada con las condiciones climaticas. La estructura de las
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comunidades parece afectar la presencia de especies CAM. Una alta
proporcion de especies CAM se encuentra frecuentemente en epifitas de
comunidades boscosas humedas (p. €j. Zotz, 2004; Wester y col., 2011).
En este sentido, la estructura de las comunidades herbaceo-arbustivas de
la Gran Sabana con un bajo nimero de especies epifitas no parasitas (n=2;
Ramirez y col.,, 2012) podria también restringir la presencia de especies
CAM en las comunidades estudiadas.

El porcentaje de especies C4+ mostré los mayores niveles de variacion
entre las comunidades estudiadas: menores porcentajes de especies Cs4en
los arbustales y el mayor valor en la comunidad de sabana, seguido por el
barbecho. Estudios previos donde se evalia la frecuencia de metabolismos
de carbono de todas las especies muestran que valores superiores al 90%
de especies Cs pueden ocurrir en un bosque templado de Illinois (Basinger
y Robertson, 1997), una pradera mixta de Canada (Wang y col., 2006), y
un bosque monzoénico subtropical (Ehleringer y col., 1987). Los valores
altos de frecuencia para especies Cs se han asociado a bajas temperaturas
(Chazdon, 1978), elevada altitud (Chazdon, 1978; Tieszen y col., 1979;
Rundel, 1980), habitats sombreados (Klink y Joly, 1989; Basinger y
Robertson, 1997), baja concentracion de oxigeno atmosférico (Chazdon,
1978) y bajo estrés hidrico (Chazdon, 1978; Medina, 2002). Los altos
valores en la frecuencia de especies C3 para las comunidades estudiadas
pueden ser asociados en parte con el clima isotérmico, biestacional
humedo y sin déficit de humedad presente en las tierras Altas de la
Guayana Venezolana. Sin embargo las variaciones encontradas en la
frecuencia de especies C3y C4 en las comunidades estudiadas parecen
también estar relacionadas con la estructura de la comunidad, frecuencia
de formas de vida (y otros grupos funcionales), disponibilidad de agua en
el suelo, grado de perturbacion y abundancia de ciertos grupos
taxonémicos.

Las comunidades con un mayor desarrollo estructural, tales como los
arbustales y el matorral, mostraron el mayor numero de especies Cs,
aunque casi el 90% de las especies presentes en el herbazal, el cual esta
conformado por una vegetacion predominantemente herbacea (Ramirez y
col., 2012), corresponden a ruta fotosintética Cz. En contraste, las mas
bajas frecuencias de especies Cs (70-80%) y las mayores frecuencias de
especies Cs4 fueron encontradas en las comunidades de sabana y
barbecho, las cuales corresponden con vegetacion predominantemente
herbacea (Ramirez y col., 2012).

La importancia de la estructura de la comunidad sobre la frecuencia
de las especies Csy Cs esta asociada con la abundancia de las formas de
vida, debido a que éstas estan intimamente relacionadas con la ruta
fotosintética de las plantas (Medina, 1995; Ehleringer, 1995; Wang, 2005).
Estudios previos han demostrado que las formas de vida no estan
igualmente distribuidas entre las diferentes rutas fotosintéticas. Las
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especies Cs se encuentran esencialmente solo en tres tipos de formas de
vida: graminoides, arbustos siempre verdes y especies anuales
(Ehleringer, 1995). En las comunidades herbaceo-arbustivas de la Gran
Sabana, las plantas Cs representan el tipo de ruta fotosintética mas
frecuente en todas las formas de vida, en donde el niimero de cada forma
de vida es dependiente del tipo de comunidad (Ramirez y col., 2012). Si
consideramos que las especies lefiosas son predominantemente Cs,
entonces la abundancia de este tipo fotosintético estara influenciada por
la abundancia de arbustos en los arbustales y el matorral. Por el contrario,
la existencia de formas de vida herbaceas con valores superiores al 70%
de las especies en la sabana y barbecho (Ramirez y col, 2012) esta
relacionada con la menor frecuencia de especies Cs y la frecuencia
comparativamente elevada de especies C4 en estas comunidades y para el
total de especies estudiadas.

La ruta fotosintética Cs ocurrié en hierbas perennes y en muy baja
frecuencia para hierbas anuales para el total de especies presentes en las
comunidades herbaceo-arbustivas de la Gran Sabana. Mas del 18 %y 20%
de las especies del barbecho y de la sabana, respectivamente, son C4, lo
que parece estar relacionado inicialmente con la exposicion ambiental de
la vegetacion herbacea. Ademas, la abundancia de especies Cs en las
comunidades de barbecho y sabana concuerda con observaciones previas
de que las especies de gramineas C4 son mas abundantes en habitats
abiertos y las especies Cs son mas abundantes en habitats sombreados
(Klink y Joly, 1989).

La frecuencia de especies Cs fue inferior a lo esperado para sabanas
estacionales, lo cual puede estar relacionado con la baja estacionalidad
climatica del sector Gran Sabana. Las sabanas tropicales son ecosistemas
caracterizados por una cubierta continua de hierbas perennes helicfilas
casi exclusivamente Cs4 que muestran una clara estacionalidad
relacionada con el déficit hidrico (Medina, 2002). Por lo tanto, la alta
proporcion de especies Cs ha sido asociada con la alta humedad de los
sitios de coleccion de las especies (Medina y col.,, 1999). La humedad
ambiental parece desempenar un rol determinante en la frecuencia de
especies C4 en comunidades predominantemente herbaceas. De alli que
comunidades con caracteristicas similares en su estructura puedan
presentar proporciones contrastantes de especies Ca.

