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RESUMEN

La estructura de la vegetacion fue evaluada en tres diferentes areas de sabanas montanas al norte de la Gran Sabana, Estado Bolivar,
Venezuela. El estudio se realizo en sabanas de colina, sabanas planas y en el area perturbada (originada por perturbacion edafica), esta
ultima agrupd parches de sabana con perturbacion edafica variable. La disposicion vertical, disposicion horizontal, especializacion a
areas particulares de sabana y la abundancia de las especies fueron los atributos evaluados de la estructura de vegetacion. E1 nimero de
especies que crecen preferentemente en distintas areas de sabana varia estadisticamente entre areas de sabana. La fraccion de especies
que crece solo en la sabana plana y sabana de colina es menor a la fraccion de especies que crecen preferentemente en la sabana
perturbada. El nimero de areas de sabanas en los cuales estan presentes las especies relativas a la forma de vida muestra que las especies
arbustivas, frutices y lianas tienden a ocurrir en uno o dos de las areas de sabana. Aproximadamente un tercio de las hierbas perennes
crecen en cada una de las tres areas de sabana y mas del 50%. de las hierbas anuales crecen en una sola area de sabana. Por otra parte,
plantas con disposicion regular y contagiosa ocurren en un mayor numero promedio de areas de sabana que las especies con disposicion
al azar. Un total de cuatro estratos verticales del area reproductiva ocupada por las especies de plantas fueron estadisticamente
establecidos en la vegetacion de sabana: A(1.01-1.86m), B(0.49-1.01), C(0.25-0.49) y D(0-0.25). La proporcion y niimero de especies
por estrato decrece con el incremento en la altura: a menor altura un mayor nimero de especies disponen su follaje reproductivo que a
mayor altura. La mayoria de las especies de la sabana tienen una distribucion agregada, seguida de la distribucion al azar y solo una
especie se distribuye en forma regular para el total de las especies estudiadas. La distribucion horizontal de las especies de plantas esta
asociado al tipo de sabana: la mayoria de las especies tienen una distribucion agregada en todas las areas de sabana, aunque en las areas
de sabanas de colina y planas, la segunda categoria mas importante esta representada por especies con disposicion regular, y en la
sabana perturbada fue la disposicion al azar Ademas la disposicion horizontal de las varia de areas particulares a la comunidad. Estos
resultados son discutidos con relacion a la abundancia de las especies de plantas y las caracteristicas de la vegetacion de sabana en la
planicie de la Gran sabana.

SUMMARY

Vegetation structure was evaluated in three savanna areas with different slope located to north of the Gran Sabana Plateau, Bolivar
State, Venezuela. The study areas were flat savanna, slope savanna and disturbed savanna, which grouped patches with variable
edaphic disturbances. Vegetation structure was evaluated according vertical distribution, horizontal distribution, plant species
abundance, and plant species specialization to particular types of savanna. Plant species number growing preferentially in different
areas of savanna varies statistically. The proportion of plant species in flat and slope savanna alone respectively was lower than the
proportion of plant species in disturbed areas alone. The number of savanna areas where occur plant species relative to life form showed
that shrubs, suffruticoses, and lianas tend to occur in one or two savanna areas. Approximately one third of perennial herbs growth in
each one of the three savanna areas and more than 50% of annual herbs growth in only one of the savanna areas. According to horizontal
distribution, the average number of savanna areas where growth plat species was higher for plant species with regular and clumped
distribution than plant species distributed at random. Four strata of the vertical distribution of reproductive structures were established
statistically using multivariate methods: A(1.01-1.86m), B(0.49-1.01), C(0.25-0.49) y D(0-0.25). The number of plant species per
stratum decreased with the increment in height: more plant species have their reproductive at the lowest heights than at highest heights.
Most of the plant species have clumped distribution, followed by random distribution and only one plant species is distributed regularly
in the total area studied. The horizontal distribution of plant species is associated with the savanna type: most of the plant species have
clumped distribution in all savanna areas, however, in flat and slope savanna, regular distribution was the second most abundant
category; and random distribution in the disturbed savanna. Plant species distribution also changes from particular areas of savanna to
the community. These results are discussed with relation to the abundance of plant species and the characteristics of savanna vegetation
in the Gran Sabana Plateau.
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INTRODUCCION cerrado (Sarmiento y Monasterio 1975, Medina
1980). En general, la fisonomia de la vegetacion de
La vegetacion de sabana ocupa una extensa area en sabana varia desde pastizales hasta formaciones

Sur América, la cual incluye la vegetacion de boscosas (Sarmiento & Monasterio 1975, Coutinho
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1978, Eiten 1994) con una gran diversidad de
plantas debido a variaciones climéticas y tipos de
suelo (Ratter et al. 1996). En Venezuela, la
vegetacion de sabana incluye una importante
extension en el centro y sur del pais y ha sido objeto
de numerosas investigaciones (Velasquez 1965,
Walter 1969, Foldats y Rutkis 1965, 1969, San José
y Farias 1971, 1983, 1991, Blydenstein 1962, San
José et al 1978, Sanchez 1987, Borges y Wikander
1994, Ramirez 2003, Ramirez, Dezzeo y Chacén
2007).

La Gran Sabana ha sido considerada como una de
las principales regiones de sabana tropical en
América del Sur (Sarmiento y Monasterio 1975).
El clima de la region previo a 5.000-6.000 afios
antes del presente era arido o semiarido, con
predominio de gramineas, y que el clima himedo
actual ha permanecido relativamente constante
durante los ultimos 1.000-1.500 afios antes del
presente (Rull, 1991). La existencia de areas de
sabana con plantas especializadas o endémicas
sugiere un origen antiguo, no antropogénico, de
ciertos tipos de sabanas en la Gran Sabana (Huber,
1995). Parece ser que el nuicleo original de sabanas
en laregion era muy reducido, y que su expansion
ha sido consecuencia del incremento del impacto
humano después de la ocupacion de la region por
parte de los indigenas Pemon (Huber, 1990). En la
actualidad, la expansion de la sabana a expensas
del bosque original es evidenciada por la
presencia de extensas superficies de sabanas
graminosas, helechales y matorrales con restos de
grandes arboles muertos y quemados. En este
contexto, el fuego representa el factor
desencadenante de la transformacién de bosques
en sabanas en la region, pero que el proceso de
sabanizacion en si es un proceso intrinseco,
relacionado con condiciones quimicas limitantes
de los suelos (Ramirez, Dezzeo y Chacon 2007),
que permiten un enraizamiento muy superficial de
las plantas y causan baja estabilidad y resiliencia
en la vegetacion, incrementando su vulnerabilidad
ante el fuego (Folster, 1986; Dezzeo, 1990).

Las sabanas abiertas estan ampliamente
distribuidas a lo largo de la Gran Sabana y se
caracterizan  por la ausencia casi total de
elementos lefiosos, lo cual ha sido considerado
como la mayor diferencia entre esas sabanas y las

sabanas estacionales de las tierras bajas (Huber,
1986). Las caracteristicas fisondmicas y floristicas
generales de las sabanas abiertas fueron descritas
por Huber (1986; 1994; 1995). A pesar de las
numerosas investigaciones realizadas, estudios
sobre la estructura de la vegetacion y la existencia
de especificidad de habitats por parte de las
especies de plantas pueden contribuir al
conocimiento de la vegetaciéon de sabana. Las
especies tienden a evolucionar a la diferenciacion
de habitats, lo cual permite a muchas especies
coexistir en una comunidad (Whittaker 1965). De
hecho, la diversidad de especies puede ser causada
y mantenida por la diversidad de habitats (Shmida
y Wilson 1985). De aqui la necesidad de evaluar en
forma comparativa la especificidad de ambientes
por parte de las especies de plantas.

Otro aspecto poco explorado en la vegetacion de
sabana es la disposicion vertical y horizontal de las
especies. La caracterizacion de la disposicion
horizontal y vertical de las especies de sabana
puede contribuir al entendimiento de la
organizacion de este tipo de vegetacion. La
presencia de franjas verticales representa el
acomodo de las especies en el espacio vertical lo
cual contribuye con la riqueza de especies (Horn
1974). Ademas, los patrones de disposicion
vertical y horizontal pueden ser dependientes y
variar de acuerdo al tipo de hébitat (Brunig, 1983),
lo cual representan atributos relacionados con la
riqueza de especies, heterogeneidad ambiental y la
estructura de la vegetacion.

