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RESUMEN 
 
La distribución de frecuencia de los grupos fisiológicos funcionales C3, C4 y CAM, así como su relación 

con las formas de vida, tipo de sustrato donde crecen las plantas, modos complementarios de 
nutrición y endemismo fueron estudiadas en siete comunidades herbáceo-arbustivas, cinco 

naturales y dos perturbadas, de la cuenca alta del río Caroní, Parque Nacional Canaima, sector Gran 
Sabana, estado Bolívar, Venezuela. Las especies C3 representaron el tipo de ruta fotosintética más 

frecuente en todas las formas de vida. Las especies C4 fueron más frecuentes entre las hierbas 
perennes y muy poco frecuentes entre las hierbas anuales. Las especies CAM ocurrieron en baja 

frecuencia en árboles, trepadoras y hierbas perennes. Las especies autótrofas presentaron los tres 
tipos de rutas fotosintéticas, mientras que las especies parasitas e insectívoras fueron C3. Las 

especies no endémicas presentaron todos los tipos de rutas fotosintéticas, mientras solo una especie 
endémica presentó metabolismo C4. El porcentaje de especies C4 fue 75% para Poaceae y 46% para 

Cyperaceae. Más del 70% de las especies de plantas correspondió al metabolismo C3 en todas las 
comunidades. En los arbustales, el herbazal y el rastrojo fueron encontrados los mayores porcentajes 

de especies con metabolismo C3, lo que puede superar el 90% de las especies, mientras que el 
porcentaje de especies C3 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 mostró la mayor 
variación 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, C3, 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 C3, 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 Caroní River, Canaima National Park, Gran Sabana, Bolívar State, 

Venezuela. The C3 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 C3. The 
non-endemic species showed all photosynthetic pathway types, while only one endemic species was 

C4. The percentage of C4 species was 75% for Poaceae and 46% for Cyperaceae. More than 70% of the 
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plant species were C3 in all communities. In the shrublands and secondary forest the highest 
percentages of C3 species were found, which can exceed 90% of the species, while the percentage of 

C3 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 C4 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, C3, C4, CAM, community, Gran Sabana, functional 
group, life form, savanna. 
 
 

 

INTRODUCCIÓN 

 
La clasificación de las especies de plantas en tipos funcionales ha 

recibido mucha atención porque provee la unión lógica entre estrategias 
de la historia de vida y estrategias fisiológicas a nivel de las especies de 
plantas, así como los procesos ecológicos 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 evalúan 

principalmente la forma de vida de las plantas como el carácter principal 
asociado al funcionamiento de las plantas. Sin embargo, muchos otros 
atributos pueden ser considerados grupos funcionales (Martínez-Ramos, 
2008) y además, muchos atributos pueden relacionar a las plantas con 
funciones particulares. De acuerdo a lo anterior, la diversidad funcional, 
definida como el número de grupos funcionales presentes en un área 
determinada (Tilman y col., 1997) representa el conjunto de grupos 
funcionales presentes en cada comunidad. Por ejemplo, en las 
comunidades herbáceo-arbustivas de la Gran Sabana, Ramírez y col. 
(2012) reconocen varios grupos funcionales con base a: (1) tipo de sustrato 

donde crecen (terrestres y epífitas) y (2) presencia de modos 
complementarios de nutrición (nutrición exclusivamente del suelo, 
plantas insectívoras  y parásitas y hemiparásitas). Si consideramos que 
los distintos caracteres pueden representar grupos funcionales, entonces, 
cada especie puede pertenecer a diferentes grupos funcionales de acuerdo 
al carácter considerado. Un ejemplo es reportado para las especies de las 

comunidades herbáceo-arbustivas de la Gran Sabana, donde las plantas 
epifitas y plantas insectívoras solo se encuentran presentes en hierbas 
perennes (Ramírez y col., 2012). De manera similar, las formas de vida no 
están igualmente distribuidas entre las diferentes rutas fotosintéticas. Las 
especies C4 se corresponden solo con tres tipos de formas de vida: 
graminoides, arbustos siempre verdes y especies anuales, y la distribución 
de especies CAM de acuerdo a la forma de vida es similar al reportado para 
especies C4 (Ehleringer, 1995).  
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Además de las relaciones entre los atributos de los grupos funcionales, 
la incidencia de cada grupo funcional está asociada al tipo de comunidad 
de acuerdo al clima y tipo de suelo (Martínez-Ramos, 2008). En otras 
palabras, los grupos funcionales son dependientes del tipo de comunidad. 
Por ejemplo, las formas herbáceas son dominantes en comunidades de 
sabana y las formas arbustivas en arbustales (Ramírez y col., 2012). 
Además, las formas de vida pueden ser usadas para integrar las respuestas 
fisiológicas, ecológicas y geofísicas (Brooks y col., 1997). Entre las 
respuestas fisiológicas encontramos los diferentes tipos de rutas 
fotosintéticas (C3, C4 y CAM), los cuales están íntimamente relacionados con 
las formas de vida de las plantas (Medina, 1995; Ehleringer, 1995; Wang, 

2005). De allí 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 características ecológicas 

de la comunidad en cuanto a factores físicos y biológicos. Por ejemplo, las 
altas temperaturas y baja concentración de CO2 favorecen la existencia de 
especies C4 (Ehleringer y col., 1997) y la relativa alta proporción de especies 
C3 está probablemente asociada con la alta humedad de los sitios de 
colección de las especies (Medina y col., 1999). 

 
Con base en lo anterior, el presente trabajo caracteriza las rutas 

fotosintéticas (C3, C4 y CAM) y establece la relación con los grupos 
funcionales recientemente reportados para las comunidades herbáceo-
arbustivas en la Alta Guayana Venezolana (Ramírez y col., 2012). 
Específicamente, se plantea por una parte examinar si existe relación entre 
formas de vida, tipo de sustrato donde crecen las plantas, modos 
complementarios de nutrición, el endemismo y la ruta fotosintética. Por otra 
parte, se analiza la incidencia de los tipos de ruta fotosintética de acuerdo 
a la diversidad florística y complejidad estructural de las comunidades y su 
relación con la condición sucesional de las comunidades.    
 

 

MATERIALES Y MÉTODOS 
 
Área de Estudio. El área de estudio comprendió diferentes 

comunidades vegetales ubicadas en el Parque Nacional Canaima, sector 

Gran Sabana, al sudeste del estado Bolívar, cuenca alta del río Caroní, tal 
como es descrito por Ramírez y col. (2012). Esta área corresponde a la 
Provincia de Guayana Central (Huber, 1994c). Los suelos de las 
localidades de estudio se desarrollan sobre rocas metamórficas de la 
Formación Roraima (Barreat, 1984; Schubert y col., 1986). El clima de las 
tierras Altas de Guayana es isotérmico, con variaciones en los niveles de 
precipitación a lo largo del año, lo que ha permitido definirlo como 
biestacional húmedo con un período menos húmedo de tres meses 
(Ramírez y col., 1988) igual que o mayor de 60 mm, por lo que no se 
alcanza en promedio un déficit de humedad para la vegetación (Huber, 
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1995). La temperatura media anual es de 20,6ºC y la precipitación puede 
variar entre 1815,4 y 3400,3 mm con una media anual de 2428 mm 
(Ramírez y col. 1988).  

 
La vegetación de la cuenca alta del río Caroní incluye una gran 

variedad de comunidades naturales y otras de origen antrópico (Huber y 
Fölster 1994; Hernández, 1994; Huber, 1994a; b; Hernández y Folster, 
1994). En el presente estudio fueron evaluadas florísticamente siete 
comunidades herbáceo-arbustivas. Las comunidades analizadas pueden 
diferenciarse en tres tipos de acuerdo a las perturbaciones descritas por 
Ramírez y col., (2012): (1) áreas sin perturbación evidente, como en los 

casos de los arbustales y herbazales; (2) áreas con modificaciones claras 
debido al efecto de la perturbación y en proceso de transformación en otro 
tipo de comunidad, tales como el matorral y el barbecho, que representan 
estados de sucesión secundaria de bosque y sabana, respectivamente, y 
(3) comunidades con perturbaciones (quemas) periódicas y algunas 
perturbaciones menores de modificación mecánica del sustrato, tales 

como las sabanas. 
 
La vegetación de los arbustales estudiados corresponde a arbustales 

mesotérmicos (Huber, 1986, 1994a; Ramírez y col., 1988; Ramírez 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 retención 
de agua, marcadamente ácidos, carecen de arcilla y están prácticamente 
compuestos por cuarzo, con contenidos muy bajos de hierro y aluminio 
(Dezzeo y Fölster, 1994). Los arbustales mesotérmicos están dominados 
por arbustos, acompañados por frútices, hierbas y pocas especies de 
árboles (Huber, 1986, 1994a; Ramírez 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 ubicación en las adyacencias de la quebrada de 

Mareman (Mareman-paru), en la carretera Fuerte Luepa-Santa Elena de 
Uairén. Este arbustal está ubicado en una pendiente que termina en el 
bosque de galería de la quebrada de Mareman; el resto del arbustal está 
rodeado por sabanas con elementos arbustivos dispersos. El arbustal de 
Mareman presenta ciertos signos de perturbación por acción de 
maquinaria pesada. (2) El arbustal de Liworiwo, cuyo nombre corresponde 
con la cercanía a la población indígena de Liworiwo, ubicado en la 
carretera Fuerte Luepa-Kavanayen en el desvío hacia dicha población. 

Este arbustal presenta una pendiente ligera con una extensa terraza de 
poca inclinación en la parte superior de la pendiente, donde crecen 
arbustos y árboles. La parte más baja de la pendiente termina en un 
herbazal degradado por quemas periódicas interrumpido por la carretera, 
lo que ha ocasionado una fuerte erosión del suelo. En el extremo opuesto, 
el arbustal se extiende hasta el río Aponguao. (3) El arbustal del Jardín, 
localmente llamado Guame-pe, ubicado en la carretera Fuerte Luepa-
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Kavanayen, fue reevaluado en su composición florística debido a que un 
censo previo (Ramírez y col., 1988) solo incluyó tres períodos de colección. 
Este arbustal presenta una pendiente que termina en un herbazal en el 
área principal de estudio; sin embargo, el arbustal se extiende por un área 
mucho mayor hasta la localidad de Chivatón.  

