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RESUMEN

La contribucion de los grupos taxonémicos mas abundantes al espectro de
atributos funcionales en comunidades de plantas fue estudiada usando métodos
estadisticos en una muestra de 1.139 especies procedentes de 27 localidades de
Venezuela. La influencia de los ordenes y familias mas abundantes sobre las
frecuencias de los caracteres cualitativos (formas de vida, suculencia, metabolismo
de carbono, estado sucesional, tipos florales, hercogamia, dicogamia, sexualidad,
textura del fruto, dehiscencia, tipo de fruto y tipo de unidad de dispersion) y
cuantitativos (peso y medidas de flores, frutos, semillas, y unidades de dispersion)
fue determinada. Los 6rdenes con mayor numero de especies fueron Fabales (N =
158; 13,87%), Poales (N = 142; 12,47%) y Malpighiales (N = 124; 10,88%) y la
familia Fabaceae tenia el mayor niimero de especies (N = 141; 12,38%), los cuales
incidieron significativamente en la frecuencia de algunos caracteres cualitativos
en la muestra total y/o algunas comunidades. No fue encontrada influencia sobre
los caracteres cuantitativos. Los resultados de los analisis cualitativos y cuantita-
tivos sugieren que los caracteres cualitativos estan mas afectados taxondmicamente
que los caracteres cuantitativos, los cuales parecen responder a una combinacion
de influencias taxondmicas y ecoldgicas.
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ABSTRACT

The influence of the most abundant taxonomic groups in a sample of 1,139
species from 27 different communities was studied using statistical methods. The
influence of the most abundant orders and families on qualitative characters (life
forms, succulence, carbon metabolism, successional state, floral types, hercogamy,
dichogamy, sexuality, fruit texture, dehiscence, fruit type and type of dispersal unit)
and quantitative (weight and measurements of flowers, fruits, seeds, and dispersal
units) were determined. The orders with the highest number of species were Fabales
(N =158; 13,87%), Poales (N = 142; 12,47%) and Malpighiales (N = 124; 10,88%)
and the Fabaceae family contained the highest number of species (N = 141;
12,38%). These taxa influenced the occurrence of some qualitative characters in
the total sample of species and/or in some of the communities. No influence of the
most abundant orders and families on the quantitative characters was detected. The
results of the qualitative and quantitative analyzes suggest that qualitative cha-
racters are more taxonomically influenced than quantitative characters, which seem

to respond to a combination of taxonomic and ecological influences.

Key words: dispersion unit, ecology, flower, fruit, functional trait, qualitative
characters, quantitative characters, seed, taxonomy

INTRODUCCION

Las mas recientes aproximaciones en estudios analiticos y tedricos
sobre las caracteristicas de las plantas en comunidades incluyen, de
manera explicita, la diversidad funcional, la ecofilogenia, la teoria de coe-
xistencia o la ecologia de metacomunidades. La teoria de coexistencia
expone como los rasgos competidores pueden mantener la diversidad de
especies que viven en un ambiente ecologico similar y explica la coexis-
tencia estable de especies como una interaccion entre dos fuerzas opuestas
la aptitud y la diferenciacion de nichos (Ellner et al. 2018). Una meta-
comunidad es un grupo de comunidades interactuantes, las cuales estan
unidas por la dispersion de multiples especies potencialmente interactuan-
tes (Wilson 1992; Leibold et al. 2004). La ecologia de las metacomunidades
combina la importancia de factores locales y regionales para explicar