Aun cuando las sabanas abiertas son las que estan
mas ampliamente distribuidas en la Gran Sabana,
particularmente en el sector norte, informacion
detallada sobre las caracteristicas ecologicas de
este tipo de comunidad es limitada (Ramirez
Dezzeo y Chacén 2007). De acuerdo a lo anterior,
el objetivo principal de este trabajo fue caracterizar
la estructura de areas de sabanas abiertas en el norte
de la Gran Sabana con topografias y grado de
perturbacion variable. Especificamente, este
trabajo evalua las caracteristicas estructurales de la
vegetacion por tipos de ambientes, los cuales
difieren de acuerdo a su topografia, suelos que
varian en cuanto a la proporcion de particulas
pedregosas y de acuerdo a su abundancia de las
especies (Ramirez Dezzeo y Chacon 2007).
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Ademas analiza la especializacion de las especies
de plantas a ambientes particulares de la sabana,
asi como con relacion a la forma de vida de las
plantas.

METODOS

Area de estudio. Esta investigacion fue realizada
en la altiplanicie de la Gran Sabana, ubicada en el
Parque Nacional Canaima, al sureste de Venezuela.
Esa region forma parte de la cuenca alta del Rio
Caroni, y esta localizada a una altitud que varia
entre 800-1.500 m.s.n.m. El material parental
consiste en areniscas cuarcititas del Grupo
Roraima, un ensamblaje de Formaciones
Precambricas con edades radiométricas que varian
entre 1.600-1.700 millones de afios (Schubert et
al., 1986).

La Gran Sabana pertenece a la Provincia Guayana
Central de la Regién Guayana (Huber, 1994), y su
vegetacion potencial ha sido definida como bosque
montano siempreverde (Huber, 1995). Como
resultado de la degradacion de los bosques, la
cobertura vegetal actual en la region se presenta
como un mosaico complejo compuesto de
diferentes tipos de vegetacion, entre los cuales
dominan la sabana y la vegetacién arbustiva,
mientras que los bosques se presentan en su mayor
parte como fragmentos dispersos, limitados en
extension (Folster, 1992; Dezzeo, 1994).

El area especifica de estudio esta ubicada en el
sector norte de la Gran Sabana, aproximadamente
a 32 km al oeste del Fuerte Luepa, a una altitud
cercana a 1.200 m s.n.m. El clima es biestacional
htimedo con un periodo seco de tres meses, durante
el cual la precipitacion mensual es inferior a 100
mm (Ramirez et al., 1988). La precipitacion media
interanual varia entre 1.815 y 3.400 mm, y la
temperatura presenta poca variabilidad durante el
aflo, entre 19,9y 21,4 °C.

El estudio se realizd en cinco 4reas de sabana
ubicadas en los alrededores de la Estacion
Cientifica de Parupa. En su aspecto general, la
vegetacion de sabana en esas dreas esta
representada por un Unico y aparente estrato
graminoide. Los suelos son extremadamente
pobres en nutrientes y poco profundos, los cuales

no muestran diferencias importantes en cuanto a su
composiciéon quimica entre cuatro areas
examinadas; la principal diferencia entre los suelos
estudiados estuvo relacionada con el tamaio de las
particulas (Ramirez Dezzeo y Chacén 2007). Las
areas de sabana escogidas abarcaron una
superficie aproximada de tres hectareas cada una,
con caracteristicas generales diferentes entre si, a
fin de evaluar tanta heterogeneidad como fuera
posible. Las caracteristicas de las sabanas
estudiadas son las siguientes:

1- Sabana Toron: sabana de colina, situada cercana
al desvio hacia Tordn, en la via Fuerte Luepa-
Kavanayén. Esta sabana se caracteriza por su
relieve inclinado, sustrato pedregoso y cierto grado
de perturbacion antrdpica, que incluye
movimientos de tierra. Ademas, es notoria la
presencia de algunas especies herbaceas y
arbustivas de los arbustales. 2- Sabana Liworiwo:
sabana de colina, situada cercana al desvio a
Liworiwo, en la via Fuerte Luepa- Kavanayén.
Esta sabana se caracteriza por su relieve en loma,
con mayor pendiente que la sabana de Toron,
sustrato pedregoso y perturbacion basicamente por
quemas. Ademas, esta drea de sabana se caracteriza
por presentar un notable espaciamiento entre las
plantas que la conforman. 3- Sabana Aeropuerto:
sabana situada en los alrededores del aeropuerto de
la Estacion Cientifica de Parupa. Esta sabana se
caracteriza por su apariencia natural, relieve plano,
sustrato arenoso y cobertura densa. 4- Sabana
Mision: sabana situada cerca de las ruinas de la
antigua Mision, en la via Fuerte Luepa-
Kavanayén. Esta sabana ha estado sometida a
quemas periodicas y se caracteriza por presentar un
relieve plano y por estar asociada a muchas areas
con movimientos de tierra. 5- Area perturbada:
bajo esta denominacion se agrupan los pequefios
parches que presentaron evidente perturbacion
edafica causada por movimientos de tierra (huecos,
cavidades o monticulos de diferentes tamafos), y
que se encontraron dispersos en las cuatro areas de
sabana antes mencionadas. En esos parches
destacan arbustos sobre el paisaje de sabana
uniestrata. Posteriormente las cinco dareas de
sabana fueron agrupadas en tres categorias: sabana
plana, sabana de colinay sabana perturbada.
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Andlisis de la vegetacion. Formas de Vida. Las
formas de vida de las plantas fueron establecidas
de acuerdo a Ramirez, Dezzeo y Chacon (2007)
basado en el habito, longevidad, lignificacion,
altura y tipo de ramificacion: hierbas anuales,
hierbas perennes, frutices (caracterizados por su
condicion herbacea-lefiosa o semilefosa), arbustos
(plantas con tallos lefiosos y ramificados en la
base, de dos a cuatro metros de alto) y trepadoras o
rastreras (caracterizadas por trepar sobre las
especies herbaceas). Ademas las especies fueron
clasificadas de acuerdo al largo del ciclo de vida en
corto (hierbas anuales) y largo (especies perennes
(ver Ramirez, Dezzeo y Chacon 2007 para mas
detalles).

Abundancia de las Especies. En cada una de las
areas de estudio, la abundancia de las especies se
determind cuantificando el nimero de individuos
por especie en 25 parcelas de un metro cuadrado
cada una (Ramirez, Dezzeo & Chacon 2007).
Dichas parcelas fueron seleccionadas al azar y se
demarcaron en forma circular, a fin de reducir el
efecto borde de parcelas cuadradas (Kershaw,
1975). En el éarea perturbada las parcelas fueron
seleccionadas intencionalmente, debido a que esa
area agrupo los parches perturbados que estaban
presentes en cada una de las cuatro areas de sabana
uniestrata consideradas. En cada area de estudio se
determiné el numero total de especies y el numero
total de individuos.

Distribucién vertical. El arreglo vertical o
estratificacion de las especies fue analizado de
acuerdo al area vertical en la cual se distribuyen las
estructuras reproductivas de las especies de
plantas, de aqui que los criterios de capas o bandas
representan el espacio aéreo vertical reproductivo
de las especies. Este criterio define un estrato como
una franja de especies cuyas copas varian en altura
entre ciertos limites (Richards, 1952). La
deleitacion de franjas horizontales corresponde
con la definicion de estratificacion de especies,
agregacion de las alturas de especies en estado
maduro independientemente de su presencia (i.e.
Sawyer y Lindsey 1971). La disposicion vertical
del espacio reproductivo de cada especie de plantas
fue establecida midiendo la altura del espacio
aéreo reproductivo de 5 a 10 individuos durante el
periodo de floracion de cada especie de planta. En

el caso de los helechos, fue considerado el espacio
vertical reproductivo de las frondes. El espacio
reproductivo fue medido en su altura inferior y
altura superior, entre las cuales se distribuye
verticalmente el follaje reproductivo de las
especies (Ramirez et al. 1988). Estas medidas
fueron realizadas usando una vara con cinta
métrica incorporada con una altura de tres metros.