 
Los herbazales están desarrollados sobre turbas, suelos caracterizados 

por la saturación permanente de agua (Huber, 1994b). Los suelos de los 
herbazales son muy parecidos a los de los arbustales, siendo la principal 
diferencia de índole hidrológica por la falta de drenaje vertical y por la 
fuerte acumulación de humus, lo cual produce una capa de turba (Huber, 

1994b). El herbazal estudiado está localizado en el Km 93 de la carretera 
Fuerte Luepa-Santa Elena de Uairén y está dominado por especies 
herbáceas latifoliadas. Además de la notable humedad del suelo, este 
herbazal está 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 pequeños afloramientos rocosos y/o arenosos en 
las áreas más altas del herbazal, donde se encuentran especies típicas de 
los arbustales. La comunidad de herbazal seleccionada abarcaba un área 
extensa y representativa de estas comunidades tanto en extensión como 
en el variado relieve (Ramírez y col., 2012).  

  
La composición florística de cuatro áreas de sabanas sobre suelos 

francos, estudiadas en los alrededores de la Estación Científica de Parupa 
(Ramírez y col., 2007), fueron consideradas como una comunidad debido 
a que las variaciones entre áreas de sabana fueron previamente 
discutidas. Estas áreas han sido quemadas durante muchos años, 
principalmente después de la ocupación por los indígenas pemones. En 
general, la vegetación de sabana está caracterizada por un estrato de 
gramíneas y otras hierbas. Sin embargo, un análisis más detallado reveló 
la presencia de cuatro estratos en los cuales se distribuyen las estructuras 

reproductivas de las especies de plantas (Ramírez, 2007). Las áreas de 
sabana estudiadas fueron las siguientes: (1) sabana de Torón, ubicada 
sobre colina con una ligera pendiente y sustrato rocoso; (2) sabana de 
Liworiwo, ubicada sobre colina con una fuerte pendiente y sustrato 
rocoso; (3) sabana del Aeropuerto, sobre suelo arenoso, y (4) sabana de la 
Misión, sobre sustrato arenoso, la cual difiere de la anterior por la alta 
frecuencia de fuego y antiguas perturbaciones por la cercanía del primer 
campamento de monjes colonos. Además, todas las áreas incluyeron 

pequeños parches de perturbación mecánica: agujeros, cavidades y/o 
pequeños montículos de diferentes tamaños, localizados en las áreas 
planas de todas las áreas censadas.  

 
Un matorral ubicado en la parte posterior de la Estación Científica de 

Parupa en las cercanías del río Aponguao, confluencia con el río Parupa, 
fue censado florísticamente. Esta comunidad es producto de la tala de 
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árboles y de la quema, de allí que es considera una comunidad secundaria, 
denominada matorral o vegetación de transición (Hernández y Fölster, 
1994). A diferencia de muchos de los matorrales en el área de estudio, este 
sitio no ha sido periódicamente perturbado, dada su cercanía a la Estación 
Científica de Parupa. El suelo del matorral es similar al de bosques 
ribereños o bosques de galería, los cuales se desarrollan sobre planicies 
aluviales (Huber, 1986; Hernández, 1994) y corresponde con suelos 
arcillosos (Dezzeo y Fölster, 1994). Este matorral está conformado 
principalmente por especies arbustivas y herbáceas y, en menor 
proporción, por especies de árboles de bajo porte que invaden desde los 
bosques aledaños (Ramírez y col., 2012).  

  
 Se incluyó una comunidad de barbecho, terreno que fue cultivado y 

permanece abandonado, ubicado cerca de la Estación Científica 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 área de sabana, presumiblemente originada 
de un bosque degradado, que fue usada para cultivos y posteriormente 
abandonada. En el barbecho persisten los montículos de tierra que forman 

canales para el riego, movimientos de tierras típicas de áreas de cultivos 
(Ramírez y col., 2012).  

 
Estudio Florístico. Las colecciones de muestras botánicas fueron 

realizadas en un total de 24 visitas de campo durante ocho años desde 
1992 hasta 1999, y luego fueron complementadas con observaciones de 
campo durante los siguientes años hasta 2000 (Ramírez y col., 2012). Las 
visitas incluyeron colecciones de muestras botánicas durante todos los 
meses del año. La metodología incluyó colecciones botánicas sucesivas de 
especies diferentes no colectadas previamente en áreas de 2 a 3 hectáreas 
aproximadamente. Los especímenes 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 taxonómicos 
(Helechos, Gimnospermas, Dicotiledóneas y Monocotiledóneas) y por 
familias siguiendo la nomenclatura de Tropicos.org (http://tropicos.org/). 
La condición endémica de las especies fue determinada de acuerdo a la 
metodología descrita por Ramírez y col. (2012).   

 
Formas de vida, sustrato, nutrición y endemismo: Las especies de 

plantas fueron clasificadas de acuerdo con la forma de vida en cinco 
categorías, considerando la consistencia del tallo, ramificación, altura y 
longevidad. Las categorías corresponden a las asignadas a las especies por 
Ramírez y col., (2012): (1) árboles, plantas con fuste no ramificado cerca del 
suelo, mayores de 5 m; (2) arbustos, plantas leñosas con tallo ramificado 
cerca del suelo con una altura menor de 5 m; (3) lianas, plantas leñosas o 

http://tropicos.org/
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al menos con tallos ligeramente leñosos de altura variable pero siempre 
perennes; (4) hierbas perennes, plantas herbáceas y sufrútices, y (5) hierbas 
anuales, plantas herbáceas que incluyen algunas trepadoras volubles de 
vida corta. La condición anual de estas especies fue establecida en un 
mínimo de 10 individuos por especie, los cuales fueron observados en tres 
años diferentes en parcelas permanentes. Aquellas especies en donde más 
del 80% de los individuos murieron en forma sincronizada durante un 
intervalo de un año, fueron considerados de vida corta o anual. Esta 
información fue corroborada mediante revisión bibliográfica. 

 
Las plantas también fueron clasificadas en dos categorías de acuerdo 

con el tipo de sustrato donde crecen: (1) plantas terrestres, cuyas raíces 
anclan a la planta directamente en el suelo, y (2) plantas epífitas, las cuales 
tienen como soporte otra planta. Esta última categoría incluye las 
verdaderas epífitas, que no obtienen agua ni nutrientes del organismo que 
las soporta, y plantas parásitas y hemiparásitas, las cuales obtienen agua 
y nutrientes de la planta hospedera. Además, las especies fueron 
clasificadas en tres categorías de acuerdo a la presencia de modos 
complementarios de nutrición: (1) plantas que obtienen los nutrientes 

exclusivamente del suelo; (2) plantas insectívoras, las cuales pueden 
obtener nutrientes de insectos y protozoarios; y (3) parásitas y 
hemiparásitas, aquellas nutricionalmente dependientes de una planta 
hospedera, la cual frecuentemente usan como soporte. La información sobre 
la forma de nutrición de las plantas fue obtenida de la Flora de la Guayana 
Venezolana (Steyermark y col., 1995-2005). La clasificación de las plantas 
de acuerdo al tipo de sustrato y la presencia de modos complementarios de 
nutrición corresponden con lo reportado por Ramírez y col. (2012).  

 
Tipos de rutas fotosintéticas.  Las especies de plantas fueron 

clasificadas en tres diferentes rutas fotosintéticas: C3, C4 y CAM. 
Inicialmente realizamos una exhaustiva revisión bibliográfica para 
determinar si las especies bajo estudio presentaban reportes. Nuestra 

principal fuente de información fue un estudio reciente sobre los 
metabolismos de carbono de especies de plantas pertenecientes a las 
comunidades herbáceas-arbustivas de la Gran Sabana (Ramírez 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 bibliográficos de uno o más de los siguientes criterios: 
taxonómico, anatomía foliar, estudios experimentales y composición 
isotópica de carbono.  

 
En el caso del criterio taxonómico cada familia de planta  fue clasificada 

de acuerdo al tipo de ruta fotosintética usando información 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 C3 (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 C3 y especies C4 (por ejemplo, Poaceae, 
Cyperaceae, Amaranthaceae, Nyctaginaceae, Asteraceae; Downton, 1975; 
Edwards y col., 2004); (5) familias con especies C3, C4 y CAM (por ejemplo, 
Euphorbiaceae; Batanouny y col., 1991) y familias que tienen especies con 
rutas fotosintéticas intermedias tales como C3/CAM (por ejemplo, 
Clusiaceae; Lüttge, 1996), C3/C4 (por ejemplo, Poaceae; Hattersley 1986; 

Hydrocharitaceae; Beer y Wetzel, 1982) y C4/CAM (por ejemplo, 
Portulacaceae; Kraybill y Martin, 1996). Posteriormente, el tipo de ruta 
fotosintética fue establecido al nivel de especie, cuando había reportes en 
la literatura (ver anexo 1).   

 
En el caso del criterio anatómico, la anatomía foliar representa uno de 

los atributos usados para la identificación de plantas C4 asociado con el 
arreglo tipo “Kranz” (Laetsch, 1974; Baskin y Baskin, 1981), en la cual los 
haces vasculares están rodeados por células clorenquimáticas de paredes 
gruesas con almidón. Además del patrón indicado, también fueron 
considerados diferentes tipos de anatomía Kranz en el presente análisis 
(Soros y Dengler, 2001; Muhaidat y col., 2007). El análisis anatómico del 
mesófilo de la hoja permitió la caracterización de especies C4 en familias 
donde este tipo de metabolismo de carbono ocurría.  