La frecuencia de especies Cs4 fue muy baja (7.5%) para la comunidad
predominantemente herbacea del herbazal. La diferencia en la frecuencia
de especies C4 entre las comunidades de sabana y herbazal puede ser
asociada a cuatro factores generales:

(1) Disponibilidad de agua en el suelo. La alta y permanente

disponibilidad de agua en el herbazal con suelos de turbas, caracterizadas
por la saturacion permanente de agua (Huber, 1994b), promueve la alta
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incidencia de especies Cs, asi como especies insectivoras, y reduce el
nuamero de especies con alternativas fisiologicas tales como el metabolismo
Cs, de mayor valor adaptativo en condiciones de déficit hidrico. Los suelos
de la sabana, por el contrario, carecen de contenido organico, con alto
contenido de arena y bajo contenido de arcilla (Ramirez y col., 2007), lo que
indica baja capacidad de retenciéon de agua y la rapida perdida del agua de
lluvia. Bajo tales circunstancias, las especies C4 son favorecidas por sus
atributos fisiolégicos asociados con la resistencia a pérdida de agua.

(2) La abundancia de ciertos grupos taxonoémicos. Las familias
dominantes en el herbazal fueron Melastomataceae, Orchidaceae,
Cyperaceae y Xyridaceae (Ramirez y col, 2012), en las cuales el
metabolismo C4 es raro o aun inexistente. Por su lado, las familias de
plantas mas abundantes en la sabana y en el barbecho fueron Poaceae y
Cyperaceae (Ramirez y col., 2007; Ramirez y col., 2012), grupos taxonémicos
asociados con la riqueza de especies C4. Por lo tanto es de esperar que en el
barbecho y la sabana la abundancia de especies Cs4 esté en parte
determinado por el niimero de especies pertenecientes a estas familias.

(3) La altitud. La abundancia de Poaceae y Cyperaceae sobre la
frecuencia de especies C4 en las comunidades puede variar de acuerdo a la
altitud. La mayoria de las Poaceae son C4 a baja altitud, mientras que la
mayoria de las especies son Cs a elevada altitud (Chazdon, 1978; Tieszen y
col.,, 1979; Rundel, 1980; Miranda y col., 1997; Medina y col. 1999). En
comunidades de sabanas de tierras bajas del norte de Brasil
aproximadamente el 60% de las especies de gramineas fueron del tipo Cs,
mientras que el 40% pertenecen a especies Cs (Medina y col., 1999). Las
comunidades de sabana y barbecho se encuentran en la gama de elevada
altitud (Ramirez y col., 2007) y el porcentaje de especies C4 fue 75% para la
familia Poaceae y 46% para la familia Cyperaceae, valores superiores a los
encontrados para areas de baja altitud. Probablemente, los factores
edaficos, la breve estacionalidad climatica y la perturbacion han contribuido
con el alto nimero de especies Cs a este nivel altitudinal. La principal
consecuencia del alto numero de especies de las familias Poaceae y
Cyperaceae en las comunidades de sabana y barbecho fue la relativamente
alta proporcién de especies Ca en estas comunidades. Sin embargo, la
proporcion de especies Ca es relativamente baja cuando consideramos el
numero total de especies. Este tipo de analisis donde se considera el mayor
numero de especies de la vegetacion revela la situacién real de las
comunidades, asi como las estrategias generales de toda la flora.

(4) Las perturbaciones ambientales. La sabana y el barbecho son
comunidades con perturbaciones (Ramirez y col.,, 2012), lo cual podria
estar asociado con la introduccién de especies invasoras, muchas de estas
especies Cs. Las perturbaciones parecen estar relacionadas con la
abundancia de especies Cs4, mientras que la estabilidad en las
comunidades puede estar relacionada con la presencia de especies Cs. De
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hecho, se ha sugerido que la relativa estabilidad de las praderas mixtas
de Canada puede conducir a menor nimero de especies C4 porque la
relativa estabilidad reduce la introduccién de malezas (Paruelo y
Lauenroth, 1996).

En conclusién, la consideraciéon de grupos funcionales fisiologicos (Cs,
Cs y CAM) en el analisis de los grupos funcionales presentes en siete
comunidades herbaceo-arbustivas en la Gran Sabana aporté nuevos
elementos para la comprension de la organizacién y estructura de estas
comunidades. Los atributos especiales, tales como el caracter de
parasitas, insectivoras y ruta fotosintética Cs4, ocurren en diferentes
especies o con muy bajo niveles de superposicién. El analisis al nivel de
comunidad de la frecuencia de las diferentes rutas fotosintéticas mostré
que las especies Carepresentan el grupo mas numeroso y las CAM el grupo
menos numeroso y con una frecuencia similar en todas las comunidades.
Por el contrario, la frecuencia de especies Cs4 exhibi6 variaciones
relacionadas con la estructura, forma de vida, disponibilidad de agua en
el suelo, perturbacién y grupos taxonémicos dominantes (Poaceae) en las
comunidades.

LITERATURA CITADA

Barreat, F. 1984. El ambiente geomorfolégico. En: La proteccién de la cuenca del rio
Caroni (C. Galan, Ed.). CVG. Electrificaciéon del rio Caroni. Editorial Arte,
Caracas. Pp: 45.

Basinger, M.A. y P.A. Robertson. 1997. Vascular flora of an old-growth forest remnant
in the Ozark Hills of Southern Illinois - updated results. Transactions of the Illinois
State Academy of Science 90: 1-20.

Baskin, J.M. y C.C. Baskin. 1981. Photosynthetic pathway indicated by leaf anatomy in
14 summer annuals of Cedar Glades. Photosynthetica 15: 205-209.

Batanouny, K.H., W. Stichler y H. Ziegler. 1991. Photosynthetic pathways and ecological
distribution of Euphorbia species in Egypt. Oecologia 87: 565-569.

Beer, S. y R.G. Wetzel. 1982. Photosynthetic carbon fixation pathways in Zostera marina
and three Florida seagrasses. Aquatic Bot. 13: 141-146.

Borland, A.M., B.A. Barrera-Zambrano, J Ceusters y K. Shorrock. 2011. The
photosynthetic plasticity of crassulacean acid metabolism: an evolutionary
innovation for sustainable productivity in a changing word. New Phytol.191:
619-633.