patrones de distribucion.
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Las historias evolutivas de las especies dan forma a sus rasgos eco-
logicos actuales, pero la integracion de aproximaciones filogenéticas en
ecologia ha tenido una historia controvertida (Davies 2021). El campo de la
ecofilogenética ha prometido revelar los procesos de ensamblaje de las co-
munidades a partir de indices simples de distancias filogenéticas. Las
comunidades formadas por filtros ambientales estan compuestas de especies
relacionadas, mientras que comunidades formadas por competencia estan
compuestas de especies menos relacionadas (Davies 2021). Los estudios
filogenéticos estan revelando que los grandes nichos ecologicos son mas
conservados a través de la historia evolutiva que lo esperado, implicando
que las adaptaciones a los grandes cambios climaticos no han acompafiado
a todos los linajes (Donoghue 2008). Los nichos filogenéticos conservados,
entendidos como los patrones donde las especies muy relacionadas ocupan
nichos mas similares comparadas con especies emparentadas distantes,
tienen importantes consecuencias para el ensamblaje de comunidades y
conjunto de especies regionales de las cuales provienen (Donoghue 2008).
El efecto de los filtros abidticos es mayor que el efecto de competencia
interespecifica modulando la comunidad local a casi todas las escalas taxo-
noémicas, familias, géneros, especies (Fan ef al. 2017). En este contexto, se
tiene que las caracteristicas fisicas medioambientales representan variables
importantes en la organizacion de las especies en las comunidades. Asi, por
ejemplo, el niimero de especies y la diversidad funcional decrecen con la

disminucion en la disponibilidad de agua (Harrison et al. 2020).

La importancia de los analisis filogenéticos en estudios de la ecologia
de las comunidades radica en determinar si los diferentes patrones que mues-
tran las especies a nivel comunitario responden a caracteristicas de origen
ancestral, es decir, si se deben a la representacion diferencial de atributos
propios de los grupos taxondémicos que se encuentran mejor representados
(Gotelli 2004) o por el contrario, se deben a las caracteristicas abidticas y
bioticas de los ecosistemas, los cuales filtran (o moldean) a las especies de
acuerdo con sus caracteristicas. En este contexto, los analisis filogénicos y/o
taxondmicos se han convertido en un requisito ineludible en los analisis

de las comunidades de plantas y animales. Cualquier interpretacion de los
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patrones y procesos ecologicos pueden ser desestimados si no es examinada
la influencia filogenética o taxonomica de los resultados encontrados. Una
de las aproximaciones para determinar la influencia de las afinidades de las
especies en estudios ecoldgicos es considerar analisis taxonomicos en lugar
de las complicadas y muy elaboradas evaluaciones sobre restricciones
filogenéticas. Estudios previos han determinado que la aproximacion taxo-
ndmica provee similares percepciones a la aproximacion filogenética y que
el analisis de la estructura taxondmica puede ser una herramienta 1til para
comunidades donde no estan disponibles datos filogenéticos bien estable-
cidos (Fan et al. 2017).

El anélisis de los llamados grupos funcionales es definido en términos
generales como la presencia y abundancia relativa de los rasgos funcionales
de los organismos presentes en un ecosistema, los cuales pueden ser con-
siderados atributos relacionados con la respuesta del organismo al ambiente
y/o su efecto sobre el funcionamiento del ecosistema (Diaz & Cabido 2001).
De tal forma, los organismos que comparten uno o varios atributos pueden
conformar un grupo funcional y pueden ser definidos respecto a su
contribucion a los procesos ecosistémicos (Lavorel ef al. 1997). El concepto
de grupos funcionales tiene implicito su relacion con los procesos reproduc-
tivos y demograficos, y son asi definidos como cualquier rasgo a nivel de
individuo que esta directamente relacionado con el desempefio reproductivo
o su aptitud medida por fecundidad, sobrevivencia, entre otros parametros
de la adecuacion (Violle et al. 2007). Los principales caracteres que definen
los grupos funcionales pueden ser en muchos casos los mismos atributos
que definen los diferentes grupos taxondmicos. En este sentido, los grupos
funcionales pueden tener un componente taxondémico inseparable, sin
embargo, los caracteres taxonomicos funcionales pueden ocurrir en dife-
rentes taxa. Bajo tales circunstancias, queda claro que los analisis de grupos
funcionales a nivel de comunidades y ecosistemas pueden estar influenciados
por la filogenia y taxonomia de las especies presentes en las areas evaluadas.
Por lo tanto, los estudios ecoldgicos requieren establecer si los patrones
observados en las comunidades obedecen a las presiones selectivas reinantes