 

El valor de composición isotópica de carbono (13C) permite distinguir 

la ruta fotosintética de las especies de plantas de acuerdos a los siguientes 
rangos: las plantas C4 tienen valores de -7 a -15 ‰, las plantas CAM de -
10 a -22 ‰ y las plantas C3 de -20 a -35 ‰ (Ehleringer y Osmond, 1994). 
De acuerdo a lo anterior, las especies C4 están claramente diferenciadas 

de las especies C3. Sin embargo, los valores de 13C solo permiten 

diferenciar a las especies CAM de las especies C3 y C4 cuando este valor 
corresponde con el intervalo no superpuesto (-15 y -20 ‰) de los 
intervalos descritos para especies C3 y C4 (Ehleringer y Osmond, 1994). 

Cuando los valores de 13C solapaban el intervalo de las especies C4 (entre 
-10 y -15 ‰) o el de especies C3 (entre -20 y -22 ‰ y valores más bajos, 
ver Pierce y col. 2002), la presencia de especies CAM fue examinada 

usando criterios taxonómicos y anatómicos, incluyendo la presencia de 
suculencia (Szarek y Ting, 1977) y la presencia de especies C4 fue 
determinada por la presencia de anatomía Kranz.  

 
El efecto filogenético. Debido a que las rutas fotosintéticas de especies 

CAM y C4 han evolucionado independientemente muchas veces en 
diferentes familias de plantas vasculares (Osmond 1978; Ehleringer y col., 
1997; Sage, 2004; Borland y col., 2011), incluyendo múltiples orígenes en 
la misma familia (Kluge y Ting, 1978; Crayn y col., 2004), el análisis de 
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contraste filogenético no fue realizado. El efecto de los grupos taxonómicos 
sobre la frecuencia de las diferentes rutas fotosintéticas fue cuantificado 
como el porcentaje pertenecientes a cada tipo de metabolismo de carbono.   

 
Análisis estadístico. Para establecer el grado de dependencia entre el 

tipo de comunidad y el tipo de ruta fotosintética fue usado un análisis de 
frecuencias log-lineal de dos factores (StatSoft, 2007). Los valores de 
interacción fueron estimados para cada par de variables. Estos análisis 
fueron realizados dado que menos del 20% de las celdas tenían 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 realizó un análisis de 
residuales (frecuencia observada menos frecuencia esperada), para cada 
celda del análisis de dos factores, y los residuales estandarizados fueron 
evaluados en su significancia. Este análisis aporta información sobre los 
valores de aquellas celdas que se desvían significativamente de los valores 
esperados (Legendre y Legendre, 1983).   

 
 

RESULTADOS 
 
La actualización de la lista de especies por familia de planta, así como 

la información publicada por Ramírez y col. (2012) relativa a la comunidad 

donde crecen las plantas, forma de vida, tipo de sustrato donde crecen las 
plantas, modos complementarios de nutrición, la condición de endemismo 
y el tipo de metabolismo de carbono están en el Anexo 1. Además, la fuente 
bibliográfica por la cual se determinó el tipo de metabolismo de carbono 
se indica con números cuyas referencias están al final del Anexo 1.   

 
Grupos funcionales. La relación entre formas de vida, tipo de sustrato 

donde crecen las plantas, modos complementarios de nutrición, el 
endemismo y la ruta fotosintética está en la Tabla 1. La relación entre 

tipos de ruta fotosintética y formas de vida mostró que las plantas C3 

representan la ruta fotosintética más frecuente en todas las formas de 
vida. Además, la ruta fotosintética C4 destacó por la presencia significativa 
en hierbas perennes y en muy baja frecuencia para hierbas anuales. El 
CAM ocurrió en baja frecuencia en árboles, trepadoras y hierbas perennes. 
La relación entre tipo de sustrato y ruta fotosintética mostró que las 
especies terrestres presentaron los diferentes tipos de rutas fotosintéticas, 
mientras que las especies epifitas fueron principalmente C3 y solo una 
especie presentó CAM (Tillandsia flexuosa). La relación entre el tipo de ruta 
fotosintética y tipo complementario de nutrición reveló que solo las 
especies autótrofas presentan los tres tipos de rutas fotosintéticas, 
mientras que las especies parásitas e insectívoras son especies C3 en las 
comunidades examinadas. Cuando examinamos la relación 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 condición endémica de las especies estuvo asociada principalmente 
con el metabolismo C3; solo una especie endémica presentó metabolismo 
C4 (Axonopus sp. C; Steyermark y col. 1995-2005). 

 
 

 Tabla 1. Número (N) y porcentaje (%) de los tipos de rutas fotosintéticas de acuerdo a la forma de 
vida, tipo de sustrato, endemismo y tipos de nutrición de 352 especies de plantas presentes en siete 

comunidades herbáceo-arbustivas de la Alta Guayana Venezolana. 
 

 
 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
Frecuencia de los tipos de rutas fotosintéticas a nivel 

taxonómico. Para el total de especies colectadas en las siete 
comunidades herbáceo-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 C4 fue 75% para la 

familia Poaceae y 46% para la familia Cyperaceae.    
 

Frecuencia de los tipos de rutas fotosintéticas a nivel 
comunitario. La distribución de frecuencia de los tipos de rutas 
fotosintéticas presentes en las plantas de siete comunidades herbáceo-

arbustivas está en la tabla 2. Más del 70% de las especies de plantas 
corresponden al metabolismo C3 en todas las comunidades. En los 
arbustales, el herbazal y el rastrojo se encontraron los mayores 
porcentajes de especies con metabolismo C3, lo que puede superar el 
90% de las especies, mientras que el porcentaje de especies C3 fue 
menor en el barbecho y la sabana (Tabla 2). Por otra parte, el porcentaje 
de especies CAM, así como la relación de especies CAM/C3, fue bajo y 
similar en todas las comunidades estudiadas. El porcentaje de especies 
C4 mostró los mayores niveles de variación 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 C4 en el 
herbazal y rastrojo fueron ligeramente superiores al de los arbustales. 
Estos resultados corresponden con los valores de la relación de 

Variables Ruta Fotosintética 

 C3 C4 CAM 

 N(%) N(%) N(%) 

Formas de Vida    
Árbol 25(96.2) 0(0.0) 1(3.8) 

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) 7(2.1) 

Tipos de Nutrición     

Autótrofa 286(87.7) 33(10.1) 7(2.2) 
Insectívora 13(100.0) 0(0.0) 0(0.0) 

Parasita 12(100.0) 0(0.0) 0(0.0) 
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especies C4/C3 calculada para las comunidades estudiadas: mayor 
para sabana, seguida por el barbecho, rastrojo, herbazal y menor para 
los arbustales.   

 

Tabla 2. Número y frecuencia (%) de los tipos de rutas fotosintéticas presentes en las siete 

comunidades de la Alta Guayana Venezolana. 
 

 

 

DISCUSIÓN 
 
Los grupos funcionales representan la unión lógica entre estrategias 

de la historia de vida y estrategias fisiológicas a nivel de las especies de 
plantas, así como los procesos ecológicos a nivel de ecosistema (Paruelo 
y Lauenroth, 1996; Tilman y col., 1997; Wang y col., 2006). La mayoría 
de las especies evaluadas en las comunidades herbáceo-arbustivas en el 
sector Gran Sabana son terrestres, no endémicas y de nutrición 
predominantemente autótrofa, siendo las formas de vida más numerosas 
las hierbas perennes, seguidas por arbustos, hierbas anuales y árboles 
(Ramírez y col., 2012). Además, la relación entre la forma de vida y el 
tipo de sustrato demostró que el sustrato sobre plantas (epífito) y el tipo 
de nutrición insectívoro sólo se encontraron en hierbas perennes 
(Ramírez y col., 2012). Con la excepción de una hierba perenne epifita 

CAM, los grupos funcionales, tipo de sustrato, y nutrición corresponden 
a especies C3. Solo las especies autótrofas terrestres presentan los tres 
tipos de rutas fotosintéticas (C3, C4 y CAM), mientras que las especies 
parásitas e insectívoras son especies C3. La ruta fotosintética C4 destacó 
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 C4 en hierbas perennes puede estar asociada con el 
incremento de la diversidad funcional en este grupo de plantas, así como 
de las funciones fisiológicas. En este contexto, la diversidad de formas 
de vida, tipo de sustrato y tipos alternativos de nutrición son menores 
en las comunidades dominadas por especies herbáceas comparada con  
comunidades arbustivas (Ramírez y col., 2012). La presencia de los tres 
tipos de rutas fotosintéticas en hierbas perennes contribuye a 
incrementar la diversidad funcional en las comunidades herbáceas, lo 

Comunidad 

Ruta Fotosintética R

e

l
a

c

i

ó
n 

C

4

/

C

3 

Relación 

CAM/C3 C3 C4 CAM 

N(%) N(%) N(%) 

Arbustal Mareman 133(92.4) 7(4.9) 4(2.8) 0

.
0

5 

0.03 

Arbustal Liworiwo 113(91.9) 6(4.9) 4(3.2) 0
.

0

5 

0.04 

Arbustal Jardín 104(92.0) 6(5.3) 3(2.7) 0

.

0
6 

0.03 

Herbazal 96(89.7) 8(7.5) 3(2.8) 0

.

0
8 

0.03 

Sabana 76(73.8) 24(23.3)* 3(2.9) 0

.
3

2 

0.04 

Matorral 123(89.1) 12(8.7) 3(2.2) 0

.
1

0 

0.02 

Barbecho 44(80.0) 10(18.2) 1(1.8) 0
.