Brooks, J.R., L.B. Flanagan, N. Buchmann & J.R. Ehleringer. 1997. Carbon isotope
composition of boreal plants: functional grouping of life forms. Oecologia 110:
301-311.

Chazdon, R.L. 1978. Ecological aspects of the distribution of C4 grasses in selected
habitats of Costa Rica. Biotropica 10: 265-269.

Crayn, D.M., K. Winter y A.C. Smith. 2004. Multiple origins of crassulacean acid
metabolism and the epiphytic habit in the neotropical family Bromeliaceae. PNAS
101: 3703-3708.

Dezzeo, N. y H. Folster. 1994. Los suelos. En: Ecologia de la altiplanicie de la Gran
Sabana (Guayana Venezolana (N. Dezzeo, Ed.). Scientia Guaianae 4: 45-78.

104



Ramirez y Bricenio: Rutas fotosintéticas en comunidades de Guayana.

Downton, W.J.S. 1975. The occurrence of Ci photosynthesis among plants.
Photosynthetica 9: 96-105.

Edwards, G.E., V.R. Franceschi y E. V. Voznesenskaya. 2004. Single-cell Cs
photosynthesis versus the dual-cell (Kranz) paradigm. Ann. Rev. Pl Biol. 55:
173-196.

Ehleringer, J. R. 1995. Variation in gas exchange characteristics among desert plants.
En: Ecophysiology and photosynthesis (E.D. Schulze y M. M. Galdwell, Eds.).
Springer, Berlin, Germany, pp: 361-392.

Ehleringer, J.R. y C.B. Osmond. 1994. Stable isotopes. En: Plant physiological ecology
(R.W. Pearcy, J.R. Ehleringer, H.A. Mooney y P.W.Rundel, Eds.). Chapman & Hall,
London, pp:281-297.

Ehleringer, J.R., T.E. Cerling y B.R. Helliker. 1997. C4 photosynthesis, atmospheric CO2,
and climate. Oecologia 112: 285-299.

Ehleringer, J. R., Z. F. Lin, C. B. Field, G. C. Suny C. Y. Kuo. 1987. Leaf carbon isotope
ratios of plants from a subtropical monsoon forest. Oecologia 72: 109-114.

Hattersley, P.W. 1986. Variation in photosynthetic pathway.En: Grass systematic and
Evolution (T. R. Soderstrom, K.W. Hilu, C.S. Campbell, y M.E. Barkworth, Eds.).
Smithsonian Institution Press. Washington, D.C. USA. Pp:49-64.

Hernandez, L. 1994. Bosques. En: N. Dezzeo (ed.). Ecologia de la Altiplanicie de la Gran
Sabana (Guayana Venezolana). Scientia Guaianae 4: 80-94.

Hernandez, L. y H. Folster. 1994. Vegetacion de transicion. En: N. Dezzeo (ed.).
Ecologia de la Altiplanicie de la Gran Sabana (Guayana Venezolana). Scientia
Guaianae 4: 118-144.

Huber, O. 1986. La vegetacion de la cuenca del rio Caroni. Interciencia 11: 301-310.

Huber, O. 1994a. Arbustales. En: N. Dezzeo (ed.). Ecologia de la Altiplanicie de la Gran
Sabana (Guayana Venezolana). Scientia Guaianae 4: 95-105.

Huber, O. 1994b. Sabanas y herbazales de la Gran Sabana. En: N. Dezzeo (ed.). Ecologia
de la Altiplanicie de la Gran Sabana (Guayana Venezolana). Scientia Guaianae 4:
106-114.

Huber, O. 1994c. Recent advances in the phytogeography of the Guayana Region, South
America. Mem. Soc. Biogéogr. (3éme série). 4: 53-63.

Huber, O. 1995. Geographical and physical features En: Flora of the Venezuelan
Guayana. (J.A. Steyermark, P.E. Berry y B.K. Holst, Eds.). Missouri Botanical
Garden Press, St. Louis. Vol. 1: Introduction, pp:1-99.

Huber O. y H. Foélster. 1994. Introduccion. En: Ecologia de la Altiplanicie de la Gran
Sabana (Guayana Venezolana). (N. Dezzeo, Ed.). Scientia Guaianae 4: 79-80.
Klink, C.A. y C.A. Joly. 1989. Identification and distribution of Cs and C4 grasses in open

and shaded habitats in Sao Paulo State, Brazil. Biotropica 21: 30-34.

Kluge, M. y L.P. Ting. 1978. Taxonomy and geographical distribution of CAM plants. En:
Crassulacean Acid Metabolism (M. Kluge e I.P. Ting, Eds.). Ecological Studies 30.
Springer Berlin. Pp:5-28.

Kraybill, A.A. y C.E. Martin. 1996. Crassulacean acid metabolism in three species of the
Cs4 genus Portulaca. Inter. J. PL Sci. 157: 103-109.

Laetsch, W.M. 1974. The C4 syndrome: a structural analysis. Ann. Rev. P. Phys. 25:
27-52.

Legendre, L. y P. Legendre. 1983. Numerical ecology. Elsevier. Amsterdam.

Luttge, U. 1996. Clusia: Plasticity and diversity in the genus of C3/CAM intermediate
tropical trees. En: Crassulacean Acid Metabolism, Biochemistry, ecophysiology and
evolution. (K. Winter y J.A.C. Smith, Eds.). Springer-Verlag, Berlin. Ecological
Studies 114, pp: 296-311.

Martinez-Ramos, M. 2008. Grupos funcionales. En: Capital Natural de Meéxico.
Conocimiento Actual de la Biodiversidad. 1: 365-412. Canabio, México.

105



ACTA BIOLOGICA VENEZUELICA VOL. 35 (1)

Maruscuilo, L.A. y J.R. Levin. 1983. Multivariate statistics in the social sciences.
Books/Cole, Monterrey, California.