o0 bien son el producto de la inercia filogenética.
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El objetivo principal de este trabajo es proponer un andlisis basado en
los grupos taxondémicos mas frecuentes y su contribucién a la abundancia
de grupos funcionales y caracteres cuantitativos de flores, frutos y semillas,
tanto a nivel general (conjunto de todas las especies) como a nivel de
comunidades. Especificamente, se pretende establecer el efecto taxondmico
de familias y 6rdenes de plantas basado en la frecuencia de especies para
cada taxon. Se determino si los grupos funcionales mas frecuentes estaban
determinados por los 6rdenes y familias mas abundantes en la muestra
total de especies. De manera similar se examino si los drdenes y familias de
plantas mas abundantes en cada una de las 27 comunidades estudiadas
influenciaban la abundancia de los grupos funcionales mas frecuentes en las
comunidades. El caracter intrinseco de los atributos morfométricos de flores,
semillas y frutos fue examinado para corroborar las posibles fuentes de
variacion en y entre familias y ordenes respectivamente. El posible efecto
del numero de especies por familia y nimero de especies por orden taxo-
noémico sobre los caracteres cuantitativos fue también evaluado en la muestra
total de especies y a nivel de cada comunidad de plantas, asi como los
posibles efectos simultaneos o redundantes entre las variables cuantitativas.
El principal objetivo de este segundo analisis fue identificar si los atributos
cuantitativos de flores, frutos y semillas de las familias y ordenes mas
abundantes influenciaban la expresion general de la muestra examinada.
Finalmente, los resultados de los analisis de los atributos cualitativos y

cuantitativos fueron examinados.

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio

Las comunidades de plantas fueron seleccionadas en forma tal que
incluyera variacion en la estructura y complejidad de la vegetacion, asi como
en las condiciones climaticas (temperatura y precipitacion) y altitudinales
(Ramirez et al. 2021) de Venezuela, como una muestra de un area geografica

tropical. La media anual de la temperatura y la precipitacion varié desde
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2,8 a 28,7 °C y desde 330,5 a 2428,4 mm de precipitacion entre las
comunidades, las cuales incluyeron valores de altitud desde el nivel del mar
hasta aproximadamente 4000 m snm (Ramirez et al. 2021). Dos niveles de
analisis fueron estudiados: 1- nivel comunitario, el cual incluy6 un total
de 27 comunidades de plantas con caracteristicas ecologicas especificas, y
2- nivel general, en donde fueron incluidas todas las especies de plantas
de todas las comunidades y ademas se incluyeron 30 especies de plantas de
otras comunidades, muchas de las cuales han sido estudiadas (Ramirez
et al. 2021).

Las 27 comunidades de plantas pertenecen a diez areas geograficas,
entre las cuales fueron incluidas tres comunidades perturbadas, con dife-
rente tiempo y nivel de disturbio: 1) matorral, o tierras con remanente de
vegetacion o tierras perturbadas donde aun predomina la flora y estructura
original (Draper & Richards 2009), representado por una fraccion de bosque
de galeria con varios afios desde la perturbacion; 2) sabana secundaria
representada por un area de cultivo abandonada, no cultivada; y 3) sabana
perturbada, area de sabana alterada anualmente por fuego, pastoreo y prin-
cipalmente por maquinaria de la agricultura. Las comunidades de plantas
naturales o con bajos niveles de perturbacion incluyeron bosques secos,
bosques himedos (bosques nublados y bosque hiimedo riberefio), herbaza-
les (sabanas, areas herbaceas perturbadas y diferentes tipos de herbazales),
humedales (herbazal de hojas anchas, morichal y manglar) y arbustales

(mesotérmico, xerofitico y paramos).