2

3 

0.02 

 Análisis de residuales estadísticamente significativo a P< 0.01 (ver métodos) 
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cual puede estar relacionado con la alta diversidad de especies 
encontradas en estas comunidades por la adaptación 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 parásitas y plantas insectívoras y la ruta 
fotosintética C4 ocurren en diferentes especies o con muy bajo niveles de 
superposición. Esta particularidad podría estar asociada con la diversidad 
funcional presente en cada comunidad y el consecuente funcionamiento 
de las especies y comunidades   

 
La distribución de frecuencia de los tipos de ruta fotosintética presentes 

en las plantas de siete comunidades herbáceo-arbustivas reveló que más 
del 70% de las especies corresponden al metabolismo C3 en todas las 
comunidades. En los arbustales, el herbazal y el matorral más del 90% de 
las especies presentaron metabolismo C3, 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 herbáceas, arbustivas y anuales 
(Ehleringer, 1995). Las especies CAM ocurrieron en árboles, trepadoras y 
hierbas perennes, siendo las hierbas perennes las que presentaron el mayor 
número de especies CAM, principalmente de la familia Orchidaceae. La mayor 
proporción de hierbas perennes CAM principalmente terrestres sugiere que la 
abundancia de especies CAM está asociada a la abundancia de hierbas 
perennes en todas las comunidades estudiadas (Ramírez 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 
herbáceo-arbustivas de la Gran Sabana. El uso de metabolismo 

fotosintético CAM está relacionado con la disponibilidad de agua y luz 
(Ricalde y col., 2010). La baja frecuencia de especies CAM en las 
comunidades herbáceo-arbustivas de la Gran Sabana puede ser asociada 
principalmente con las condiciones no estresantes, sin déficit de humedad 
para la vegetación (Huber, 1995). Sin embargo, también se encuentra una 
baja frecuencia de especies CAM en comunidades con condiciones 
climáticas 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 proporción de especies CAM puede ser 

relativamente alto en dunas costeras y bosques deciduos tropicales 
(Ricalde y col., 2010). Aunque el bajo número de especies CAM puede ser 
asociado con las condiciones climáticas no estresantes de las 
comunidades estudiadas, los diferentes estudios evidencian que la 
presencia de especies CAM a nivel comunitario no está necesariamente 
relacionada con las condiciones climáticas. La estructura de las 
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comunidades parece afectar la presencia de especies CAM. Una alta 
proporción de especies CAM se encuentra frecuentemente en epifitas de 
comunidades boscosas húmedas (p. ej. Zotz, 2004; Wester y col., 2011). 
En este sentido, la estructura de las comunidades herbáceo-arbustivas de 
la Gran Sabana con un bajo número de especies epifitas no parásitas (n=2; 
Ramírez y col., 2012) podría también restringir la presencia de  especies 
CAM en las comunidades estudiadas.   

 
El porcentaje de especies C4 mostró los mayores niveles de variación 

entre las comunidades estudiadas: menores porcentajes de especies C4 en 
los arbustales y el mayor valor en la comunidad de sabana, seguido por el 

barbecho. Estudios previos donde se evalúa la frecuencia de metabolismos 
de carbono de todas las especies muestran que valores superiores al 90% 
de especies C3 pueden ocurrir en un bosque templado de Illinois (Basinger 
y Robertson, 1997), una pradera mixta de Canadá (Wang y col., 2006), y  

un bosque  monzónico subtropical (Ehleringer y col., 1987). Los valores 
altos de frecuencia para especies C3 se han asociado a bajas temperaturas 
(Chazdon, 1978), elevada  altitud (Chazdon, 1978; Tieszen y col., 1979; 
Rundel, 1980), hábitats sombreados (Klink y Joly, 1989; Basinger y 
Robertson, 1997), baja concentración de oxígeno atmosférico (Chazdon, 
1978) y bajo estrés hídrico (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 
húmedo y sin déficit de humedad presente en las tierras Altas de la 
Guayana Venezolana. Sin embargo las variaciones encontradas en la 
frecuencia de especies C3 y 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 perturbación y abundancia de ciertos grupos 
taxonómicos.  

 
Las comunidades con un mayor desarrollo estructural, tales como los 

arbustales y el matorral, mostraron el mayor número de especies C3, 
aunque casi el 90% de las especies presentes en el herbazal, el cual está 
conformado por una vegetación predominantemente herbácea (Ramírez y 

col., 2012), corresponden a ruta fotosintética C3. En contraste, las más 
bajas frecuencias de especies C3 (70-80%) y las mayores frecuencias de 
especies C4 fueron encontradas en las comunidades de sabana y 
barbecho, las cuales corresponden con vegetación predominantemente 
herbácea (Ramírez y col., 2012).  

 
La importancia de la estructura de la comunidad sobre la frecuencia 

de las especies C3 y C4 está asociada con la abundancia de las formas de 
vida, debido a que éstas están íntimamente relacionadas con la ruta 
fotosintética de las plantas (Medina, 1995; Ehleringer, 1995; Wang, 2005). 
Estudios previos han demostrado que las formas de vida no están 
igualmente distribuidas entre las diferentes rutas fotosintéticas. Las 
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especies C4 se encuentran esencialmente solo en tres tipos de formas de 
vida: graminoides, arbustos siempre verdes y especies anuales 
(Ehleringer, 1995). En las comunidades herbáceo-arbustivas de la Gran 
Sabana, las plantas C3 representan el tipo de ruta fotosintética más 
frecuente en todas las formas de vida, en donde el número de cada forma 
de vida es dependiente del tipo de comunidad (Ramírez y col., 2012). Si 
consideramos que las especies leñosas son predominantemente C3, 
entonces la abundancia de este tipo fotosintético estará influenciada por 
la abundancia de arbustos en los arbustales y el matorral. Por el contrario, 
la existencia de formas de vida herbáceas con valores superiores al 70% 
de las especies en la sabana y barbecho (Ramírez y col., 2012) está 

relacionada con la menor frecuencia de especies C3 y la frecuencia 
comparativamente elevada de especies C4 en estas comunidades y para el 
total de especies estudiadas.  

 
La ruta fotosintética C4 ocurrió en hierbas perennes y en muy baja 

frecuencia para hierbas anuales para el total de especies presentes en las 

comunidades herbáceo-arbustivas de la Gran Sabana. Más del 18 % y 20% 
de las especies del barbecho y de la sabana, respectivamente, son C4, lo 
que parece estar relacionado inicialmente con la exposición ambiental de 
la vegetación herbácea. Además, la abundancia de especies C4 en las 
comunidades de barbecho y sabana concuerda con observaciones previas 
de que las especies de gramíneas C4 son más abundantes en hábitats 
abiertos y las especies C3 son más abundantes en hábitats sombreados 
(Klink y Joly, 1989).  

 
La frecuencia de especies C4 fue inferior a lo esperado para sabanas 

estacionales, lo cual puede estar relacionado con la baja estacionalidad 
climática del sector Gran Sabana. Las sabanas tropicales son ecosistemas 
caracterizados por una cubierta continua de hierbas perennes heliófilas 
casi exclusivamente C4 que muestran una clara estacionalidad 
relacionada con el déficit hídrico (Medina, 2002). Por lo tanto, la alta 

proporción de especies C3 ha sido asociada con la alta humedad de los 
sitios de colección de las especies (Medina y col., 1999). La humedad 
ambiental parece desempeñar un rol determinante en la frecuencia de 
especies C4 en comunidades predominantemente herbáceas. De allí que 
comunidades con características similares en su estructura puedan 
presentar proporciones contrastantes de especies C4.  

 
La frecuencia de especies C4 fue muy baja (7.5%) para la comunidad 

predominantemente herbácea 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 saturación permanente de agua (Huber, 1994b), promueve la alta 
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incidencia de especies C3, así como especies insectívoras, y reduce el 
número de especies con alternativas fisiológicas tales como el metabolismo 
C4, de mayor valor adaptativo en condiciones de déficit hídrico. Los suelos 
de la sabana, por el contrario, carecen de contenido orgánico, con alto 
contenido de arena y bajo contenido de arcilla (Ramírez y col., 2007), lo que 
indica baja capacidad de retención de agua y la rápida perdida del agua de 
lluvia. Bajo tales circunstancias, las especies C4 son favorecidas por sus 
atributos fisiológicos asociados con la resistencia a pérdida de agua.  

 
(2) La abundancia de ciertos grupos taxonómicos. Las familias 

dominantes en el herbazal fueron Melastomataceae, Orchidaceae, 

Cyperaceae y Xyridaceae (Ramírez y col., 2012), en las cuales el 
metabolismo C4  es raro o aun inexistente. Por su lado, las familias de 
plantas más abundantes en la sabana y en el barbecho fueron Poaceae y 
Cyperaceae (Ramírez y col., 2007; Ramirez y col., 2012), grupos taxonómicos 

asociados con la riqueza de especies C4. Por lo tanto es de esperar que en el 
barbecho y la sabana la abundancia de especies C4 esté en parte 
determinado por el número 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 mayoría de las Poaceae son C4 a baja altitud, mientras que la 
mayoría de las especies son C3 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 gramíneas fueron del tipo C4, 
mientras que el 40% pertenecen a especies C3 (Medina y col., 1999). Las 
comunidades de sabana y barbecho se encuentran en la gama de elevada 
altitud (Ramírez 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 áreas de baja altitud. Probablemente, los factores 
edáficos, la breve estacionalidad climática y la perturbación han contribuido 

con el alto número de especies C4 a este nivel altitudinal. La principal 
consecuencia del alto número de especies de las familias Poaceae y 
Cyperaceae en las comunidades de sabana y barbecho fue la relativamente 
alta proporción de especies C4 en estas comunidades. Sin embargo, la 
proporción de especies C4 es relativamente baja cuando consideramos el 
número total de especies. Este tipo de análisis donde se considera el mayor 
número de especies de la vegetación revela la situación real de las 
comunidades, así como las estrategias generales de toda la flora.   

 
(4) Las perturbaciones ambientales. La sabana y el barbecho son 

comunidades con perturbaciones (Ramírez y col., 2012), lo cual podría 
estar asociado con la introducción de especies invasoras, muchas de estas 
especies C4. Las perturbaciones parecen estar relacionadas con la 
abundancia de especies C4, mientras que la estabilidad en las 
comunidades puede estar relacionada con la presencia de especies C3. De 
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hecho, se ha sugerido que la relativa estabilidad de las praderas mixtas 
de Canadá puede conducir a menor número de especies C4 porque la 
relativa estabilidad reduce la introducción de malezas (Paruelo y 
Lauenroth, 1996).  