Medina, E. 1995. Diversity of life forms of higher plants in neotropical dry forests. En:
Seasonal dry forests. (S.H, Bullock, A.H. Mooney, E. Medina, Eds.), Cambridge
University Press, 221-242. Cambridge, England.

Medina, E., L.A. Martinelli, E. Barbosa y R.L. Victoria. 1999. Natural abundance of [113C
in tropical grasses from the INPA, Instituto Nacional de Pesquisas da Amazonia,
herbarium. Rev. Bras. Bot. 22: 43-51.

Medina, E. 2002. Tropical savannas. En: The Earth System: Biological and Ecological
Dimensions of Global Environmental Change. (H.A. Mooney y J.G. Canadell, Eds.),
Encyclopedia of Global Environmental Change. 2: 586-592. John Willey & Sons,
Ltd, Chichester.

Miranda, A. C., H. S. Miranda, J. Lloyd, J. Grace, R. F. Francey, J. A. Mcintyre, P. Meir,
P. Riggan, R. Lockwood y J. Brass. 1997. Fluxes of carbon, water and energy over
Brazilian cerrado: an analysis using eddy covariance and stable isotopes. PL Cell
Env. 20: 315-328.

Muhaidat, R., R.F. Sage y N.G. Dengler. 2007. Diversity of Kranz anatomy and
biochemistry in C4 Eudicots. Amer. J. Bot. 94: 362-381.

Osmond, C.B. 1978. Crassulacean acid metabolism: a curiosity in context. Ann. Rev. PL
Phys. 29: 379-414.

Paruelo, J.M. y W.K. Lauenroth. 1996. Relative abundance of plant functional types in
grassland and shrubland of North America. Ecol. Applic. 6: 1212-1224.

Pierce, S., K. Winter y H. Griffiths. 2002. Carbon isotope ratio and the extent to daily
CAM use by Bromeliaceae. New Phytol. 156: 75-83.

Ramirez, N. 2007. Estructura de la vegetacion de areas de sabana montana en la Alta
Guayana Venezolana. Acta Biol. Venez. 27: 67-87.

Ramirez, N. y A. Herrera. Reproductive efficiency and photosynthetic pathway in seed
plants. (en evaluacion).

Ramirez, N., N. Dezzeo y N. Chacén. 2007. Floristic composition, plant species
abundance, and soil properties of montane savanna in the Gran Sabana,
Venezuela. Flora 202: 316-327.

Ramirez N., O. Hokche y H. Bricefio. 2012. Floristica y grupos funcionales de plantas
en comunidades herbaceo-arbustivas del sector Gran Sabana, Estado Bolivar,
Venezuela. Acta Bot. Venez. 35: 247-302.

Ramirez, N., C. Gil, M. Lopez, O. Hokche y Y. Brito. 1988. Caracterizacion floristica y
estructural de una comunidad arbustiva en la Alta Guayana Venezolana (Gran
Sabana, Edo. Bolivar). Acta Cien. Venez 39: 457-469.

Ricalde, M.F., J.L. Andrade, R. Duran, J.M. Dupuy, J.L. Sim4a, R. Us-Santamaria y L.S.
Santiago. 2010. Environmental regulation of carbon isotope composition and
crassulacean acid metabolism in three plant communities along a water
availability gradient. Oecologia 164: 871-880.

Rundel, P.W. 1980. The ecological distribution of C4+ and Cs grasses in the Hawaiian
Islands. Oecologia 45: 345-359.

Sage, R.F. 2004. The evolution of C4 photosynthesis. New Phytol. 161: 341-370.

Sayed, O.H. 2001. Crassulacean acid Metabolism 1975-2000, a check list.
Photosynthetica 39: 339-352.

Schubert, C., H.O. Bricefio y P. Fritz. 1986. Paleoenvironmental aspects of the Caroni-
Paragua river basin (Southeastern Venezuela). Interciencia 11: 278-289.

Smith, J.A.C. y K. Winter. 1996. Taxonomic distribution of Crassulacean acid
metabolism. En: Crassulacean Acid Metabolism Biochemistry, Ecophisiology and
Evolution. (K. Winter y J .A.C. Smith, Eds.). Ecological Studies 114: 427- 436.
Springer-Verlag, Berlin.

106



Ramirez y Bricenio: Rutas fotosintéticas en comunidades de Guayana.

Soros, C.L. y N.G. Dengler. 2001. Ontogenetic derivation and cell differentiation in
photosynthetic tissues of C; and C4 Cyperaceae. Amer. J. Bot. 88: 992-1005.
StatSoft, Inc. 2007. STATISTICA. (Data analysis software system). Versiéon 8.0.

www.statsoft.com

Steyermark, J.A., P.E. Berry y B.K. Holst (Eds.). 1995-2005. Flora of the Venezuelan
Guayana. Vols. 1-9. Missouri Botanical Garden Press, St. Louis; Timber Press.
Oregon.

Szarek, S.R. y L.P. Ting. 1977. The occurrence of Crassulacean acid metabolism among
plants. Photosynthetica 11: 330-342.

Tieszen, L.L., M.M. Senyimba, S.K. Imbamba y J.H. Troughton. 1979. The distribution
of Cs and C4 grasses and carbon isotope discrimination along an altitudinal and
moisture gradient in Kenya. Oecologia 37: 337-350.

Tilman, D., J. Knops, D. Wedin, P. Reich, M. Ritchie y E. Siemann. 1997. The influence
of functional diversity and composition on ecosystem processes. Science 277:
1300-1302.

Wang, R.Z. 2005. Cz and C4 photosyntetic pathways and life form for native species from
agro-forestry region, Northeastern China. Photosynthetica 43: 535-549.

Wang, R.Z., X.Q. Liu y Y. Bai. 2006. Photosynthetic and morphological functional types
for native species from mixed prairie in Southern Saskatchewan, Canada.
Phothosynthetica 44: 17-25.