Caracteres cualitativos

Formas de vida y suculencia. La forma de vida de las plantas fue
establecida de acuerdo a su estructura, altura, consistencia del tallo, tipo de
ramificacion, y longevidad. Posteriormente, las plantas fueron clasificadas
en cinco categorias de acuerdo a lo propuesto por Ramirez et al. (2012):
1) arboles, plantas con fuste no ramificado cerca del suelo, mayores de 5 m;
2) arbustos, plantas lefiosas con tallo ramificado cerca del suelo con una

altura menor de 5 m; 3) lianas, plantas lefiosas o al menos con tallos
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ligeramente lenosos de altura variable pero siempre perennes, algunas pocas
especies epifitas y parasitas, como Phthirusa spp., fueron incluidas como
trepadoras porque sus ramas trepan sobre el hospedero; 4) hierbas perennes,
plantas herbaceas y sufrutices; y 5) hierbas anuales, plantas herbaceas que
incluyen algunas trepadoras volubles de vida corta. La condicidon anual fue
establecida en un minimo de 10 individuos por especie, los cuales fueron
observados en tres afios diferentes en parcelas permanentes. Aquellas
especies en donde mas del 80% de los individuos murieron en forma sin-
cronizada durante un intervalo de un afo, fueron considerados de vida corta
o anual. Esta informacion fue corroborada mediante revision bibliografica.
Las especies fueron también clasificadas en dos categorias: suculentas, con
tejido carnoso especializado presente en alguno de sus 6rganos para la
conservacion y almacenamiento de agua, y especies no suculentas que ca-

recen de este tipo de tejido.

Tipo de metabolismo de carbono. La informacion sobre los tipos de
metabolismos de carbono, C;, C, y CAM, proviene de estudios previos
(Ramirez & Bricefio 2015; Ramirez & Herrera 2017). Para las especies no
reportadas en esas publicaciones, el tipo de ruta fotosintética fue establecido
de acuerdo a reportes bibliograficos. Las especies para las cuales no habia
informacion bibliografica sobre el tipo fotosintético, fueron excluidas de este

analisis.

Estado sucesional. La condicion sucesional de las especies fue esta-
blecida de acuerdo al grado de perturbacion del habitat donde crecen: 1-
especies de estados sucesionales tardios o climax, aquellas que crecian en
areas sin perturbacion evidente; el bosque, y 2- especies de estados suce-
sionales tempranos, aquellas plantas pioneras o colonizadoras que crecian

en habitats alterados por diversas causas.

Tipos florales. Las unidades de polinizacion, flor, inflorescencia o
flor-inflorescencia, fueron ordenadas de acuerdo a dos sistemas de clasifi-

cacion floral descritos por Faegri & van der Pijl (1979) y Leppik (1977)
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respectivamente. Siete categorias descritas en el sistema de clasificacion
floral de Faegri & van der Pijl (1979) fueron consideradas en el presente
estudio: 1- Disco o tazon, 6rganos sexuales mas o menos difusos o con-
céntricos, unidades compuestas por inflorescencias (ej. Asteraceae) o flores
simples (ej. Passiflora, Clusia), generalmente el abdomen del insecto toca
anteras y estigmas. 2- Campana o embudo, 6rganos sexuales distintivamente
céntricos; en las formas campana, el borde o contorno es convexo y en las
formas de embudo, es concavo o recto. 3- Cepillo, rganos sexuales difusos,
la superficie de la unidad de polinizacion esta formada exclusiva o
parcialmente por drganos sexuales, el perianto esta reducido o dividido en
segmentos filiformes, los polinizadores transportan polen ventral en el
abdomen y cabeza, pueden ocurrir en especies anemofilas. 4- Garganta,
organos sexuales en posicion excéntrica, restringida al lado superior de la
unidad de polinizacion, polen depositado dorsalmente (nototrobico), incluye
dos tipos: a) con labio inferior desarrollado para el aterrizaje y b) sin labio
inferior. 5- Bandera o estandarte, 6rganos sexuales ubicados en la parte
inferior de la flor, los polinizadores llevan polen ventral en el abdomen
(esternotrobico), presente en muchas Fabaceae. 6- Tubular, definido por la
accesibilidad del néctar y por la consecuente exclusion de visitantes con
partes bucales mas cortas que la longitud de la corola, pueden distinguirse
dos tipos: a) propiamente tubulares, y b) formas de trompetas. 7- Flores
inconspicuas, sin atraccion Optica, polinizacion abiotica. Subgrupo de plantas
polinizadas por insectos, diurnas o nocturnas, atraccion olfatoria, colores