 
En conclusión, la consideración de grupos funcionales fisiológicos (C3, 

C4 y CAM) en el análisis de los grupos funcionales presentes en siete 
comunidades herbáceo-arbustivas en la Gran Sabana aportó nuevos 
elementos para la comprensión de la organización y estructura de estas 
comunidades. Los atributos especiales, tales como el carácter de 
parásitas, insectívoras y ruta fotosintética C4, ocurren en diferentes 

especies o con muy bajo niveles de superposición. El análisis al nivel de 
comunidad de la frecuencia de las diferentes rutas fotosintéticas mostró 
que las especies C3 representan el grupo más numeroso y las CAM el grupo 
menos numeroso y con una frecuencia similar en todas las comunidades. 
Por el contrario, la frecuencia de especies C4 exhibió variaciones 
relacionadas con la estructura, forma de vida, disponibilidad de agua en 
el suelo, perturbación y grupos taxonómicos dominantes (Poaceae) en las 
comunidades.  
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ACANTHACEAE         

Justicia guianensis (N.E. Br.) 

Wassh. R HP Terr NE A C3  

12;18;46; 

54 

ANACARDIACEAE         

Anacardium occidentale L. 
R S Terr NE A C3 31 

18;37;51; 

67 

APOCYNACEAE         

Blepharodon pictum (Vahl) W.D. 

Stevens 

R 

H 
S T Terr NE A C3 46  

Blepharodon ulei Schltr. 
L 
R 

H T Terr NE A CAM 46  

Ditassa aff. bolivarensis (R.W. 

Holm) Morillo  

R 

S HP Terr E A C3 46  

Ditassa tatei Gleason & Moldenke 

J 

M 
L HP Terr NE A C3 46  

Galactophora schomburgkiana 

Woodson var. schomburgkiana 

J 

L S Terr NE A C3 46  

Mandevilla benthamii (A. DC.) K. 

Schum. 

J 

M 
L 

R 
H 

S HP Terr NE A C3 46  

Mandevilla gracilis (Kunth) J.F. 

Morales 

R 

S T Terr NE A C3 46  

Metastelma hirtella (Oliv.) Liede 

M 

R 
S T Terr NE A C3 46  

AQUIFILIACEAE         

Ilex danielis Killip & Cuatrec. 
M 
R A Terr NE A C3 46  

Ilex polita Steyerm. 
J 
L S Terr E A 

C3 
46  

Ilex retusa Klotzsch ex Reissek 
J 
M 

L S Terr NE A 

C3 

46  

Ilex subrotundifolia Steyerm. J S Terr E A C3 46  

ARACEAE         

Philodendron callosum Krause 
subsp. callosum 

J 
M 

L HP  Terr NE  

C3 

46  

ASTERACEAE      C3   

Achyrocline satureioides (Lam.) DC. 
R 
B HP Terr NE A 

C3 
46  
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Ageratum conyzoides Cav. var. 

latifolia (Cav.) M.F. Johnson R HA Terr NE A 

C3 

46  

Austroeupatorium inulaefolium 

(Kunth) R.M. King & H. Rob.  

R 

B S  Terr NE A 

C3 

46  

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

R 

S 
B HP  Terr NE A 

C3 

46  

Baccharis leptocephala DC. 
R 
S 

B HP Terr NE A 

C3 

46  

Bidens pilosa L. R HA Terr NE A C3 46  

Calea alchioides S.F. Blake  R HP Terr NE A C3 46  

Calea divaricata Benth. M HP Terr NE A C3 46  

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

Wurdack) Pruski 

J 
L 

R 
H HP Terr NE A 

C3 

46  

Calea nana Maguire S HP Terr E A C3 46  

Calea oliveri H.L. Rob. & Grenm. S HP Terr NE A C3 46  

Centratherum punctatum Cass. var. 

punctatum R HP  Terr NE A 

C3 

46  

Chaptalia integerrima (Vell.) 

Burkart B HP Terr NE A 

C3 

 54 

Chromolaena laevigata (Lam.) R.M. 

King & H. Rob. 

J 

M 
R 

S 
B HP Terr NE A 

C3 

46  

Chromolaena thurnii (B.L. Rob.) 

R.M. King & H. Rob. 

J 
S 

B HA Terr NE A 

C3 

46  

Conyza bonariensis (L.) Cronquist B HA Terr NE A C3 32;54 58 

Elephantopus mollis Kunth B HP   Terr NE A C3  2 

Erechtites hieracifolius (L.) Raf. ex 
DC. R HA Terr NE A 

C3 
2  

Gongylolepis benthamiana R.H. 

Schomb. 

J 

M 
L S Terr NE A 

C3 

46  

Ichthyothere terminalis (Spreng) 
S.F. Blake R HP Terr NE A 

C3 
46  

Lepidaploa bolivarensis (V.M. 

Badillo) H. Rob. 

J 

M HP Terr NE A 

C3 

46  

Lepidaploa erhetiifolia (Benth.) H. 

Rob. S HP Terr NE A 

C3 

46  

Lepidaploa gracilis (Kunth) H. Rob. 
R 

S HA Terr NE A 

C3 

46  

Lepidaploa salzmannii (DC.) H. 

Rob. 

R 

S 
B HP Terr NE A 

C3 

46  

Mikania micrantha Kunth R TA Terr NE A C3 46  

Mikania psilostachya DC. 
J 
R T Terr NE A 

C3 
46  

Stomatochaeta condensata (Baker) 

Maguire & Wurdack 

J 
M 

L 
H S Terr NE A 

C3 

46  

Trichogonia campestris C. Gardn.  
R 
S 

B HP Terr NE A ND   
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BIGNONIACEAE         

Digomphia laurifolia Benth. 

J 
M 

L 
H S Terr NE A 

C3 

46  

BONNETIACEAE      C3   

Bonnetia sessilis Benth. 

J 

M 
L 

H S Terr NE A 

C3 

17  

BROMELIACEAE      C3   

Brocchinia acuminata L.B. Sm. J HP Terr NE A C3 47  

Brocchinia reducta Baker 

J 

M 

L 
H HP Terr NE I 

C3 45 

 

Brocchinia steyermarkii L.B. Sm. H HP Terr NE A C3 46  

Catopsis berteroniana (Schult. f.) 

Mez  

M 

L HP Epi NE A 

C3 22 

 

Lindmania guianensis (Beer) Mez  

J 
M 

L 
H HP Terr NE A 

C3 

46  

Pitcairnia brittoniana Mez 
R HP Terr NE A 

C3 
 

8;33;34;45; 
47;61 

Tillandsia flexuosa Sw. L HP Epi NE A CAM 35  

BURMANNIACEAE         

Burmannia bicolor Mart. 
M 

H HA Terr NE A 

C3 

46  

BURSERACEAE      C3   

Dacryodes roraimensis Cuatrec. 
M 
L 

R A Terr NE A 

C3 

 3;42 

 

CALOPHYLLACEAE         

Mahurea exstipulata Benth. subsp. 
exstipulata R A Terr NE A 

C3 
46  

CAMPANULACEAE      C3   

Centropogon cornutus (L.) Druce R HA Terr NE A C3 46  

Lobelia fastigiata Kunth S HA Terr NE A C3  13;28  

CHRYSOBALANACEAE      C3   

Hirtella scabra Benth. L S Terr NE A C3  50;51;56 

CLUSIACEAE      C3   

Clusia (grupo sessilis) sp. L A Terr NE A C3 46  

Clusia aff. brachystyla Maguire M S Terr NE A C3 95  

Clusia amabilis Maguire L S Terr NE A ND   

Clusia columnaris Engl. R A Terr NE A C3 46  

Clusia crassifolia Planch. & Triana 
M 
H S Terr NE A ND   

Clusia fockeana Miq. 
M 
L A Terr NE A 

C3 
46  

Clusia grandiflora Splitg. 
J 
R A Terr NE A 

C3 
46  

Clusia huberi Pipoly M S Terr NE A ND   

Clusia pusilla Steyerm. subsp. 
pusilla  

J 
M 
H S Terr NE A C3 46  

Clusia schomburgkiana (Planch. & 

Triana) Benth. ex Engl. 

M 

R A Terr NE A CAM 46  
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CYATHEACEAE         

Cyathea villosa Willd. S HP Terr NE A C3  13;18;61 

CYPERACEAE         

Bulbostylis conifera (Kunth) C.B. 
Clarke S HP Terr NE A 

C4 
46  

Bulbostylis junciformis (Kunth) C.B. 

Clarke 

J 

M 
L HP Terr NE A 

C4 

 4 

Bulbostylis juncoides (Vahl) Kük. ex 
Osten B HP Terr NE A 

C4 
 4 

Bulbostylis lanata (Kunth) Lindm. 
M 
S 

B HP Terr NE A 

C4 

46  

Bulbostylis paradoxa (Spreng.) 

Lindm. S HP Terr NE A 

C4 

46  

Cephalocarpus rigidus Gilly ex 
Gleason & Killip 

J 
M HP Terr NE A C3 4  

Cyperus aggregatus (Willd.) Endl. R HP Terr NE A C4 46  

Hypolytrum longifolium (L.C. Rich.) 
Nees subsp. nicaraguense (Liebm.) 

T. Koyama H HP Terr NE A 

C3 

51  

Hypolytrum pulchrum (Rudge) Pfeiff. 

M 

R 
H 

S 
B HP Terr NE A 

C3 

51  

Lagenocarpus rigidus (Kunth) Nees 
subsp. rigidus 

J 
M 

L 
R 

H 
S 

B HP Terr NE A 

C3 

46  

Mapania tepuiana (Steyerm.) T. 

Koyama 

M 

L 
H HP Terr NE A 

C3 

 4;52 

Rhynchospora barbata (Vahl) 
Kunth 

J 
M 

L 
R 

H 

S 

B HP Terr NE A C4 46  

Rhynchospora caracasana (Kunth) 
Boeck. 

J 

M 
L 

S HP Terr NE A 

C3 

46  

Rhynchospora cephalotes (L.) Vahl R HP Terr NE A C3 4  

Rhynchospora curvula Griseb. S HA Terr NE A C4 46  

Rhynchospora exaltata Kunth J HP Terr NE A C4 46  

Rhynchospora filiformis Vahl. H HA Terr NE A C3 46  

Rhynchospora globosa (Kunth) 

Roem. & Schult. 