La metodologia empleada para establecer los
estratos de la vegetacion fue la utilizada por
Ramirez (2003). Para cada especie se determino la
altura minima, altura maxima y el promedio de
todas las medidas méximas y minimas. La afinidad
espacial del area reproductiva ocupada por las
especies de plantas fue inicialmente establecida
por un andlisis de agrupamiento, usando el método
de Ward, cuyas distancias de unién de los grupos es
expresada como distancias Euclidianas (StatSoft,
2001). Las especies clasificadas en grupos por este
método, fueron nuevamente evaluadas por un
analisis discriminante (StatSoft, 2001) para
establecer si los grupos previamente establecidos
diferian estadisticamente. Posteriormente, se
realizo un andlisis de varianza entre niveles de
altura, usando los valores limitrofes entre franjas
de altura establecidas, es decir, valores superiores
de un nivel y los valores inferiores de inmediato
nivel superior fueron considerados como variables
de una categoria, esto para cada grupo de datos
vecinos entre niveles de altura. Este Glltimo analisis
permite verificar si las areas limitrofes entre franjas
de altura representan limites estadisticamente
distintos.

Distribucion horizontal. La disposicion
horizontal de las especies fue estimada en cada area
de sabanay para la comunidad. El método utilizado
para determinar el arreglo horizontal de las
especies fue el cociente varianza/media (S*/X),
estimado en base a la frecuencia promedio
observada en las parcelas y su varianza asociada. Si
el cociente (S*/X) era igual a 1 (S*X) entonces las
especies se disponen al azar; un cociente menor que
1 (S°<X) indica una disposicién regular o
uniforme, y un cociente mayor que 1 (S>>X) indica
una disposicion contagiosa o agregada. Los valores
del cociente S’/X fueron sometidos a la prueba de
significancia en la que se compara la diferencia
entre el cociente varianza-media observado y
esperado (Blackman 1942).
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Distribucion de las especies en areas de sabana.
Cada especie de planta fue asociada a uno o mas
tipos de sabana de acuerdo a su presencia.
Posteriormente, usando la prueba de Chi cuadrado
se determino si existia relacion entre diferentes
areas de sabanas y el nimero de areas de sabanas en
las cuales estaban presentes las especies de plantas.
De forma similar se determino si existia relacion
entre diferentes formas de vida y el nimero de
areas de sabana en las cuales estaban presentes las
especies de plantas. La especificidad de habitats de
las especies de plantas también fue establecida
como el numero de hébitat en donde ocurre cada
especie de planta relacionado ama de vida, largo
del ciclo de vida, disposicion horizontal y niveles
de altura.

Estadistica. Para establecer el grado de
dependencia y la interaccidon entre las variables
(forma de vida, hébitat, disposicion horizontal,
disposicion vertical y nimero de areas de sabana
donde crecen las especies) fue usado un analisis de
frecuencias log-linear de dos factores (StatSoft
2001). Los valores de interaccion fueron estimados
para cada par de variables. La prueba de
dependencia de forma de vida con relacion a la
disposicion horizontal, disposicion vertical y
nimero de 4areas de sabana donde crecen las
especies no fueron realizadas debido a que mas del
20% de las celdas tenian valores de frecuencias
esperadas bajos o valores de cero (Maruscuilo y
Levin, 1983). En el caso de la comparacion entre
disposicion vertical y disposicion horizontal fue
excluida la disposicion regular, esto con la
finalidad de ajustar la distribucion de los datos a los
requerimientos de la prueba estadistica. Para
establecer las celdas que contribuyen en mayor
medida a la significancia de la prueba de
dependencia se realizo un andlisis de residuales
(frecuencia observada menos frecuencia
esperada), para cada celda del andlisis 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 (Lagendre y Lagendre 1983). La
variacion en el nlimero de especies con disposicion
al azar, contagiosa y regular en cada tipo de sabana
con relacion al numero de especies con estos
mismos atributos en la comunidad fue establecida

comparando cada par de valores observados con
los valores esperados con iguales expectativas,
usando la prueba de Chi cuadrado (Sokal y Rohlf.,
1998).

La especializacion de las especies de plantas a cada
tipo de ambiente relativo a: tipo de sabana (o
numero de ambientes donde crecen las especies),
forma de vida, largo del ciclo de vida, disposicion
horizontal y niveles de altura fue establecido
comparando los valores promedios del nimero de
areas en las cuales ocurrian las especies, usando un
analisis de varianza de una sola via. Los valores
fueron transformados previo al analisis por la raiz
cuadrada de 1+ el valor del dato. La abundancia de
las especies fue comparada entre formas de vida,
largo del ciclo de vida, disposicion horizontal y
niveles de altura respectivamente. El nimero de
individuos presentes en 125 m’ censados relativo a
cada categoria fue transformado previo al andlisis
estadistico por la raiz cuadrada del valor de
abundancia. La abundancia de las especies de
plantas por unidad de 4rea presentes en las tres
areas de sabana relativa a la disposicion horizontal
y niveles de altura de las especies fueron
comparados usando una ANOVA de dos vias
(Sokal & Rohlf, 1998). En este caso, los datos
fueron transformados previo a los andlisis usando
la transformacion raiz cuadrada de 1 + el valor de
abundancia. En todos los andlisis de varianza
fueron realizados la comparacion de medias por en
analisis a posteriori (LSD).

RESULTADOS

La informacién acerca distribucion horizontal y
distribucion vertical de las especies de plantas
estan en el Anexo I, el cual incluye los valores
maximos, minimos y promedios de altura donde
cada especie de planta distribuyen su follaje
reproductivo, asi como la disposicion horizontal de
cada especie de planta en cada uno de los tres tipos
de ambiente de sabana montana.

Estratificacion de la vegetacion. Un total de
cuatro estratos del area reproductiva ocupada por
las especies de plantas fueron establecidos por el
analisis de agrupamiento. Los resultados del
analisis discriminante confirmaron la clasificacion
del analisis de agrupamiento, donde el 100% de las
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especies fueron clasificados correctamente. Mas
aun, el analisis discriminante resultd
estadisticamente significativo (F,,; = 54.48; P <
0.000000), y todas las distancias de Mahalanobis
entre estratos verticales resultaron

estadisticamente diferentes (Tabla 1). Ambos
resultados indican que las especies tienden a
formar grupos en lo relativo al espacio vertical
donde disponen su follaje reproductivo.

Tabla 1. Distancias de Mahalanobis entre los niveles de altura de las especies clasificadas por el analisis de
agrupamiento (variable dependiente) y las variables independientes (altura promedio, altura maxima y altura minima
para cada especies). Distancias cuadriticas de Mahalanobis (diagonal superior), valores de F;,,, y probabilidad
asociada (diagonal inferior) entre niveles de altura de la vegetacion de sabana de la Gran Sabana.

Nivel de Altura (m)

D(0-0.25) C(0.25-0 .49) B(049-1.01) A(1.01-1.86)
D(0-0.25) -- 3.19 20.71 122.79
C(0.25-0.49) 16.97(0.00000) - 7.64 87.35
B(0.49-1.01) 99.90(0.00000) 31.02(0.00000) -- 45.04
A(1.01-1.86) 348.04(0.00000) 223.13(0.00000) 109.70(0.00000) --

La verificacion de los limites entre las franjas de
altura también resultaron estadisticamente
diferentes (F,,,, = 387.53, P = 0). Los valores
limitrofes entre las franjas de altura establecidas,
es decir, valores superiores de un nivel y los
valores inferiores de inmediato nivel superior
representan en promedio niveles estadisticamente
diferentes con relacion a las otras franjas de altura
(Tabla 2). Los valores promedios calculados con
las medidas maximas y minimas de las especies
pertenecientes a el nivel superior (A) e inferior (D)

respectivamente representan valores inferiores o
superiores de los que pueden tener algunas
especies en estos estratos. Por ejemplo, en el estrato
superior (A) el maximo valor de altura fue de 300
cm para Vismia guianensis y en el estrato inferior
(D), laminima altura fue cera, a nivel del suelo para
el helecho Trichomanes cellulosum (Anexo 1).
Estos valores son mayores o menores que los
respectivos valores promedios (Tabla 2). De
acuerdo a lo anterior, el limite inferior del perfil
debe ser ceroy el limite superior debe ser 300 cm.