Opacos: marrones, verdes.

Las unidades de polinizacion de acuerdo al sistema de clasificacion
de Leppik (1977) incluye siete categorias: 1- Amorfa, unidades de polini-
zacion sin formas definidas, sin patrones numéricos, sin series iconicas, ni
simetria particular. Estambres numerosos y pistilos rodeados por bracteas
u hojas superiores sin coloracion. No producen recompensa a polinizadores.
Polinizadores no especificos. 2- Haplomorfa, unidades de polinizacioén con
arreglo hemisférico de los semafilos (mas frecuentemente pétalos). Colores
simples como blancos, amarillos, verdes o rosados. Accesible a todos los

insectos, pero mas frecuentemente visitadas por escarabajos y moscas.
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Unidades de polinizacién de tamaifio grande. Los visitantes florales no
requieren distinguir simetria, patrones numéricos, colores ni guias de néctar.
3- Actinomorfa, unidades de polinizacion de simetria radiada; estambres,
pistilos y semafilos (mas frecuentemente pétalos) todos en un mismo plano.
Pueden presentar contraste de colores entre partes centrales y periféricas.
4- Pleomorfa, unidades de polinizacion con un niimero definido de pétalos
o semafilos (10, 8, 6, 5,4, 3,2,y 1, o por alternancia con sépalos: 6+6, 5+5,
etc.). Arreglo simétrico. El patron numérico en este nivel puede ser dis-
tinguido por: himenopteros y lepidopteros. 5- Estereomorfa, unidades de
polinizacion tridimensionales, néctar protegido en depositos, algunas con
estambres, pistilos y nectarios escondidos, requieren de polinizadores que
distingan patrones tridimensionales y con probdscides largas, frecuen-
temente son flores con tubos estrechos. 6- Zigomorfa, representan las
unidades de polinizacion mas complicadas. Los polinizadores deben tener
un elevado sistema sensorial de percepcion. Simetria bilateral, con colores
y olores. Los polinizadores deben necesariamente distinguir un plano tri-
dimensional: simetria bilateral y combinacion de colores. 7- Paramorfa,
flores de forma irregular, sin plano simétrico, dominan los colores rojos,
marrones, amarillos, naranja, azul oscuro, solos o combinados; son predo-

minantemente ornitofilas.

Separacion espacial de los 6rganos sexuales. Las unidades de po-
linizacion fueron clasificadas de acuerdo a la separacion espacial de los
organos sexuales durante la antesis. La separacion entre anteras y estigma
fue determinada midiendo con un vernier la separacion anteras-estigma en
un minimo de 10 flores de diferentes individuos y bajo condiciones de
campo. Posteriormente se determind si la separacion era estadisticamente
diferente de cero. Cuando las anteras y estigmas se encontraban separadas
(valores diferentes de cero), entonces fueron consideradas hercégamas.
Cuando la separacion entre anteras y estigmas era muy pequeiia, o no habia
ninguna separacion (valores no diferentes de cero), entonces las especies