M 

H 
S HP Terr NE A C4 46  

Rhynchospora marisculus Nees H HA Terr NE A C3 46  

Rhynchospora mexicana (Liebm.) 

Steud. S HP Terr NE A C4 46  

Rhynchospora pilosa (Kunth) 
Boeck. 

J 
M HP Terr NE A 

C3 
46  
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L 
H 

S 

Rhynchospora rugosa (Vahl) Gale 
R 
S 
B HP Terr NE A 

C3 

46  

Rhynchospora tenuis Link 
M 

B HP Terr NE A 

C3 

46  

Rhynchospora velutina (Kunth) 

Boeck. S HP Terr NE A C4 46  

Scleria cyperina Kunth 

J 

M 
R 

H 
S 

B HP Terr NE A 

C3 

46  

Scleria distans Poir. S HP Terr NE A C3 46  

CYRILLACEAE         

Cyrilla racemiflora L. 

J 
M 

L 
H HP  Terr NE A C3 46  

DENNSTAEDTIACEAE         

Lindsaea stricta (Sw.) Dryand. var. 
stricta 

R 

H 
S HP Terr NE A  C3*   

Pteridium arachnoideum (Kaulf.) 
Maxon 

J 
M 

L 
R 

B HP Terr NE A 

C3 

 16 

DROSERACEAE      C3   

Drosera arenicola Steyerm.  H HP Terr E I C3  5;46;48 

Drosera felix Steyerm. & L.B. Sm. 

J 
M 

L 
H 

S HP Terr E I 

C3 

46  

Drosera roraimae (Klotzsch ex Diels) 

Maguire & J.R. Laundon 

J 

H HP Terr NE I 

C3 

46  

ERICACEAE      C3   

Bejaria sprucei Meisn. 

J 

M 
L 

R S Terr NE A 

C3 

46  

Notopora schomburgkii Hook f. 

J 

M 
L S Terr NE A 

C3 

46  

Orthaea merumensis Maguire, 
Steyerm. & Luteyn  M S Terr NE A  C3*   

Vaccinium euryanthum A.C. Sm. 
J 

M 
L S Terr NE A 

C3 

46  

Vaccinium puberulum Klotzsch ex 
Meisn. var. subcrenulatum 

(Klotzsch ex Meisn.) Maguire, 
Steyerm. & Luteyn 

J 
L S Terr NE A 

C3 

46  

Vaccinium puberulum Klotzsch ex 
Meisn. sensu lato 

M 
L S Terr NE A 

C3 
46  
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ERIOCAULACEAE      C3   

Leiothrix flavescens (Bong.) 
Ruhland var. flavescens H HP Terr NE A 

C3 
46  

Paepalanthus dichotomus Klotzsch 

var. dichotomus 

M 
L 

H HP Terr NE A 

C3 

46  

Syngonanthus gracilis (Bong.) 

Ruhland J HA Terr NE A 

C3 

 46 

Syngonanthus longipes Gleason H HP Terr NE A C3  46 

Syngonanthus pakaraimensis 
Moldenke var. pakaraimensis  

J 

M 
L HP Terr NE A 

C3 

46  

Syngonanthus xeranthemoides 

(Bong.) Ruhland 

J 

M 

L 
H HP Terr NE A 

C3 

46  

Syngonanthus aff. simplex (Miq.) 
Ruhland H HP Terr NE A 

C3 
 46 

ERYTHROXYLACEAE      C3   

Erythroxylum citrifolium A. St.-Hil. R S Terr NE A C3 46  

EUPHORBIACEAE      C3   

Chaetocarpus schomburgkianus 

(Kuntze) Pax & K. Hoffm. 

M 

R A Terr NE A 

C3 

46 18 

EUPHRONIACEAE         

Euphronia guianensis (R.H. 

Schomb.) Hallier f. 

J 
M 

L A Terr NE A 

C3 

46  

FABACEAE      C3   

Abarema ferruginea (Benth.) Pittier M A Terr NE A C3  3;10 

Abarema jupunba (Willd.) Britton & 
Killip var. trapezifolia (Vahl) 

Barneby & J.W. Grimes R A Terr NE A 

C3 

3 13 

Calliandra pakaraimensis R.S. 

Cowan L S Terr E A 

C3 

 37;65 

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

Irwin & Barneby 

M 
L 

S HP Terr NE A 

C3 

51  

Chamaecrista ramosa (Vogel) H.S. 

Irwin & Barneby L HP Terr NE A 

C3 

50  

Dalbergia monetaria L. f. R A Terr NE A C3  7;22;30;43 

Dicymbe fraterna Cowan L S Terr NE A  C3*   

Mimosa pudica L. var. tetranda 
(Humb. & Bonpl. ex Willd.) DC. B HA Terr NE A 

C3 
 38;54;58 

Taralea cordata Ducke var. rigida 

(Schery) H.C. Lima 

M 

L S Terr NE A 

C3 

 60 

GENTIANACEAE      C3   

Chelonanthus angustifolius (Kunth) 

Gilg.  

M 
L 

H 
S HA Terr NE A 

C3 

46  

Chelonanthus purpurascens (Aubl.) 

L. Struwe, S. Nilsson & V.A. Albert 

M 
R 

S HP Terr NE A 

C3 

46  

Coutoubea reflexa Benth. 
M 
H 
S HP Terr NE A 

C3 

46  

Curtia tenuifolia (Aubl.) Knobl.  

L 

R 
H HA Terr NE A 

C3 

46  
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S 

Irlbachia nemorosa (Willd. ex Roem. 
& Schult.) Merr. 

J 
M 

H HA Terr NE A 

C3 

46  

Tetrapollinia caerulescens (Aubl.) 

Maguire & B.M. Boom 

M 

L 
H HA Terr NE A 

C3 

46  

 
GLEICHENIACEAE         

Dicranopteris flexuosa (Schrad.) 

Underw. 

M 
R 

S HP Terr NE A 

C3 

 13 

GNETACEAE      C3   

Gnetum camporum (Markgr.) D.W. 

Stev. & T. Zanoni M T Terr E A 

C3 

46  

HUMIRIACEAE      C3   

Humiria balsamifera Aubl. 

J 
M 

L 
H S Terr NE A 

C3 

46  

Vantanea minor Benth. L S Terr NE A C3  3 

HYMENOPHYLLACEAE      C3   

Trichomanes cellulosum Klotzsch S HP Terr NE A C3  23 

HYPERICACEAE      C3   

Vismia guianensis (Aubl.) Choisy 
J 
R 

S A Terr NE A 

C3 

46  

IRIDACEAE      C3   

Sisyrinchium vaginatum Spreng. R HA Terr NE A C3 46  

Trimezia fosteriana Steyerm. 
J 
H HP Terr E A 

C3 
46  

IXONANTHACEAE      C3   

Ochthocosmus attenuatus Steyerm. 

& Luteyn M A Terr E A 

C3 

46  

Ochthocosmus longipedicellathus 
Steyerm. & Luteyn 

M 

L 
H S Terr NE A 

C3 

46  

Ochthocosmus roraimae Benth. var. 

roraimae L S Terr NE A 

C3 

46  

LAMIACEAE      C3   

Aegiphila integrifolia (Jacq.) Jacq. 
ex B.D. Jacks. R S Terr NE A 

C3 
46  

Hyptis luticola Epling 
R HP Terr NE A 

C3 

 

18;38;46; 

48;54 

Hyptis suaveolens (L.) Poit. B HA  Terr NE A C3 46  

LAURACEAE      C3   

Cassytha filiformis L. 

M 

L 
H HP Epi NE P 

C3 

66  

Ocotea duidensis Moldenke J A Terr E A C3 46  

LENTIBULAREACEAE       C3   

Genlisea filiformis A. St.-Hil.  M HP Terr NE I  C3*   

Genlisea repens Benj. H HA Terr NE I  C3*   

Utricularia amethystina Salzm. ex 
A. St.-Hil. & Girard S HA Terr NE I 

C3 
 6;48 

Utricularia hispida Lam. H HP Terr NE I C3 48 6 

Utricularia juncea Vahl 
M 
L 

H HA Terr NE I 

C3 

 6;48 
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Utricularia longeciliata DC. 
M 
L 

H HA Terr NE I 

C3 

 6;48 

Utricularia subulata L.  
M 
L HA Terr NE I 

C3 
 6;48 

Utricularia tenuissima Tutin L HA Terr NE I C3  6;48 

LOGANIACEAE      C3   

Bonyunia minor N.E. Br. 
M 
L 

S S Terr NE A 

C3 

46  

LORANTHACEAE      C3   

Phthirusa stelis (L.) Kuijt  

J 

M 

L 

R HP Epi NE P 

C3 

46  

Struthanthus gracilis (Gleason) 

Steyerm. & Maguire 

M 

R HP Epi NE P 

C3 

46  

Struthanthus sp. L HP Epi NE P C3 46  

Struthanthus syringifolius (Mart.) 

Eichler 

M 

R HP Epi NE P 

C3 

46  

Tripodanthus acutifolius (Ruiz & 

Pav.) Tiegh. L HP Epi NE P 

C3 

46  

LYCOPODIACEAE      C3   

Huperzia recurvifolia Rolleri 
M 

L HP Terr NE A 

C3 

 64;68 

Lycopodiella camporum B.Ollg. & P. 

G. Windisch S HP Terr NE A 

C3 

 24 

Lycopodiella cernua (L.) Pic. 

R 

H 
S 

B HP Terr NE A 

C3 

24  

Lycopodium clavatum L. 
H 

S HP Terr NE A 

C3 

 18 

Lycopodium reflexum Lam. 
J 
M HP Terr NE A 

C3 
 18 

MALPHIGHIACEAE         

Banisteriopsis martiniana (A. Juss.) 