Tabla 2. Valores promedio de niveles de altura contiguos (en centimetros) y desviacion estandar (DS) estimados con
los valores maximos y minimos entre niveles de altura. Todas las comparaciones a posteriori resultaron
estadisticamente significativas a P< 0.000000 en el analisis a posteriori.

Niveles de Altura

X+DS

A(superior)
A(inferior)-B(superior)
B(inferior)-C(superior)
C(inferior)-D(superior)
D(inferior)

185.83+ 46.21*
100.69 + 15.77
48.61+ 13.34
2456 + 942
12.89 + 5.72*

* valores promedios calculados con las medidas maximas y minimas de las especies perlenecientes a el nivel

superior vy al nivel inferior respectivamente.

Forma de vida y niveles de altura. La proporcion
y nimero de especies por estrato decrece con el
incremento en la altura: a menor altura un mayor
numero de especies disponen su follaje
reproductivo que a mayor altura (Tabla 3).
Variaciones en este patron fueron encontradas para
algunas formas de vida. La mayoria de los arbustos
estan distribuidos en el cuarto intervalo o franja de
altura y la mayoria de las lianas tienen su follaje

reproductivo en el tercer nivel de altura (Tabla 3).
En contraste, la mayoria de las especies herbaceas
son mas frecuentes en el nivel mas bajo, la cual
decrece con la altura (Tabla 3). Los frutices son mas
abundantes en el segundo nivel de altura, aunque
también ocurren en una proporcidon importante en
el primery tercer nivel (Tabla 3).

Habitat y niveles de altura. La distribucion
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vertical de las especies de plantas no esta
estadisticamente asociada al tipo de ambiente de
sabana (2 = 8.12, gl = 6, n.s.). Este analisis de
frecuencia permite sefialar que el nimero de
especies decrece ligeramente con el incremento en

la altura en la sabana plana y perturbada (Tabla 4).
El contraste, la sabana de colina exhibié una
distribucion de especies por altura en la cual el 50%
distribuyen su follaje reproductivo en la segunda
franja de altura (Tabla 4).

Tabla 3. Numero y porcentaje de especies por formas de vida relativo al nimero de sabanas en los cuales
ocurrian las especies, distribucion horizontal y distribucion vertical de las especies.

Forma de Vida

Atributos de la Arbustos  Frutices Trepadoras Hierbas Hierbas Total

Vegetacion N(%) N(%0) N(%) perennes anuales N(%)
N(%) N(%)

Numero de Sabanas

l 10(76.92) 14(82.35) 5(100.00) 18(42.86) 16(55.17)  63(59.43)

2 3(23.08)  2(11.76)  0(0.00) 10(23.81) 9(31.03)  24(22.64)

3 0(0.00) 1(5.88) 0(0.00) 14(33.33) 4(13.79)  19(17.92)

Disposicion Horizontal

Azar 7(53.85)  12(70.59)  3(60.00)  14(33.33) 10(34.48) 46(43.40)

Agregada 6(46.15)  5(29.41)  2(40.00)  28(66.67) 16(55.17)  57(53.77)

Regular 0(0.00) 0(0.00) 0(0.00) 0(0.00) 3(10.34)  3(2.83)

Niveles de Altura (m)

D(0-0.25) 0(0.00) 5(29.41)  0(0.00) 18(42.86) 19(65.52)  42(39.62)

C(0.25-0.49) 0(0.00) 7(41.18)  1(20.00)  15(35.71) 5(17.24)  28(26.42)

B(0.49-1.01) 3(23.08)  5(29.41)  4(89.00)  &(19.05) 4(13.79)  24(22.64)

A(1.01-1.86) 10(76.92)  0(0.00) 0(0.00) 1(2.38) 1(3.45) 12(11.32)

Tabla 4. Numero y frecuencia de especies por area de sabana relativo al tipo de disposicion horizontal y
distribucion vertical del follaje reproductivo. El niimero total de especies es mayor al reportado para el area
estudiada debido a que algunas especies de plantas estin presentes en mas de un area de sabana.

Tipo de sabana

Atributo de la Vegetacion Plana Colina Perturbada
N(%o) N(%) N(%)
Disposicion Horizontal
Azar 5(7.94) 2{6.25) 35(47.95)
Contagiosa 33(52.38)+ 18(56.25) 37(50.68)
Regular 25(39.68)- 12(37.50) 1(1.37)
Niveles de Altura (m)
D(0-0.25) 33(52,38) 9(28.13) 27(36.99)
C(0.25-0.49) 18(28.57) 16(50.00) 18(24.66)
B(0.49-1.01) 9(14.29) 6(18.75) 16(21.92)
A(1.01-1.86) 3(4.76) 1(3.13) 12(16.44)

+ vy - = indican residuales positivos y negativos estadisticamentete significativosa P <0.01.

Distribucién horizontal. La mayoria de las
especies tienen una distribucion agregada, seguida
de la distribucion al azar y solo una especie se
distribuye en forma regular para el total de las
especies estudiadas (Tabla 3). Una situacion

similar fue encontrada para hierbas anuales y
perennes (Tabla 3). Por el contrario, frutices,
arbustos y lianas presentaron una mayor
proporcion de especies con disposicion al azar.
Entre estas formas de vida, el nimero y la
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proporcion de arbustos con disposicion agregada
es similar a los valores reportados para los arbustos
con disposicion al azar (Tabla 3).

Habitat y distribuciéon horizontal. La
distribucion horizontal de las especies de plantas
esta significativamente asociado al tipo de sabana
(2 = 51.31, gl = 4, P < 0.000000). Aunque la
mayoria de las especies tienen una distribucion
agregada en todas las areas de sabana (Tabla 4), en
la sabana perturbada un alto porcentaje de especies
tienen también distribucién al azar (Tabla 4). En
contraste, en las areas de sabanas de colina y
planas, la segunda categoria mas importante esta
representada por especies con disposicion regular
(Tabla4). El analisis de residuales permite destacar
que la disposicidbn contagiosa esta significa-
tivamente asociada con las especies de la sabana
plana, y que el alto nimero de especies con
disposicion regular en esta area de sabana es un
evento inusual o no esperado (residual negativo).

La relacion entre la disposicion horizontal de las

especies en areas particulares de sabana y en el
total de la comunidad de sabana de la Gran Sabana
esta en tabla 5. En general el nimero de especies
con disposicion contagiosa incrementa desde areas
particulares de sabana con relacion al total de la
comunidad, sin embargo, estos cambios no son
estadisticamente significativos (Tabla 5). En el
caso de las especies con disposicion al azar, el
nimero de especies incrementa de las areas de
sabana plana y sabana de colina a la comunidad
respectivamente, aunque este incremento fue solo
estadisticamente significativo para la comparacion
sabana plana-comunidad de sabana (Tabla 5). La
proporcion de especies con disposicion al azar fue
mayor en el area de sabana perturbada que en la
comunidad de sabana, pero esta diferencia no fue
estadisticamente significativa (Tabla 5). El nimero
de especies con disposicion regular decrece
significativamente desde las areas de sabana plana
y sabana de colina a la comunidad (Tabla 5). En la
sabana perturbada no fueron observados cambios
significativos en el nimero de especies con
disposicion regular con relacion a la comunidad
(Tablas).

Tabla 5. Variacion en la disposicion horizontal de las especies entre areas de sabana y la comunidad. Resultados

Soas AEoal

zos de las comparaciones entre frecuencias observadas y una distribucién homogénea para cada caso.