fueron consideradas no hercogamas.
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Separacion temporal en la expresion sexual. Las unidades de poli-
nizacion fueron clasificadas de acuerdo a la separacion temporal en la
expresion de los 6rganos sexuales durante la antesis. La dehiscencia de las
anteras y la receptividad estigmatica fue observada a intervalos de una o
dos horas desde la apertura hasta la marchitez de las flores; se utiliz6 un
minimo de diez unidades de polinizaciéon en condiciones de campo. Las
plantas fueron clasificadas en adicogamas cuando la dehiscencia de las
anteras y la receptividad estigmatica ocurrian simultaneamente en el tiempo,
y en dicogamas cuando las expresiones sexuales masculinas y femeninas
ocurrian a distintos tiempos de la vida de la unidad de polinizacion. De
acuerdo a la secuencia temporal de cada una de las expresiones sexuales,
las unidades de polinizacion fueron determinadas como protandras cuando
primero ocurria la expresion sexual masculina, dehiscencia de las anteras,
marchitaban los estambres y ocurria la expresion sexual femenina, re-
ceptividad estigmatica. En el caso opuesto, protdginas, primero ocurre la
receptividad estigmatica y luego la dehiscencia de las anteras, cuando el
estigma no esta receptivo. Es importante aclarar que las especies fueron
consideradas protandras o protéginas independiente si ocurria algin grado
de solapamiento en las expresiones sexuales, es decir, dicogamia incom-
pleta. Solo fue considerada la expresion temporal de las unidades de
polinizacion individuales, independientemente si existia sincronia de todas

las unidades de polinizacién a nivel de plantas individuales.

Sistemas sexuales. Las especies de plantas fueron clasificadas de
acuerdo a los distintos tipos sexuales (1- flores hermafroditas con estambres
y carpelos, 2- flores estaminadas, solo con estambres, y 3- flores pistiladas,
solo con carpelos) presentes en las poblaciones de especies de plantas. Las
plantas fueron clasificadas en: 1- especies hermafroditas, plantas que tenian
flores bisexuales con estambres y pistilos; 2- especies monoicas, plantas
cuyos individuos presentaban flores unisexuales de ambos sexos o plantas
que presentaban flores hermafroditas y uno o ambos tipos de flores uni-
sexuales. De acuerdo a lo anterior fueron reconocidas: especies monoicas,

con ambos tipos sexuales; especies andromonoicas, con flores hermafroditas
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y flores masculinas; especies ginomonoicas, con flores hermafroditas y flores
femeninas, y especies androginomonoicas, con flores hermafroditas, flores
masculinas y flores femeninas. 3- Especies dioicas, que presentan individuos
unisexuales, masculinos y femeninos. En esta categoria fueron incluidas
todas las variantes intermedias: androdioicas (especies con plantas herma-
froditas y plantas androicas, masculinas), ginodioicas (especies con plantas
hermafroditas y plantas ginoicas, femeninas) y poligamas (especies con
plantas hermafroditas, plantas ginoicas y plantas androicas). Las especies
dioicas también incluian plantas morfologicamente hermafroditas con o sin

dimorfismo sexual pero siempre funcionalmente dioicas.

Textura del fruto. La informacion sobre la textura de los frutos pro-
viene de Ramirez et al. (2021). Los frutos fueron clasificados de acuerdo a
su textura en secos, con consistencia seca y rigida, principalmente fibrosos
en su madurez, y frutos carnosos, los cuales se caracterizan por presentar

cubiertas o arilos de consistencia blanda, con alto contenido de agua.

Dehiscencia del fruto. Los frutos fueron clasificados de acuerdo a la
capacidad de abrirse o permanecer cerrados en la madurez. La informacion
sobre la dehiscencia de los frutos proviene de Ramirez et al. (2021). Dos
categorias describen la dehiscencia de los frutos: dehiscentes, aquellos
frutos que exponen o liberan sus semillas al culminar su desarrollo indepen-
dientemente de su textura; y frutos indehiscentes que permanecen cerrados

y no liberan sus semillas cuando alcanzan la madurez.