Cuatrec. var. martiniana R T Terr NE A  C3*   

Banisteriopsis pulcherrima 
(Sandwith) B. Gates R T Terr NE A  C3*   

Byrsonima concinna Benth. 
M 

R S Terr NE A 

C3 

46  

Byrsonima crassifolia (L.) Kunth 

J 
M 

R 
S S Terr NE A 

C3 17;50;5
1 

 

Byrsonima verbascifolia (L.) DC. 
M 
S 

B HP Terr NE A 

C3 

46  

Tetrapterys pusilla Steyerm. 

J 

L 
H S Terr NE A 

C3 

46  

Tetrapterys rhodopteron Oliv. R T Terr NE A C3  11;46 

Tetrapterys styloptera A. Juss. R T Terr NE A C3 46  

MALVACEAE      C3   

Sida linifolia Juss. ex Cav. B HA Terr NE A C3 46  

Waltheria indica L. B HA Terr NE A C3 46  

MELASTOMATACEAE      C3   
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Aciotis acuminifolia (Mart. ex DC.) 
Triana R HA Terr NE A 

C3 
46  

Clidemia capitata Benth. 

J 

M 
L S Terr NE A 

C3 

46  

Clidemia capitellata (Bonpl.) D. Don  
J 
R 

B S Terr NE A 

C3 

46  

Clidemia octona (Bonpl.) L.O. 

Williams subsp. guayanensis 
Wurdack R S Terr NE A 

C3 

 
19;38;41; 
46 

Clidemia pustulata DC. 
M 
R 

S S Terr NE A 

C3 

46  

Clidemia pycnaster Tutin subsp. 
pycnaster 

M 
L 
H HP Terr NE A 

C3 

 
18;19;38; 
46 

Clidemia sericea D. Don 

M 

R 
S 

B HP Terr NE A 

C3 

41  

Comolia microphylla Benth. 

J 

M 
L 

R 
H HP Terr NE A C3 46  

Desmoscelis villosa (Aubl.) Naudin S HA Terr NE A  C3*   

Henriettea granulata O. Berg ex 

Triana R A Terr NE A  C3*   

Macairea lasiophylla (Benth.) 
Wurdack 

M 
H 

S HA Terr NE A C3 46  

Macairea pachyphylla Benth. J S Terr NE A C3 46  

Macairea parvifolia Benth. JL S Terr NE A C3 46  

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

J 
N 

L 
R 
H 

S 
B HP Terr NE A 

C3 

46  

Meriania sclerophylla (Naudin) 

Triana 

J 

M 
H S Terr NE A 

C3 

46  

Meriania urceolata Triana 
M 
H A Terr NE A 

C3 
46  

Miconia alata (Aubl.) DC. 
R 
S 

B S Terr NE A 

C3 

46  

Miconia albicans (Sw.) Triana 
R 

B S Terr NE A 

C3 29;37;5

0;51  

Miconia aplostachya (Bonpl.) DC. R S Terr NE A C3 46  

Miconia ciliata (Rich.) DC. 

J 

M 
L 

R 
H HP Terr NE A 

C3 

15  

Miconia ibaguensis (Bonpl.) Triana R S Terr NE A C3 46  

Miconia phaeophylla Triana J A Terr NE A C3 46  
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M 
R 

Miconia rubiginosa (Bonpl.) DC. 
M 

R S Terr NE A 

C3 

46  

Miconia rufescens (Aubl.) DC. 

R 

S 
B S Terr NE A 

C3 

46  

Miconia stenostachya DC. 
M 

R 
B S Terr NE A 

C3 

 

11;14;15; 
19;29;30; 

38;41;43; 
46;49;51;61 

Microlicia benthamiana Triana & 

Cogn. 

J 
L 

H HP Terr NE A 

C3 

46  

Siphanthera cordifolia (Benth.) 
Gleason 

J 

M 
L 

R 
H 

S 
B HP Terr NE A 

C3 

46  

Tibouchina fraterna N.E. Br. subsp. 

fraterna 

J 
M 

L 
H S Terr NE A 

C3 

46  

Tococa guianensis Aubl. 
J 
M 

R S Terr NE A 

C3 

38;41  

Tococa nitens (Benth.) Triana 

J 
M 

L 
H HP Terr NE A 

C3 

46  

MYRTACEAE      C3   

Calycolpus goetheanus (DC.) O. 

Berg R A Terr NE A 

C3 

46  

Eugenia protenta McVaugh R S Terr NE A C3 46  

Eugenia punicifolia (Kunth) DC. R S Terr NE A C3 46  

Myrcia albidotomentosa (Amshoff) 

McVaugh 

J 
M 

L S Terr NE A 

C3 

46  

Myrcia magnoliifolia DC. R A Terr NE A C3 46  

Myrcia sylvatica (G. Mey.) DC. 

M 

L 
R S Terr NE A 

C3 

50  

Psidium guineense Sw. 
R 
B A Terr NE A 

C3 
 20;40 

Psidium laruotteanum Cambess.  S S Terr NE A C3  20;40 

NARTHECIACEAE       C3   

Nietneria paniculata Steyerm. 
L 

H HP Terr NE A 

C3 

46  

OCHNACEAE      C3   

Ouratea articulata Sastre 
J 
M 

L S Terr NE A 

C3 

46  

Poecilandra pumila Steyerm. 
L 

H S Terr NE A 

C3 

46  

Poecilandra retusa Tul. 
J 
M 

L S Terr NE A 

C3 

46  
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Sauvagesia amoena Ule S HP Terr NE A C3 46  

Sauvagesia angustifolia Ule 
J 
L HP Terr NE A 

C3 
46  

Sauvagesia erecta L. subsp. erecta 
var. erecta 

R 
B HP Terr NE A 

C3 
 46;48 

Sauvagesia fruticosa Mart. & Zucc. 
J 
M HP  Terr NE A 

C3 
46  

Sauvagesia guianensis (Eichler) 

Sastre subsp. guianensis H HP  Terr NE A 

C3 

46  

Sauvagesia rubiginosa A. St.-Hil. L HP  Terr NE A C3 46  

ONAGRACEAE      C3   

Ludwigia erecta (L.) Hara R HA Terr NE A C3 46  

Ludwigia octovalvis (Jacq.) Raven R HA Terr NE A C3 46  

ORCHIDACEAE      C3   

Catasetum discolor (Lindl.) Lindl. 

J 
M 

L 
H HP Terr NE A 

C3 

46  

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

M 
L 

R HP Terr NE A 

C3 

 55 

Cleistes rosea Lindl. 

M 

L 
H 

S HP Terr NE A 

C3 

55  

Cleistes triflora (C. Schweinf.) 

Carnevali & I. Ramírez J HP Terr NE A 

C3 

 55 

Cleistes unifoliata (C. Schweinf.) 
Carnevali & Ramírez H HP Terr E A 

C3 
 55 

Cyrtopodium parviflorum Lindl. S HP Terr NE A CAM 57  

Echinosepala arenicola (Carnevali & 

I. Ramírez) Carnevali & G. Romero J HP Terr E A 

C3 

 55 

Epidendrum dendrobioides Thunb. H HP Terr NE A C3 46  

Epidendrum ibaguense Kunth 

J 

M 
R 

H 
S HP Terr NE A CAM 46  

Epidendrum orchidiflorum Salzm. ex 

Lindl. 

J 
M 

L HP Terr NE A CAM 46  

Epidendrum secundum Jacq. 

J 

M 
L 

H 
S 

B HP Terr NE A CAM 46  

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

J 

M 
L 

H HP Terr NE A 

C3 

46  

Epistephium duckei Huber 

J 

M 
L HP Terr NE A 

C3 

46  

Epistephium subrepens Hoehne H HP Terr NE A C3  46;55 

Eriopsis biloba Lindl. 

J 
M 

L 
H HP Terr NE A 

C3 

46  
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Habenaria mesodactyla Griseb. 

M 
L 

R 
H 

S HP Terr NE A 

C3 

 46;55 

Habenaria schomburgkii Lindl. 
M 
H 
S HP Terr NE A 

C3 

46  

Koellensteinia tricolor (Lindl.) Rchb. 

f. 

J 

H HP Terr NE A 

C3 

46  

Maxillaria auyantepuiensis Foldats J HP Terr NE A C3  55;68 

Scaphyglottis bidentata (Lindl.) 
Dressler 

M 
L HP Terr NE A 

C3 
55 68 

Sobralia elizabethae R.H. Schomb. 

J 

M 
L HP Terr NE A 

C3 

46  

OROBANCHACEAE      C3   

Buchnera palustris (Aubl.) Spreng. 

M 

L 
R 

H 
S HA Terr NE A 

C3 

46  

PASSIFLORACEAE      C3   

Passiflora auriculata Kunth 
J 
R 
B T Terr NE A 

C3 

46  

Passiflora misera Kunth 
R T Terr NE A 

C3 

 

25;46;54; 

58 

Passiflora sclerophylla Harms 

J 

M 
H T Terr NE A 

C3 

46  

PENTAPHYLACEAE      C3   

Ternstroemia crassifolia Benth. 

J 

M 
L S Terr NE A 

C3 

46  

Ternstroemia pungens Gleason 
J 

M 
L S               Terr NE A 

C3 

46  

Ternstroemia retusifolia Kobuski 
M 
L S Terr E A 

C3 
46  

PHYLLANTHACEAE      C3   

Phyllanthus majus Steyerm. 
J 

H S Terr NE A 

C3 

46  

Phyllanthus stipulatus (Raf.) G.L. 
Webster 

R 
B HA Terr NE A 

C3 
46  

PLANTAGINACEAE      C3   

Scoparia dulcis L. R HA Terr NE A C3 46  

POACEAE         

Andropogon bicornis L. 
R 
B HP Terr NE A 

C4 
36  

Andropogon selloanus (Hack.) 
Hack. S HP Terr NE A 

C4 
36;38  

Aristida recurvata Kunth 
H 
S 

B HP Terr NE A 

C4 

46  

Aristida torta (Nees) Kunth 
R 
S HP Terr NE A 

C4 
36  

Axonopus anceps (Mez) Hitchc. 
J 
M HP Terr NE A 

C4 
46  
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L 
R 

H 
S 

B 

Axonopus canescens (Nees ex Trin.) 