Tabla 5. : — -
Disposicion horizontal

Azar Contagiosa Regular

N (%) N (%) N (%a)
Sabana plana 2(3.33) 33(55.00) 25(41.67)
Comunidad 17(28.33) 40(66.67) 3(5.00)
Estadistico: gl = 1, x2 (P=) 6.89(0.0087) 0.35 (n.s.) 10.22(0.0014)
Sabana de Colina 1(3.13) 18(56.25) 13(40.63)
Comunidad 6(18.75) 26(81.25) 0(0.00)
Estadistico: gl =1, 2 (P=) 1.93 (n.s.) 0.76(n.s.) 8.55(0.0035)
Sabana perturbada 36(47.37) 40(52,63) 0(0.00)
Comunidad 26(34.21) 47(61.84) 3(3.95)
Estadistico: gl =1, X2 P=) 081(115) 0.28(n.s.) 1.88 (HS)

Distribucion horizontal y niveles de altura. La
distribucién vertical y niveles de altura de las
especies no estan estadisticamente asociados (2 =
0.46, gl =3, n.s.). En este analisis estadistico, para
el cual fue excluida la disposicion regular, la
independencia entre ambas variables puede ser

visualizada en el patron decreciente en el nimero
de especies y valores similares de frecuencias por
clases de altura desde menores a mayores niveles
de altura, tanto para especies con disposicion al
azar como agregada (Tabla 6).
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Tabla 6. Numero v frecuencia de 106 especies de plantas de acuerdo a la distribucion horizontal y disposicion

vertical.
Distribucion horizontal

Azar Agregada Regular

N(%) N(%) N(%)
Niveles de Altura (m)
D (0-0.25) 18(39.1) 22(38.6) 2(66.7)
€(0.25-0.49) 11(23.9) 16(28.1) 1(33.3)
B(0.491.01) 12(26.1) 12(21.1) 0(0.0)
A(1.01-1.86) 5(10.9) 7(12.3) 0(0.0)

La abundancia de las especies. El numero
promedio de plantas presentes en 125 m’ varia
significativamente de acuerdo a la forma de vida y
disposicion horizontal de las especies (Tabla 7). En
el primer caso, las hierbas perennes tienen un valor
promedio estadisticamente mayor que las otras
formas de vida (Tabla 7). En el segundo caso,

plantas con una disposicidén contagiosa mostraron
un valor promedio de abundancia estadisticamente
mayor que las otras formas de disposicion
horizontal (Tabla 7). La abundancia de las especies
no difirid estadisticamente de acuerdo al largo del

ciclo de vida ni de acuerdo a niveles de altura
(Tabla 7).

Tabla 7. Valores promedios y resultados estadisticos de la abundancia de las especies de plantas registradas en 125
metros cuadrados relativo a la forma de vida, disposicion horizontal y disposicion vertical.

Numero de plantas en [25m”
X(DS)*

Forma de vida
Arbustos
Trepadoras

Frutices

Hierbas perennes
Hierbas anuales
Estadistico

Largo ciclo de vida
Largo

Corto

Estadistico
Disposicién horizontal
Azar

Contagiosa

Regular

Estadistico

Niveles de altura (m)
D(0-0.25)
€(0.25-0.49)
B(0.49-1.01)
A(1.01-1.86)
Estadistico

3.00(327)°
2.202.17)°
4.76(10.44)°
61.19(98.41)*><¢
18.83(57.75)4
Fiaton = 5.71 (P=0.000348)

35.14(77.93)
18.66(57.80)
F[l,lﬂi) =131 (n.s._)

1.11(0.43)"
55.91(92.78)*"
3.00(1.007°
Faam = 21.66 (P=0.000000)

33.61(64.81)
37.25(61.69)
28.45(108.94)
9.08(22.76)
Fzi0=1.04 (ns.)

* Igual superindices indica diferencias estadisticamente signilicalivas en el analisis a posteriori: P< .02 entre formas

de vidas; P< 0.000000 entre tipos de disposicion horizontal.

La abundancia de las especies varia
estadisticamente de acuerdo al tipo de sabana y la
disposicion horizontal de las especies (Tabla 8). Es
decir, la interaccion entre disposicion horizontal y
el tipo de sabana producen variaciones
estadisticamente significativas en la abundancia de
las especies. Los componentes usados en este

modelo tienen efectos diferentes. Los resultados de
la interaccidon tipo de sabana-disposicion
horizontal muestran que el nimero promedio de
plantas por unidad de 4rea es mayor para plantas
dispuestas azarosamente seguidos por plantas
dispuestas contagiosamente en la sabana de colina.
En las areas de sabana plana y sabana perturbada
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los mayores valores de abundancia por especie de
planta fueron encontrados para especies con
disposicion contagiosa (Tabla 8).

La abundancia de las especies no varia
estadisticamente de acuerdo al tipo de sabana y

niveles de altura (Tabla 8). Sin embargo, destaca
que en la sabana plana las especies mas abundantes
estan distribuidas en el tercer nivel de altura, en
contraste, la mayor abundancia en las areas de
sabana de colina y perturbada estan en el primer
nivel de altura (Tabla 8).

Tabla 8. Valores promedios del numero de plantas presentes en cada tipo de sabana y resultados de los analisis de
varianza de dos vias relativo al tipo de disposicion horizontal y distribucion vertical del follaje reproductivo

respectivamente
Tipo de sabana

Atributo de la Vegetacion Plana/m” Colina/m” Perturbada/m”

X(DS) X(DS) X(DS)
Disposicién Horizontal
Azar 0.67(1.27)° SaE .51 E 0.07(0.09)*¢
Contagiosa 2.51(3 44)+kup 2.47(2.93 )00 1.13(3.06)>0ep
Regular 0.05(0.11)2b™" 0.04(0.02)"* 0.88(-)

Fig 150 = 2.54 (P= 0.041696)
Niveles de Altura (m)

D(0-0.25) 1.32(2.46)
€(0.25-0.49) 1.22(1.89)
B(0.49-1.01) 2.11(5.11)
A(1.01-1.86) 1.00(1.68)

Fi156=0.23 (n.s.)

2.17(3.02) 1.16(3.48)
1.54(2.60) 0.26(0.35)
1.71(3.89) 0.49(1.31)

1.84(-) 0.10(0.09)

Superindices iguales indican diferencias estadisticamente significativas en el analisis a posteriori (P < 0.046702)

Especializacion a habitats de las especies de
plantas. La relacion entre el tipo de sabana y el
numero de 4areas de sabana donde crecen las
especies es estadisticamente significativa
(gl=4,"=15.11,P=0.004474).

En general, el porcentaje de especies que crecen
preferentemente en distintas areas de sabana varia
entre areas de sabana (Tabla 9). La fraccion de
especies que crece solo en la sabana plana y sabana
de colina es menor a la fraccion de especies que
crecen preferentemente en la sabana perturbada
(Tabla 9). En el caso de la sabana plana, la
proporcion de especies que crecen en uno dos y tres
areas de sabana es similar (Tabla 9). El numero
promedio de tipos de sabanas donde crecen las
especies corrobora los valores de frecuencia donde
el nimero promedio de areas de sabana donde
crecen las especies es significativamente mayor
para la sabana de colina comparado con las areas
de sabana plana y perturbada (Tabla 10). Por el
contrario, la fraccion de especies que crecen en los
tres tipos de sabanas es mayor en la sabana de
colina (Tabla9); es decir que mas de lamitad de las
especies presentes en la sabana de colina estan
presentes en todas las areas de sabana.

Especializacion y los atributos de la vegetacion .
El nimero de areas de sabanas en los cuales estan
presentes las especies relativas a la forma de vida
muestra que las especies arbustivas, frutices y
lianas tienden a ocurrir en uno o dos de las areas de
sabana (Tabla 3). El nimero de areas de sabana
donde crecen las especies herbaceas decrece desde
uno a tres areas de sabana. Las hierbas anuales que
crecen en una sola area de sabana son superior al
50%. Aproximadamente un tercio de las hierbas
perennes crecen en las tres areas de sabana (Tabla
3), lo cual representa el mayor valor observado en
esta categoria. El numero promedio de sabanas
donde crecen las especies de plantas relativo a la
forma de vida fue estadisticamente mayor para las
hierbas perennes comparada con los arbustos,
frutices y trepadoras. En este caso el promedio de
areas de sabana donde crecen las hierbas perennes
no difiere de las hierbas anuales en el andlisis a
posteriori (Tabla 10). El nimero promedio de areas
de sabana donde crecen las especies relativo al
largo del ciclo de vida de las plantas no difiere entre
plantas de vida corta y plantas de vida larga
(Tabla 10).
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Tabla 9. Relacion entre tipo de sabana vy el nimero de sabanas donde ocurren las especics de plantas.