Wester, S., G. Mendieta-Leiva, L. Nauheimer, W. Wanek, H. Kreft y G. Zotz. 2011.
Physiological diversity and biogeography of vascular epiphytes at Rio
Changuinola, Panama. Flora 206: 66-79.

Winter, K. y J. H. Troughton. 1978. Photosynthetic pathways in plant of coastal and
inland habitats of Israel and the Sinai. Flora 167: 1-34.

Winter, K. y J.A.C. Smith. 1996. An introduction to Crassulacean acid metabolism. En:
Biochemical principles and ecological diversity. Crassulacean Acid Metabolism
Biochemistry, ecophisiology and evolution. (K. Winter y J.A.C. Smith, Eds.),
Ecological Studies 114: 1-13. Springer-Verlag, Berlin.

Zeigler, H., K. H. Batanouny, N. Sankhla, O. P. Vyas y W. Stichler. 1981. The
photosynthetic pathway types of some desert plants from India, Saudi Arabia,
Egypt, and Iraq. 1981. Oecologia 48: 93-99.

Zotz, G. 2004. How prevalent is crassulacean acid metabolism among vascular
epiphytes? Oecologia 138: 184-192.

107



ACTA BIOLOGICA VENEZUELICA VOL. 35 (1)

Anexo 1
s = T g 3 ]
@ o T 2 T ) )
9 T T w T foe 20 2
¥ 5 o § 5 F§ &% cR
FAMILIA k e = = & =32 © 8 s 8
=] ° i1 & .8 oH 0 B L)
3 s 3 % & 3 3 £ 3 oW
g E o =] o o
3 § ® & = g Iy )
= [ [
ACANTHACEAE
Justicia guianensis (N.E. Br.) 12;18;46;
Wassh. R HP Terr NE A Cs 54
ANACARDIACEAE
. . 18;37;51;
Anacardium occidentale L. R S Ter NE A Cs 31 67
APOCYNACEAE
Blepharodon pictum (Vahl) W.D. EI
Stevens S T Tear NE A G 46
L
Blepharodon ulei Schltr. R
H T Terr NE A CAM 46
Ditassa aff. bolivarensis (R.W. R
Holm) Morillo S HP Terr E A Cs 46
J
Ditassa tatei Gleason & Moldenke M
L HP Terr NE A Cs 46
Galactophora schomburgkiana J
Woodson var. schomburgkiana L S Terr NE A Cs 46
J
M
Mandevilla benthamii (A. DC.) K. L
Schum. R
H
S HP Terr NE A Cs 46
Mandevilla gracilis (Kunth) J.F. R
Morales S T Terr NE A Cs 46
M
Metastelma hirtella (Oliv.) Liede R
S T Terr NE A Cs 46
AQUIFILIACEAE
TS M
Ilex danielis Killip & Cuatrec. R A Terr NE A Cs 46
Ilex polita Steyerm J G
P yerm. L S Ter E A 46
J Cs
Ilex retusa Klotzsch ex Reissek M
L S Terr NE A 46
ITlex subrotundifolia Steyerm. J S Terr E A Cs 46
ARACEAE
Philodendron callosum Krause I\\il G
subsp. callosum L HP Terr NE 46
ASTERACEAE Cs
. .. R Cs
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Ageratum conyzoides Cav. var.
latifolia (Cav.) M.F. Johnson
Austroeupatorium inulaefolium
(Kunth) R.M. King & H. Rob.

Ayapana amygdalina (Lam.) R.M.
King & H. Rob.

Baccharis leptocephala DC.

Bidens pilosa L.
Calea alchioides S.F. Blake
Calea divaricata Benth.

Calea lucidivenia Gleason & S.F.
Blake var. cardonae (Maguire &
Wurdack) Pruski

Calea nana Maguire
Calea oliveri H.L. Rob. & Grenm.

Centratherum punctatum Cass. var.

punctatum
Chaptalia integerrima (Vell.)
Burkart

Chromolaena laevigata (Lam.) R.M.
King & H. Rob.

Chromolaena thurnii (B.L. Rob.)
R.M. King & H. Rob.

Conyza bonariensis (L.) Cronquist
Elephantopus mollis Kunth
Erechtites hieracifolius (L.) Raf. ex
DC.

Gongylolepis benthamiana R.H.
Schomb.

Ichthyothere terminalis (Spreng)
S.F. Blake

Lepidaploa bolivarensis (V.M.
Badillo) H. Rob.

Lepidaploa erhetiifolia (Benth.) H.
Rob.

Lepidaploa gracilis (Kunth) H. Rob.

Lepidaploa salzmannii (DC.) H.
Rob.

Mikania micrantha Kunth

Mikania psilostachya DC.

Stomatochaeta condensata (Baker)
Maguire & Wurdack

Trichogonia campestris C. Gardn.
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BIGNONIACEAE

Digomphia laurifolia Benth.

BONNETIACEAE

Bonnetia sessilis Benth.

BROMELIACEAE
Brocchinia acuminata L.B. Sm.

Brocchinia reducta Baker

Brocchinia steyermarkii L.B. Sm.
Catopsis berteroniana (Schult. f.)
Mez

Lindmania guianensis (Beer) Mez

Pitcairnia brittoniana Mez

Tillandsia flexuosa Sw.
BURMANNIACEAE

Burmannia bicolor Mart.

BURSERACEAE

Dacryodes roraimensis Cuatrec.

CALOPHYLLACEAE

Mahurea exstipulata Benth. subsp.

exstipulata
CAMPANULACEAE
Centropogon cornutus (L.) Druce
Lobelia fastigiata Kunth
CHRYSOBALANACEAE
Hirtella scabra Benth.
CLUSIACEAE

Clusia (grupo sessilis) sp.
Clusia aff. brachystyla Maguire
Clusia amabilis Maguire

Clusia columnaris Engl.

Clusia crassifolia Planch. & Triana
Clusia fockeana Miq.