Pilg. 
R 
S HP Terr NE A 

C4 

36  

Axonopus fissifolius (Raddi) Kuhlm. S HP Terr NE A C4 36  

Axonopus flavelilliformis Sw. 

M 

L 
R 

H 
S HP Terr NE A 

C4 

36  

Axonopus sp. C (Flora of the 
Venezuelan Guayana, Vol. 8) S HP Terr E A 

C4 
46  

Dichanthelium sphaerocarpon 
(Elliot) Gould J HP Terr NE A 

C3 
 2;59 

Echinolaena inflexa (Poir.) Chase 

J 

M 
L 

R 
H 

S 
B HP Terr NE A 

C3 

36;37  

Mesosetum rottboellioides (Kunth) 
Hitchc. 

H 
S HA Terr NE A 

C4 
46  

Panicum chnoodes Trin. L HP Terr NE A C4 1  

Panicum cyanescens Nees es Trin.  

M 

R 
H 

S 
B HP Terr NE A 

C3 

46  

Panicum micranthum Kunth 
R 
S HP Terr NE A 

C3 
36  

Panicum nervosum Lam. 
J 

S HP Terr NE A 

C3 

36  

Panicum pilosum Sw. R HP Terr NE A C3 26  

Panicum rudgei Roem & Schult. 
R 
B HP Terr NE A 

C4 
36  

Panicum stenodes Griseb. S HP Terr NE A C4 36  

Paspalum lanciflorum Trin. 

M 

H 

S 
B HP Terr NE A C3 51  

Paspalum stellatum Humb. & 
Bonpl. ex Flüggé J HP Terr NE A 

C4 
36;37  

Raddiella esenbeckii (Steud.) C.E. 

Calderón & Soderstr. 

R 

S HP Terr NE A 

C4 

46  

Schizachyrium sanguineum (Retz.) 

Alston 

H 

S 
B HP Terr NE A 

C4 

46  

Schizachyrium tenerum Nees S HP Terr NE A C4 46  

Sporobolus cubensis Hitchc. RS HP Terr NE A C4  44 

Thrasya trinitensis Mez S HP Terr NE A C4 46  

Trachypogon spicatus (L. f.) Kuntze 

J 
M 

L 
R 

H HP Terr NE A 

C4 

36;50;5

1  
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S 
B 

Urochloa decumbens (Stapf) R.D. 

Webster 

R 

B HP Terr NE A 

C4 

36  

         

POLYGALACEAE         

Polygala adenophora DC. S HA Terr NE A C3 48  

Polygala appressa Benth. 

M 

L 
R 

H 
S HP Terr NE A 

C3 

46  

Polygala glochidiata Kunth var. 

glochidiata 

R 

H 

S HA Terr NE A 

C3 

 

25;46;48; 

53;62 

Polygala hygrophila Kunth 
S HP Terr NE A 

C3 

 

25;46;48; 

53;62 

Polygala longicaulis H.B.K. 

M 

R 
H 

S HA Terr NE A 

C3 

46  

Polygala paniculata L. 
S 
B HP Terr NE A 

C3 
46  

Polygala timoutou Aubl. 
R 
S HA Terr NE A 

C3 
46  

Polygala violacea Aubl.  R HP Terr NE A C3 46  

Securidaca paniculata Rich. R T Terr NE A C3 46  

      C3   

POLYGONACEAE      C3   

Coccoloba schomburgkii Meisn. 

J 

M 
L 

H S Terr NE A 

C3 

46  

POLYPODIACEAE      C3   

Microgramma lycopodioides (L.) 

Copel. R T Terr NE A 

C3 

63;68  

PRIMULACEAE      C3   

Cybianthus crotonoides (R.M. 
Schomb. ex Mez) G. Agostini  S S Terr E A 

C3 
 46 

Cybianthus duidae (Gleason & 

Moldenke) G. Agostini 

M 

L S Terr NE A 

C3 

46  

Cybianthus quelchii (N.E. Br.) G. 

Agostini J S Terr NE A 

C3 

46  

Myrsine coriacea (Sw.) R. Br. ex 

Roem. & Schult. subsp. coriacea  
J 
R A Terr NE A 

C3 

46  

PROTEACEAE         

Panopsis sessilifolia Rich.  R A Terr NE A  C3*   

Roupala minima Steyerm. S HP Terr E A C3 46  

Roupala montana Aubl. M A Terr NE A C3 46  

RAPATEACEAE      C3   

Saxofridericia regalis R.H. Schomb. J HP Terr NE A C3 9  

Stegolepis angustata Gleason 

J 
M 

L 
H HP Terr NE A 

C3 

46  

Stegolepis ptaritepuiensis Steyerm. 
J 
L 

H HP Terr NE A 

C3 

46  

RUBIACEAE         
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Borreria capitata (Ruiz & Pav.) DC. 

var. tenella (Kunth) Steyerm. 

J 
R 

S HP Terr NE A 

C3 

46  

Borreria latifolia (Aubl.) K. Schum. R HP Terr NE A C3  18;46;54 

Borreria verticillata (L.) G. Mey. B HP Terr NE A C3 46  

Chalepophyllum guianense Hook. f.  

J 
M 

L 
H S Terr NE A 

C3 

46  

Coccocypselum hirsutum Bartl. ex 
DC. R HP Terr NE A  C3*   

Declieuxia fruticosa (Willd. ex Roem. 

& Schult.) Kuntze  

J 

M 

R 

S 
B HP Terr NE A 

C3 

46  

Pagamea capitata Benth. subsp. 
capitata 

M 
L S Terr NE A 

C3 
46  

Pagameopsis garryoides (Standl.) 
Steyerm. J HP Terr E A  C3*   

Palicourea crocea (Sw.) Roem. & 

Schult. R S Terr NE A 

C3 

46  

Perama dichotoma Poepp. var. 

dichotoma 

L 

H HA Terr NE A 

C3 

 46 

Perama galioides (Kunth) Poir.  

J 

M 
L 

R 
H 

S 
B HP Terr NE A 

C3 

46  

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

Müll.Arg. R S Terr NE A 

C3 

50  

Psychotria polycephala Benth. 

M 

L 
R HP Terr NE A 

C3 

46  

Remijia densiflora Benth. subsp. 

stenopetala (Standl. & Steyerm.) 
Steyerm. 

J 
L S Terr E A 

C3 

46  

Sabicea velutina Benth. var. 
velutina 

M 

R 

S T Terr NE A 

C3 

46  

Sipanea galioides Wernham 

J 

M 
R 

H 
S HP Terr NE A 

C3 

46  

SANTALACEAE      C3   

Dendrophthora elliptica (Gardner) 

Krug & Urb.  
M 
R HP Epi NE P 

C3 

 39 

Phoradendron crassifolium (Pohl ex 
DC.) Eichler M HP Epi NE P 

C3 
30  

Phoradendron piperoides (Kunth) 
Trel. R HP Epi NE P 

C3 
 12;30,46 

Phoradendron semivenosum Rizzini 
var. semivenosum M HP Epi NE P 

C3 

46  

Phoradendron strongyloclados 

Eichler R HP Epi NE P 

C3 

 12;30,46 
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Thesium tepuiense Steyerm. H HP Terr NE P C3 46  

SAPINDACEAE      C3   

Matayba opaca Radlk. 
J 

L A Terr NE A 

C3 

46  

SAPOTACEAE      C3   

Elaeoluma schomburgkiana (Miq.) 

Baill. 

M 

L S Terr NE A 

C3 

46  

 

SARRACENIACEAE         

Heliamphora heterodoxa Steyerm. 

var. heterodoxa J HP Terr NE I C3 46  

SCHIZAEACEAE         

Actinostachys pennula (Sw.) Hook. 
M 

L HP Terr NE A C3*   

SMILACACEAE         

Smilax pittieriana Steyerm. M T Terr E A C3 46  

SOLANACEAE         

Melananthus ulei Carvalho  M HP Terr NE A  C3*   

Solanum campaniforme Roem. & 

Schult. 

R 

S S Terr NE A 

C3 

46  

Solanum stramoniifolium Jacq. 
R 

B HA Terr NE A 

C3 

46  

Solanum (sec. Maurella) sp. R HA Terr NE A C3 46  

STYRACACEAE      C3   

Styrax wurdackiorum Steyerm. 
J 
M S Terr E A 

C3 
46  

VELLOZIACEAE      C3   

Vellozia tubiflora (A. Rich.) Kunth 
L 

S HP Terr NE A 

C3 

46  

VERBENACEAE      C3   

Lantana camara L. B S Terr NE A C3 46  

Stachytarpheta sprucei Moldenke B HP Terr NE A C3  27;46 

XYRIDACEAE      C3   

Abolboda acaulis Maguire acaulis 

J 

M 
L 

H HP Terr NE A 

C3 

46  

Abolboda macrostachya Spruce ex 

Malme var. robustior Steyerm. 

J 

H HP Terr NE A 

C3 

46  

Orectanthe sceptrum (Oliv. ex 

Thurn) Maguire H HP Terr NE A 

C3 

46  

Xyris bicephala Gleason 
J 
H HP Terr NE A 

C3 
46  

Xyris fallax Malme H HP Terr NE A C3 46  

Xyris guianensis Steud. 
L 

H HA Terr NE A 

C3 

 6,18;46 

Xyris hymenachne Mart. L HP Terr NE A C3  6,18;46 

Xyris involucrata Nees 

J 

L 
H HP Terr NE A 

C3 

46  

Xyris roraimae Malme H HP Terr NE A C3 46  

Xyris setigera Oliv. ex Thurn 

J 
M 
L 

H 
S HP Terr NE A 

C3 

46  

Xyris seubertii Nilsson 
M 

L HP Terr NE A 

C3 

 6,18;46 
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Xyris surinamensis Spreng. L HP Terr NE A C3  6,18;46 

Xyris tenella Kunth  L HA Terr NE A C3  6,18;46 

Xyris uleana Malme var. uleana 
L 

H HA Terr NE A 

C3 

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 más de un tipo de ruta fotosintetica puede ocurrir).  
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