Tipo de sabana

Numero de sabanas Plana Colina Perturbada
N(%0) N(%) N(%o)

1 21(33.33) 8(25.00) 33(45.21)

2 24(38.10) 5(15.63) 23(31.51)

3 18(28.57) 19(59.38) 17(23.29)

Tabla 10. Valores promedios v resultados estadisticos del niimero de tipos de sabanas donde crecen las especies
relativo a la forma de vida, largo del ciclo de vida, disposicion horizontal y disposicion vertical.

Numero de areas de sabana

X(DS)*
Tipo de Sabana
Plana 1.95(0.79)"
Colina 2.34(0.86)*"
Perturbada 1.78(0.80)°
Estadistico F2165 = 5.06 (P=0.007376)
Forma de vida
Arbustos 1.23(0.44)*
Trepadoras 1.00(0.00)°
Frutices 1.23(0.56)°
Hierbas perennes 1.90(0.88)" e
Hierbas anuales 1.58(0.73)
Estadistico Fua 1o = 4.52 (P=0.002098)
Largo ciclo de vida
Largo 1.59(0.79)
Corto 1.55(0.74)
Estadistico Fiiion=0.53 (ns.)
Disposicién horizontal
Azar 1.06(0.32)*
Contagiosa 1.98(0.81)"
Regular 2.00(0.00)
Estadistico Fz.10 = 28.69 (P=0.000000)
Niveles de altura (m)
D(0-0.25) 1.62(0.76)
€(0.25-0.49) 1.86(0.93)
B(0.49-1.01) 1.33(0.56)
A(1.01-1.86) 1.33(0.65)
Estadistico F[j;:mg) =239 (I'I.S.)

* Igual superindices indica diferencias estadisticamente signilicalivas en el analisis a posteriori: P< 0.036777 entre
tipos de sabana, P< 0.00977 entre formas de vidas; P<0.00866 entre tipos de disposicion horizontal,

Con relacion a la disposicion horizontal de las
especies; plantas con disposicion regular y
contagiosa ocurren en un mayor nimero promedio
de areas de sabana que las especies con disposicion
al azar (Tabla 10). El nimero promedio de areas de
sabana donde crecen las especies de plantas no
varia estadisticamente de acuerdo a los niveles de
altura (Tabla 10).

DISCUSION

La estructura de la vegetacion de sabana montana
en la planicie de la Gran Sabana muestra

variaciones de acuerdo a las caracteristicas
especificas de cada uno de los ambientes
examinados en el presente estudio. En este
contexto, la heterogeneidad de ambientes de
sabana dada por la topografia y grado de
perturbacion edafica influencian la estructura de la
vegetacion en términos de disposicidon espacial,
especificidad de ambiente y abundancia de las
especies.

Especializacion a habitats. Uno de los factores
que determina el nimero de especies en una
comunidad es la heterogeneidad de la comunidad y
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la consecuente especializacion de las especies a
habitats particulares (Ramirez, 2003). La
especializacion a hébitats significa que una especie
se desarrolla mejor en un determinado parche de
una localidad (Bazzaz, 1991). La especializacion a
determinados habitats por parte de las especies de
plantas debe ser evaluada con relacion a la
presencia de las especies en muchos de los
héabitats, nimero de especies especializadas a
determinado habitat y el tipo de habitat. La mayor
proporcion  de  especies que  crecen
preferentemente en 4areas particulares de sabana
indica que estos habitats tienen caracteristicas
particulares que promueven la especializacion:
mayor especializacion en la sabana perturbada,
menor especializacion en la sabana de colina y
niveles de especializacion similares para las
especies de la sabana plana.

La frecuencia de especies por forma de vida mostrd
tendencias diferentes con relacion al nimero de
areas de sabanas donde crecen las especies para el
cual el numero y porcentaje de arbustos, hierbas
anuales y frutices decrecen desde uno a tres
hébitats. El patron decreciente en el nimero de
habitats ocupados por cada forma de vida, asi
como la totalidad de especies trepadoras asociadas
solo a un tipo de sabana, indica la tendencia de
estas formas de vida a la especializacion, resultado
que concuerda con un analisis similar en los Altos
Llanos Venezolanos (Ramirez, 2003) y otro
estudio en un bosque deciduo secundario (Lépezy
Ramirez en prensa). En contraste, las hierbas
perennes mostraron un patréon diferente, donde un
tercio de estas especies estan presentes en cada
uno de los tres tipos de sabanas. Los menores
niveles de especializacion por parte de las hierbas
perennes también estan relacionados con el mayor
numero de individuos de esta forma de vida en las
areas de sabana montana. Ademas, los menores
niveles de especializacion también podrian estar
influenciadas por la eficiencia reproductiva de las
especies. Las hierbas perennes mostraron los
mayores valores promedios de eficiencia
reproductiva en la comunidad de sabana (Ramirez,
2005). La menor especializacion a areas de sabana
por parte de las hierbas perennes es también
corroborado por el mayor niumero promedio de
areas de sabanas ocupadas por esta forma de vida.
Este patron indica que una alta proporcion de

hierbas perennes no tienen preferencia por areas de
sabanas especificas con implicaciones sobre la
especializacion de las especies de plantas a dreas
especificas de sabana. Por otra parte, este patrén
sugiere que estas hierbas perennes comunes a las
tres 4reas de sabana representan el conjunto de
especies que conforman la matriz de especies
comunes en los diferentes ambientes de sabana de
la comunidad de sabana de la Gran Sabana.

Ademas de lo sefialado, la sabana perturbada con la
menor frecuencia de hierbas perennes y alta
frecuencia de hierbas anuales (Ramirez, Dezzeo y
Chacoén, 2007) mostrd la mayor especificidad de
las especies en cuanto al promedio de éareas de
sabana donde crecen. El 4rea de sabana perturbada
representa un habitat con perturbaciones del suelo,
que promueven la abundancia de especies de vida
corta especializadas a estas condiciones (Ramirez,
2003). De hecho, las perturbaciones juegan un
papel importante en estructurar el mosaico de
parches en las comunidades (King, 1977; Grubb
1977; Pickett, 1980; Tilman, 1982). En contraste,
las areas de sabanas en colina exhibieron el mayor
promedio de areas de sabanas donde crecen las
especies de plantas, lo que sugiere un menor nivel
de especializacion en las especies que crecen en
este tipo de sabana. Otro factor relacionado con la
especializacion es la disposicion horizontal de las
especies. Las plantas con disposicion al azar
mostraron un mayor nivel de especializacion, lo
cual sugiere que lo azaroso de su disposicion
horizontal puede responder a factores de
selectividad de hébitats por parte de estas especies
de plantas.

Disposicion horizontal. La distribucion
horizontal de las especies puede depender de
muchos factores como topografia, tipo de suelo,
entre otros (Bourgeron, 1983). A nivel de la
comunidad de sabana de la Gran sabana, la mayoria
de las especies tienen una distribucion agregada,
seguida por especies con distribucion al azar y solo
tres especies presentaron distribucion regular. La
alta proporcion de especies con distribucion
agregada en la sabana montana coincide con lo
reportado para muchas especies de plantas
(Hubbell, 1979, Sakai y Oden 1983, San José et al.
1991, Durigan et al. 2002), inclusive para especies
estudiadas en areas de sabanas de tierras bajas (San
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José et al. 1991, Ramirez, 2003). Una disposicion
contagiosa ha sido asociada con patrones de
dispersion y regeneracion a corta distancia que
favorece la disposicion agregada de los individuos
de la poblacién y también con la distribucion
agregada de los recursos (Ricklefs y Miller, 2000).

En el presente estudio, la disposicion horizontal de
las especies también esta relacionada con la
abundancia de las especies, asi como también la
abundancia de las especies esta afectada por la
interaccion entre el tipo de sabana-disposicion
horizontal. La mayor abundancia de las especies
con disposicion agregada muestra que altos
valores de abundancia promueven disposicion
contagiosa, en contraste, especies con disposicion
al azar estdn asociados con bajos valores de
abundancia. Sin embargo, este patron varia de
acuerdo al ambiente de sabana. En areas de sabana
plana y sabana perturbada, las especies mas
abundantes tienen una disposicion contagiosa. En
contraste, los mas altos valores de abundancia
estan asociados a especies con disposicion al azar
en el area de sabana de colina. Las dos tendencias
opuestas en la disposicion horizontal para especies
con altos valores de abundancia evidencian la
importancia del tipo de ambiente de sabana en
determinar la disposicion horizontal de las
especies.