Clusia grandiflora Splitg.
Clusia huberi Pipoly

Clusia pusilla Steyerm. subsp.
pusilla

Clusia schomburgkiana (Planch. &
Triana) Benth. ex Engl.
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CYATHEACEAE

Cyathea villosa Willd.
CYPERACEAE

Bulbostylis conifera (Kunth) C.B.
Clarke

Bulbostylis junciformis (Kunth) C.B.
Clarke

Bulbostylis juncoides (Vahl) Kuk. ex
Osten

Bulbostylis lanata (Kunth) Lindm.

Bulbostylis paradoxa (Spreng.)
Lindm.

Cephalocarpus rigidus Gilly ex
Gleason & Killip

Cyperus aggregatus (Willd.) Endl.
Hypolytrum longifolium (L.C. Rich.)
Nees subsp. nicaraguense (Liebm.)
T. Koyama

Hypolytrum pulchrum (Rudge) Pfeiff.

Lagenocarpus rigidus (Kunth) Nees
subsp. rigidus

Mapania tepuiana (Steyerm.) T.
Koyama

Rhynchospora barbata (Vahl)
Kunth

Rhynchospora caracasana (Kunth)
Boeck.

Rhynchospora cephalotes (L.) Vahl
Rhynchospora curvula Griseb.
Rhynchospora exaltata Kunth
Rhynchospora filiformis Vahl.

Rhynchospora globosa (Kunth)
Roem. & Schult.

Rhynchospora marisculus Nees
Rhynchospora mexicana (Liebm.)
Steud.

Rhynchospora pilosa (Kunth)
Boeck.
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Rhynchospora rugosa (Vahl) Gale
Rhynchospora tenuis Link

Rhynchospora velutina (Kunth)
Boeck.

Scleria cyperina Kunth

Scleria distans Poir.
CYRILLACEAE

Cyrilla racemiflora L.

DENNSTAEDTIACEAE

Lindsaea stricta (Sw.) Dryand. var.

stricta

Pteridium arachnoideum (Kaulf.)
Maxon

DROSERACEAE
Drosera arenicola Steyerm.

Drosera felix Steyerm. & L.B. Sm.

Drosera roraimae (Klotzsch ex Diels)

Maguire & J.R. Laundon
ERICACEAE

Bejaria sprucei Meisn.

Notopora schomburgkii Hook f.

Orthaea merumensis Maguire,
Steyerm. & Luteyn

Vaccinium euryanthum A.C. Sm.

Vaccinium puberulum Klotzsch ex
Meisn. var. subcrenulatum
(Klotzsch ex Meisn.) Maguire,
Steyerm. & Luteyn

Vaccinium puberulum Klotzsch ex
Meisn. sensu lato
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ERIOCAULACEAE
Leiothrix flavescens (Bong.)
Ruhland var. flavescens

Paepalanthus dichotomus Klotzsch
var. dichotomus

Syngonanthus gracilis (Bong.)
Ruhland
Syngonanthus longipes Gleason

Syngonanthus pakaraimensis
Moldenke var. pakaraimensis

Syngonanthus xeranthemoides
(Bong.) Ruhland

Syngonanthus aff. simplex (Miq.)
Ruhland

ERYTHROXYLACEAE
Erythroxylum citrifolium A. St.-Hil.
EUPHORBIACEAE

Chaetocarpus schomburgkianus
(Kuntze) Pax & K. Hoffm.
EUPHRONIACEAE

Euphronia guianensis (R.H.
Schomb.) Hallier f.

FABACEAE

Abarema ferruginea (Benth.) Pittier
Abarema jupunba (Willd.) Britton &
Killip var. trapezifolia (Vahl)
Barneby & J.W. Grimes

Calliandra pakaraimensis R.S.
Cowan

Chamaecrista desvauxii (Collad.)
Killip var. mollissima (Benth.) H.S.
Irwin & Barneby

Chamaecrista ramosa (Vogel) H.S.
Irwin & Barneby

Dalbergia monetaria L. f.

Dicymbe fraterna Cowan

Mimosa pudica L. var. tetranda
(Humb. & Bonpl. ex Willd.) DC.
Taralea cordata Ducke var. rigida
(Schery) H.C. Lima
GENTIANACEAE

Chelonanthus angustifolius (Kunth)
Gilg.

Chelonanthus purpurascens (Aubl.)
L. Struwe, S. Nilsson & V.A. Albert

Coutoubea reflexa Benth.

Curtia tenuifolia (Aubl.) Knobl.
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Irlbachia nemorosa (Willd. ex Roem.

& Schult.) Merr.

Tetrapollinia caerulescens (Aubl.)
Maguire & B.M. Boom

GLEICHENIACEAE

Dicranopteris flexuosa (Schrad.)
Underw.

GNETACEAE

Gnetum camporum (Markgr.) D.W.
Stev. & T. Zanoni
HUMIRIACEAE

Humiria balsamifera Aubl.

Vantanea minor Benth.
HYMENOPHYLLACEAE
Trichomanes cellulosum Klotzsch
HYPERICACEAE

Vismia guianensis (Aubl.) Choisy
IRIDACEAE

Sisyrinchium vaginatum Spreng.
Trimezia fosteriana Steyerm.

IXONANTHACEAE
Ochthocosmus attenuatus Steyerm.
& Luteyn

Ochthocosmus longipedicellathus
Steyerm. & Luteyn

Ochthocosmus roraimae Benth. var.

roraimae

LAMIACEAE

Aegiphila integrifolia (Jacq.) Jacq.
ex B.D. Jacks.

Hyptis luticola Epling

Hyptis suaveolens (L.) Poit.
LAURACEAE

Cassytha filiformis L.

Ocotea duidensis Moldenke
LENTIBULAREACEAE

Genlisea filiformis A. St.-Hil.
Genlisea repens Benj.

Utricularia amethystina Salzm. ex
A. St.-Hil. & Girard

Utricularia hispida Lam.