Por otra parte, la alta proporcioén de especies con
disposicion al azar en el area de sabana perturbada
esta primariamente asociada con la forma de vida
de las especies y al tipo de ambiente de sabana. La
distribucién al azar de especies fruticosas y
arbustivas, las formas de vida mas abundante en el
area de sabana perturbada, en la cual la disposicion
al azar es la mas frecuente. La distribucion
horizontal de los parches perturbados,
probablemente al azar, determina la distribucion al
azar de algunas especies asociadas a estas areas de
perturbacion edafica. Por el contrario, la
proporcidn de especies pertenecientes a cada tipo
de disposicion horizontal es similar entre la sabana
plana y la sabana de colina. Esta ultima
comparacion y las variaciones observadas para las
areas de sabanas perturbadas, sugieren que la
distribucién de frecuencia de las especies con
diferentes tipos de disposicion horizontal es
similar entre areas de sabana plana y sabana de

colina y que la perturbacion edafica parece
influenciar variaciones en el patron de disposicion
horizontal observado en las areas de sabana plana y
sabanade colina.

La comparacion en la disposicion de las especies en
areas particulares y en la muestra total de la
comunidad permite destacar que las especies de
plantas varian en su disposicion horizontal entre
habitats y de acuerdo a la escala. El nimero de
especies con disposicion al azar incrementa desde
areas particulares de sabana a la comunidad,
excepto para el caso de la sabana perturbada, lo
cual refuerza la idea que la disposicion al azar de
muchas de las especies puede estar influenciado
por la posible disposicion azarosa de los parches
con perturbacion edafica. El nimero de especies
con disposicidon contagiosa solo varia ligeramente
cuando es considerada a nivel del paisaje de la
vegetacion de sabana de la Gran Sabana. Por el
contrario, la proporcion de especies con
disposicion regular disminuye desde areas de
sabana a la comunidad, lo cual ilustra que la
disposicion regular de las especies representa una
forma de arreglo horizontal que ocurre en areas
particulares a una escala local, probablemente
relacionado con los patrones de dispersion de
semillas y regeneracion de las especies. Por el
contrario, la alta frecuencia de especies con
disposicion regular anivel de areas particulares y la
baja frecuencia de especies con arreglo regular a
nivel de la comunidad indican que la disposicion
regular solo es importante a pequefia escala, a nivel
de areas particulares. La disposicion horizontal en
areas particulares puede ser relacionado con la
interaccion de las especies, mientras que la
disposicion a nivel de la comunidad puede ser
relacionado con variables ambientales como
topografia y perturbacion edafica. Las variaciones
en la disposicion horizontal entre areas particulares
y la comunidad de sabana ilustra la heterogeneidad
de condiciones ambientales que modulan la
disposicion espacial de las especies a diferentes
escalas en la comunidad de sabana de la Gran
Sabana.

Estratificacion . La definicion de sabanas abiertas
indica que este tipo de vegetacion consiste de un
estrato herbaceo mas o menos continuo, formado
principalmente por hierbas perennes
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graminiformes de 1.0 a 1.5 m de altura (Huber,
1994). En el presente estudio se establecio que en
la sabana montana dominada por especies
herbaceas existen cuatro franjas verticales en las
cuales se distribuyen las estructuras reproductivas
de las especies de plantas. La distribucion del
nimero de especies decrece con el incremento en
la altura en la sabana montana, lo cual concuerda
con una evaluacion similar en la sabana de los
Altos Llanos Centrales Venezolanos (Ramirez,
2003). Sin embargo, esta ultima esta representada
por un mosaico de habitats que incluye bosques y
areas perturbadas. La distribucion decreciente en
el nimero de especies con la altura en areas de
sabanas fisondémicamente contrastantes
probablemente esta relacionada con la condicion
de habitats predominantemente abiertos, donde las
plantas herbaceas no estdn limitadas
luminicamente. Ademas, ambas comunidades de
sabana estdn dominadas por especies herbaceas
(Ramirez 2003, Ramirez, Dezzeo y Chacon,
2007). En muchos estudios se considera que la
forma de vida de las especies representan una
medida aproximada de la ubicacion de las especies
en el perfil vertical de la vegetacion (i. e. Hussain et
al. 1994, Parker y Brown, 2000), lo cual concuerda
con los resultados obtenidos para la vegetacion de
la comunidad de sabana montana estudiada. Los
arbustos estan distribuidos a mayores alturas y las
especies herbaceas estan preferentemente
distribuidas por debajo de 1.0m. Ademas, la
estratificacion de la vegetacion esta asociada con el
tipo de sabana. Brunig (1983) sefiala que el nimero
de posibles estratos aumenta con la altura del
bosque y la riqueza de especies, lo cual concuerda
con la mayor riqueza de especies en la sabana
perturbada (Ramirez, Dezzeo y Chacon, 2007). La
presencia de un estrato superior esta
principalmente relacionada con el area perturbada,
en la cual crecen la mayoria de las especies
arbustivas, especies principalmente colonizadoras
(Ramirez, Dezzeo y Chacon, 2007). De acuerdo a
lo anterior, el cuarto nivel de altura en la sabana
montana esta principalmente relacionado con la
alteracion del habitat, que promueve la
colonizacidon de especies con caracteristicas de
habito diferente a las especies propias de la sabana
graminosas. Estos resultados destacan que la
estratificacion de la vegetacion puede ser
considerada como un atributo inherente al tipo de

sabana. La combinacion de las formas de vida 'y su
relacion con el tipo de sabana contribuyen al
establecimiento de estratos en areas particulares de
sabanay en la comunidad.

El origen de la estratificacion involucra la
interaccion de muchos factores (Smith, 1973). La
estratificacion depende de factores ambientales y
bioldgicos, incluyendo competencia inter- e intra-
especifica (Bourgeron, 1983). Entre los factores
ambientales puede ser considerada la variacion
presente en los tipos de sabanas, los cuales se
diferencian por el numero de estratos y la
abundancia de especies en cada uno de ellos, asi
como la relacion entre la distribucion horizontal y
vertical. En primer lugar destaca que la sabana en
pendiente tiene el mayor numero de especies en el
segundo nivel de altura, lo cual contrasta con las
sabanas planay perturbada donde el mayor nlimero
de especies distribuyen su follaje reproductivo en
el primer nivel de altura. Esta diferencia puede
estar asociada a que el nimero de especies anuales
en la sabana de colina es mucho menor que en los
otros tipos de sabana (Ramirez, Dezzeo y Chacon,
2007), unido a que las hierbas anuales ocupan
principalmente el primer nivel de altura. Por otra
parte, Brunig (1983) indica que los patrones de
arquitectura vertical, horizontal y sus variaciones
son interdependientes y estan afectadas por los
mismos factores y procesos. Ademads, Bourgeron
(1983) indica que la organizacion vertical y
horizontal de las especies facilita la coexistencia de
alto numero de especies. Sin embargo, la
distribucion horizontal y la distribucion vertical
son independientes para la comunidad de sabana
montana, lo cual contrasta con los resultados
encontrados en la vegetacion de los Altos Llanos
Centrales Venezolanos (Ramirez, 2003). El patréon
decreciente en el nimero de especies con la altura
para todas las formas de disposicion horizontal
explica la independencia de ambas variables en la
sabana montana de la Gran Sabana, lo que
probablemente puede estar asociado a la menor
complejidad de la vegetacion de la sabana
montana.

La coexistencia de arboles y gramineas es
explicada por la estructura de la sabana tipica, en la
cual la competencia por recursos es reducida por la
diferenciacion en la distribucion de las raices en el
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suelo (Medina, 2002). Andlogamente, la
caracterizacion estadistica de estratos o franjas de
las estructuras reproductivas establecidos en el
presente trabajo, sugiere como en el caso de las
sabana de los Altos Llanos Centrales Venezolanos
(Ramirez, 2003), que los estratos estan definidos,
entre otros, por aspectos relacionados con la
reproduccion de las plantas que involucra
interacciones de la vegetacion con polinizadores y
dispersores de semillas. Los polinizadores y
dispersores pueden estar organizados
verticalmente, atributo considerado como un
mecanismo que incrementa la especificidad y evita
competencia entre especies de plantas (Smith,
1973, Ramirez, 1993). En otras palabras, las
franjas verticales proveen vias de desplazamiento
para depredadores, polinizadores y dispersores
(Smith 1973), lo cual también parece ocurrir en la
vegetacion de sabana abierta, a pesar de la corta
distancia entre niveles de altura.

Conclusiones

La vegetacion de sabana en el sector norte de la
Gran Sabana se caracteriza por una alta proporcion
de especies especificas a habitats particulares y una
alta proporcion de especies tienen una disposicion

horizontal agregada y al azar. Por otra parte, la
vegetacion de sabana distribuye su follaje
reproductivo en cuatro niveles de altura o estratos,
los cuales son descritos con base a criterios
estadisticos. La abundancia de las especies mostro
diferencias significativas de acuerdo a la forma de
vida de las especies y disposicion horizontal. Altos
valores de abundancia estdn asociados con
disposicidon contagiosa y bajos valores de
abundancia estdn asociados con disposicion al azar
anivel de la comunidad de sabana. Sin embargo, la
relacion de abundancia y disposicion horizontal
varia de acuerdo la topografia y grado de
perturbacion del area de sabana.
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Anexo 1. Disposicion horizontal de las especies de acuerdo al area de sabana y para la comunidad total, rango y
valores promedio de la altura y estrato para un total de 106 especies de plantas de la comunidad de sabana de
la Gran Sabana.

Disposicion horizontal ANura plamas emy o esuat
01
FAMILIA abana en sabana abana Comunida axima inima romedi
Especie colina plana perturbada dde o]
sabana
ACANTHACEAE
Justicia guianensis Azar  Agregada 100 40 70 B
APOCYNACEAE
Mandevilla benthamii  Regular Agregada 70 10 40 C
Mandevilla leptophylia Agregada Agregada 100 18 59 B
ASCLEPIADACEAE
Blepharodon nitidus Azar Azar 100 20 60 B
Metastelma hirtella Agregada Agregada 100 50 75 B
Ditassa bolivarensis Regular Azar 100 50 75 B
ASTERACEAE
Austroeupatorium Azar Azar 230 120 177 A
inutaefolium
Ayapana amygdalina Azar Azar 50 18 32.6 C
Baccharis leptocephala Azar Azar 100 40 70 B
Calea nana Regular Azar 55 40 50 C
Calea oliveri Azar Azar 70 30 50 C
Chromolaena laevigata Regular  Azar Agregada 200 100 150 A
Chromolaena thumii Agregada Agregada 200 150 175 A
Lepidapioa ehretifolia Agregada Agregada 200 150 175 A
Lepidaplioa gracilis Agregada Agregada 200 100 150 A
Trichogonia campestris Azar Azar 30 25 27.5 D
Vernonia miersiana Azar Azar 30 15 22.5 D
CAESALPINIACEAE
Chamaecrista devauxii Azar Azar 40 20 30 D
CAMPANULACEAE
Lobelia fastigiata Regular Azar 45 40 42.5 C
CLUSIACEAE
Vismia guianensis Azar  Agregada 300 100 200 A
CYATHEACEAE
Cyathea villosa Azar Azar 30 20 25 D
CYPERACEAE
Builbostylis conifera  Agregada Agregada Agregada Agregada 30 15 225 D
Bulbostylis lanata Agregada Agregada 40 30 35 C
Bulbostylis paradoxa Agregada Agregada Agregada Agregada 10 3 9 D
Hypolytrum pulchrum  Agregada Agregada Agregada Agregada 70 25 47.5 C
Lagenocarpus rigidus Agregada Agregada  Azar  Agregada 150 100 125 A
Rhynchospora Agregada Agregada Agregada Agregada 30 15 225 D
caracasana
Rhynchospora curvula Agregada Agregada Agregada 8 5 6.5 D
Rhynchospora globosa Regular  Agregada Agregada 100 50 75 B
Rhynchospora Agregada Agregada Agregada 40 20 30 D
mexicana
Rhynchospora pilosa  Regular Agregada 25 15 20 D
Rhynchospora rugosa Agregada Agregada Agregada 100 40 70 B
Rhynchospora velutina Regular Agregada Agregada Agregada 25 15 20 D
Scleria cyperina Agregada Agregada Agregada Agregada 50 40 45 Cc
Scleria distans Regular Agregada Agregada 35 325 33.75 C
DENNSTAEDTIACEAE
Lindsaea stricta Regular Agregada Agregada 35 20 27.5 D
DROSERACEAE
Drosera felix Agregada Agregada 3 1.5 25 D
GENTIANACEAE
Coutoubea reflexa Azar Azar 31 20 255 D
Curtia tenuifolia Regular Agregada 20 12 16 D
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Irlbachia alata

Irlbachia purpuracens
Irlbachia caerulescens
GLEICHENIACEAE
Dicranopteris flexuosa
HYMENOPHYLLACEAE
Trichomanes cellulosum
LENTIBULARIACEAE

Utricularia amethystina
LOGANIACEAE
Bonyunia minor
LYCOPODIACEAE
Lycopodiella camporum
Lycopodiella cernua
Lycopodium clavatum
MALPIGHIACEAE
Byrsonima crassifolia
Byrsonima verbascifolia
MELASTOMATACEAE
Clidemia pustulata
Clidemia sericea
Desmocellis villosa
Macairea lasiophylla
Marcetia taxifolia
Miconia alata

Miconia rufescens
Microlicia benthamiana
Siphanthera cordifolia
MYRTACEAE

Psidium larnotteanum
OCHNACEAE
Sauvagesia amoena
ORCHIDACEAE
Cleistes rosea
Cyrtopodium parviflorum
Epidendrum ibaguense
Epidendrum secundum
Habenaria mesodactyla
Habenaria schomburgkii
POACEAE
Andropogon selloanus
Aristida recurvata
Aristida torta

Axonopus anceps
Axonopus canescens
Axonopus fissifolius
Axonopus flabelliformis
Axonopus sp.
Echinolaena inflexa

Mesosetum rottboellioides

Panicum cyanescens
Panicum micranthum
Panicum nervosum
Panicum stenodes
Paspalum lanciflorum
Raddiella esembeckii

Schizachirium sanguineum

Schizachyrium tenerum
Sporobolus cubensis
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Ramirez Estructura de la Vegetacion de la Guyana Venezolana

Thrasya trinitensis Regular Azar 30 20 25 D
Trachypogon plumosum Azar  Agregada Agregada Agregada 100 20 60 B
POLYGALACEAE

Polygala adenophora Regular Agregada  Regular 18 10 14 D
Polygala appressa Azar 20 10 15 D
Polygala glochidiata Regular Azar 25 10 17.5 D
Polygala higrophila Regular Azar 30 10 20 D
Polygala longicaulis Agregada Agregada Agregada 30 10 20 D
Polygala paniculata Azar Azar 20 10 15 D
Polygala timotou Regular Azar Regular 10 8 9 D
PROTEACEAE

Roupala minima Regular Azar 100 50 75 B
RUBIACEAE

Borreria capitata Azar Azar 100 25 62.5 B
Declieuxia fruticosa Agregada Agregada Agregada Agregada 50 20 35 C
Perama galioides Agregada Agregada Agregada 16 6 11 D
Sabicea velutina Azar Azar 60 20 40 Cc
Sipanea galioides Agregada Agregada Agregada 50 15 32.5 C
SCROPHULARIACEAE

Buchnera pallustris Regular Azar Azar Azar 55 40 50 C
SOLANACEAE

Solanum campaniforme Azar Azar 150 100 125 A
VELLOZIACEAE

Vellozia tubiflora Regular Azar 50 20 35 Cc
XYRIDACEAE

Xyris setigera Reqular Azar 60 20 40 c

1: A (1.01-1.86 cm); B(0.49-1.01cm); C(0.25-0.49cm), D(0-0.25cm)
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