Utricularia juncea Vahl
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Utricularia longeciliata DC.

Utricularia subulata L.

Utricularia tenuissima Tutin
LOGANIACEAE

Bonyunia minor N.E. Br.

LORANTHACEAE

Phthirusa stelis (L.) Kuijt

Struthanthus gracilis (Gleason)
Steyerm. & Maguire
Struthanthus sp.

Struthanthus syringifolius (Mart.)
Eichler

Tripodanthus acutifolius (Ruiz &
Pav.) Tiegh.

LYCOPODIACEAE

Huperzia recurvifolia Rolleri

Lycopodiella camporum B.Ollg. & P.
G. Windisch

Lycopodiella cemua (L.) Pic.

Lycopodium clavatum L.

Lycopodium reflexum Lam.

MALPHIGHIACEAE
Banisteriopsis martiniana (A. Juss.)
Cuatrec. var. martiniana
Banisteriopsis pulcherrima
(Sandwith) B. Gates

Byrsonima concinna Benth.

Byrsonima crassifolia (L.) Kunth

Byrsonima verbascifolia (L.) DC.

Tetrapterys pusilla Steyerm.

Tetrapterys rhodopteron Oliv.
Tetrapterys styloptera A. Juss.
MALVACEAE

Sida linifolia Juss. ex Cav.
Waltheria indica L.
MELASTOMATACEAE
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Aciotis acuminifolia (Mart. ex DC.)
Triana

Clidemia capitata Benth.

Clidemia capitellata (Bonpl.) D. Don
Clidemia octona (Bonpl.) L.O.
Williams subsp. guayanensis

Wurdack

Clidemia pustulata DC.

Clidemia pycnaster Tutin subsp.
pycnaster

Clidemia sericea D. Don

Comolia microphylla Benth.

Desmoscelis villosa (Aubl.) Naudin
Henriettea granulata O. Berg ex
Triana

Macairea lasiophylla (Benth.)
Wurdack

Macairea pachyphylla Benth.
Macairea parvifolia Benth.

Marcetia taxifolia (A. St.-Hil.) DC.

Meriania sclerophylla (Naudin)
Triana

Meriania urceolata Triana

Miconia alata (Aubl.) DC.

Miconia albicans (Sw.) Triana

Miconia aplostachya (Bonpl.) DC.

Miconia ciliata (Rich.) DC.

Miconia ibaguensis (Bonpl.) Triana
Miconia phaeophylla Triana
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Miconia rubiginosa (Bonpl.) DC.

Miconia rufescens (Aubl.) DC.

Miconia stenostachya DC.

Microlicia benthamiana Triana &
Cogn.

Siphanthera cordifolia (Benth.)
Gleason

Tibouchina fraterna N.E. Br. subsp.

fraterna

Tococa guianensis Aubl.

Tococa nitens (Benth.) Triana

MYRTACEAE

Calycolpus goetheanus (DC.) O.
Berg

Eugenia protenta McVaugh
Eugenia punicifolia (Kunth) DC.

Myrcia albidotomentosa (Amshoff)
McVaugh

Myrcia magnoliifolia DC.
Myrcia sylvatica (G. Mey.) DC.

Psidium guineense Sw.

Psidium laruotteanum Cambess.
NARTHECIACEAE

Nietneria paniculata Steyerm.

OCHNACEAE

Ouratea articulata Sastre

Poecilandra pumila Steyerm.

Poecilandra retusa Tul.
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Sauvagesia amoena Ule
Sauvagesia angustifolia Ule

Sauvagesia erecta L. subsp. erecta
var. erecta

Sauvagesia fruticosa Mart. & Zucc.

Sauvagesia guianensis (Eichler)
Sastre subsp. guianensis
Sauvagesia rubiginosa A. St.-Hil.
ONAGRACEAE

Ludwigia erecta (L.) Hara
Luduwigia octovalvis (Jacq.) Raven
ORCHIDACEAE

Catasetum discolor (Lindl.) Lindl.

Cleistes moritzii (Rchb. f.) Garay &
Dunst.

Cleistes rosea Lindl.

Cleistes triflora (C. Schweinf.)
Carnevali & I. Ramirez

Cleistes unifoliata (C. Schweinf.)
Carnevali & Ramirez

Cyrtopodium parviflorum Lindl.
Echinosepala arenicola (Carnevali &
1. Ramirez) Carnevali & G. Romero
Epidendrum dendrobioides Thunb.

Epidendrum ibaguense Kunth

Epidendrum orchidiflorum Salzm. ex
Lindl

Epidendrum secundum Jacq.

Epidendrum tumuc-humaciense
(Veyret) Carnevali & G.A. Romero

Epistephium duckei Huber

Epistephium subrepens Hoehne

Eriopsis biloba Lindl.
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Habenaria mesodactyla Griseb.

Habenaria schomburgkii Lindl.

Koellensteinia tricolor (Lindl.) Rchb.

f.

Maxillaria auyantepuiensis Foldats

Scaphyglottis bidentata (Lindl.)
Dressler

Sobralia elizabethae R.H. Schomb.

OROBANCHACEAE

Buchnera palustris (Aubl.) Spreng.

PASSIFLORACEAE

Passiflora auriculata Kunth

Passiflora misera Kunth

Passiflora sclerophylla Harms
PENTAPHYLACEAE

Temnstroemia crassifolia Benth.

Ternstroemia pungens Gleason

Ternstroemia retusifolia Kobuski
PHYLLANTHACEAE
Phyllanthus majus Steyerm.

Phyllanthus stipulatus (Raf.) G.L.
Webster

PLANTAGINACEAE

Scoparia dulcis L.

POACEAE

Andropogon bicornis L.

Andropogon selloanus (Hack.)
Hack.

Aristida recurvata Kunth

Aristida torta (Nees) Kunth

Axonopus anceps (Mez) Hitchc.
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Axonopus canescens (Nees ex Trin.)
Pilg.
Axonopus fissifolius (Raddi) Kuhlm.

Axonopus flavelilliformis Sw.

Axonopus sp. C (Flora of the
Venezuelan Guayana, Vol. 8)
Dichanthelium sphaerocarpon
(Elliot) Gould

Echinolaena inflexa (Poir.) Chase

Mesosetum rottboellioides (Kunth)
Hitchc.
Panicum chnoodes Trin.

Panicum cyanescens Nees es Trin.

Panicum micranthum Kunth

Panicum nervosum Lam.
Panicum pilosum Sw.
Panicum rudgei Roem & Schult.

Panicum stenodes Griseb.
Paspalum lanciflorum Trin.

Paspalum stellatum Humb. &
Bonpl. ex Fluiggé

Raddiella esenbeckii (Steud.) C.E.
Calderon & Soderstr.

Schizachyrium sanguineum (Retz.)
Alston

Schizachyrium tenerum Nees
Sporobolus cubensis Hitchc.
Thrasya trinitensis Mez

Trachypogon spicatus (L. f.) Kuntze
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Urochloa decumbens (Stapf) R.D.
Webster

POLYGALACEAE
Polygala adenophora DC.

Polygala appressa Benth.

Polygala glochidiata Kunth var.
glochidiata

Polygala hygrophila Kunth

Polygala longicaulis H.B.K.

Polygala paniculata L.

Polygala timoutou Aubl.

Polygala violacea Aubl.
Securidaca paniculata Rich.

POLYGONACEAE

Coccoloba schomburgkii Meisn.

POLYPODIACEAE
Microgramma lycopodioides (L.)
Copel.

PRIMULACEAE

Cybianthus crotonoides (R.M.
Schomb. ex Mez) G. Agostini
Cybianthus duidae (Gleason &
Moldenke) G. Agostini
Cybianthus quelchii (N.E. Br.) G.
Agostini

Myrsine coriacea (Sw.) R. Br. ex

Roem. & Schult. subsp. coriacea

PROTEACEAE

Panopsis sessilifolia Rich.
Roupala minima Steyerm.
Roupala montana Aubl.
RAPATEACEAE

Saxofridericia regalis R.H. Schomb.

Stegolepis angustata Gleason

Stegolepis ptaritepuiensis Steyerm.

RUBIACEAE
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Borreria capitata (Ruiz & Pav.) DC.
var. tenella (Kunth) Steyerm.

Borreria latifolia (Aubl.) K. Schum.
Borreria verticillata (L.) G. Mey.

Chalepophyllum guianense Hook. f.

Coccocypselum hirsutum Bartl. ex

Declieuxia fruticosa (Willd. ex Roem.

& Schult.) Kuntze

Pagamea capitata Benth. subsp.
capitata

Pagameopsis garryoides (Standl.)
Steyerm.

Palicourea crocea (Sw.) Roem. &
Schult.

Perama dichotoma Poepp. var.
dichotoma

Perama galioides (Kunth) Poir.

Psychotria hoffmannseggiana
(Willd. ex Roem. & Schult.)
Mull.Arg.

Psychotria polycephala Benth.

Remijia densiflora Benth. subsp.
stenopetala (Standl. & Steyerm.)
Steyerm.

Sabicea velutina Benth. var.
velutina

Sipanea galioides Wernham

SANTALACEAE

Dendrophthora elliptica (Gardner)
Krug & Urb.

Phoradendron crassifolium (Pohl ex
DC.) Eichler

Phoradendron piperoides (Kunth)
Trel.

Phoradendron semivenosum Rizzini
var. semivenosum

Phoradendron strongyloclados
Eichler
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Thesium tepuiense Steyerm.
SAPINDACEAE

Matayba opaca Radlk.

SAPOTACEAE
Elaeoluma schomburgkiana (Miq.)
Baill.

SARRACENIACEAE
Heliamphora heterodoxa Steyerm.
var. heterodoxa

SCHIZAEACEAE

Actinostachys pennula (Sw.) Hook.

SMILACACEAE

Smilax pittieriana Steyerm.
SOLANACEAE

Melananthus ulei Carvalho
Solanum campaniforme Roem. &
Schult.

Solanum stramoniifolium Jacq.

Solanum (sec. Maurella) sp.
STYRACACEAE

Styrax wurdackiorum Steyerm.
VELLOZIACEAE
Vellozia tubiflora (A. Rich.) Kunth

VERBENACEAE

Lantana camara L.
Stachytarpheta sprucei Moldenke
XYRIDACEAE

Abolboda acaulis Maguire acaulis

Abolboda macrostachya Spruce ex
Malme var. robustior Steyerm.
Orectanthe sceptrum (Oliv. ex
Thurn) Maguire

Xuyris bicephala Gleason
Xuyris fallax Malme
Xyris guianensis Steud.

Xyris hymenachne Mart.
Xuyris involucrata Nees

Xyris roraimae Malme

Xuyris setigera Oliv. ex Thurn

Xyris seubertii Nilsson
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Xyris surinamensis Spreng. L HP Terr NE A Cs 6,18;46

Xuyris tenella Kunth L HA Terr NE A Cs 6,18;46
. L Cs

Xyris uleana Malme var. uleana H HA Terr NE A 46

(a) Comunidades: J= Arbustal Jardin, M= Arbustal Mareman, L= Arbustal Liwirivo, H= Herbazal, B= Berbecho, R=
Rastrojo, S= Sabana

(b) Formas de Vida: A= Arbol, S= Arbusto, T= Trepadora, HP= Hierba perenne, HA= Hierba anual

(c) Terr = Terrestre; Epi = Epifitas.

(d) E = Endémica; NE = No endémica.

(e) Nutricion: A= Autotrofica, I= Insectivora, P = Parasita

*= Especies sin reportes pertenecientes a familia de plantas con solo especies C3

ND = No disponible (grupo de plantas donde méas de un tipo de ruta fotosintetica puede ocurrir).
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