Tipos de frutos. Los frutos fueron clasificados en seis grandes
categorias de la clasificacion general de Spjut (1994). Este sistema de
clasificacion esta basado en principio en dos grandes grupos: esperma-
tocarpicos (con semillas desnudas) y eucarpicos (con semilla cubierta por
los carpelos desarrollados). Los frutos eucarpicos son clasificados en cinco
categorias generales basadas en el pericarpio (ovario maduro sin ninguna
parte floral incluida) y antocarpo (ovario maduro con partes florales

adheridas, persistentes o acrescentes), estructura del gineceo (apocarpico,
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sincarpico y esquizocarpico) y la distincion entre frutos derivados de una
flor y mas de una flor. De acuerdo a estos criterios, fueron consideradas
seis categorias: 1- Arilocarpio, semilla cubierta con una estructura como
arilo, solo una especie de gimnosperma del género Gnetum. 2- Frutos
simples, desarrollado de una sola flor, indehiscentes, donde las semillas no
son liberadas del pericarpio, ejemplos: drupa, aquenio, sdmara. 3- Frutos
rexocarpicos, desarrollado de una sola flor, dehiscentes, donde las semillas
son liberadas por la apertura del pericarpio, ejemplos: capsulas, legumbres.
4- Frutos esquizoocarpicos, desarrollados de un pistilo compuesto, sepa-
randose en sus constituyentes carpelos en la madurez, ejemplos: samariun,
baccariun. 5- Frutos multiples, desarrollados de una flor con gineceo
apocarpico, se producen multiples fruticulos, juntos (4nnona spp.) o sepa-
rados (Clematis spp.) en la madurez. 6- Frutos compuestos, desarrollados
de mas de una flor, concrescentes o no en la madurez, ejemplos: higos y
muchas Poaceae.

Unidad de dispersion de semillas. Las unidades de dispersion de
semillas fueron clasificadas en seis categorias de acuerdo a la estructura
morfologica que se dispersa. 1- Semillas, cuando el fruto dehiscente libera
a la semilla, la cual presenta o no adaptaciones especificas para la dis-
persion. 2- Fruto, el fruto indehiscente, sin ninguna estructura adicional es
la unidad que se dispersa. 3- Mericarpos o fruticulos, en este caso los fru-
tos, frecuentemente esquizocarpicos o multiples, se disgregan en la madurez
conformando varias unidades de dispersion por cada fruto, las cuales
pueden presentar adaptaciones especificas. 4- Fruto+accesorios florales, en
este caso las unidades de dispersion estan representadas por los frutos mas
partes accesorias desarrolladas a partir de otras estructuras florales como
caliz, pétalos y receptaculo. 5- Fruto-Semilla, cuando el fruto y las semillas
representan la unidad de dispersion por variaciones asociadas a los agentes
de dispersion y/o adaptaciones de los frutos y las semillas a ser dispersados
en diferentes momentos de la maduracion del fruto. Esta situacion dual
corresponde con diferentes adaptaciones a la dispersion de los frutos y las

semillas y en otros casos al comportamiento de los agentes dispersores. Por
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ejemplo, los frutos son dispersados cuando maduran, luego una dehiscencia
tardia permite otra forma de dispersion o frutos carnosos pueden ser
dispersados por animales de mayor tamaifio que consumen al fruto completo
y por otros animales de menor tamafio que rompen el fruto y toman las
semillas individuales. 6- Infrutescencia, unidad de dispersion derivada de
mas de una flor. Morfologicamente algunas infrutescencias pueden liberar
los frutos en la madurez (Spjut 1994), en el presente estudio la infrutescencia
fue considerada la unidad de dispersion solo cuando los frutos de la misma

infrutescencia se mantenian unidos y eran dispersados juntos.

Atributos cuantitativos de frutos, semillas y flores

Semillas por fruto. El nimero de semillas totales por fruto fue
determinado por observacion directa en un minimo de 100 frutos. En al-
gunas especies como las orquidaceas, con miles de semillas por fruto fue
empleado un método indirecto con base al peso de la semilla. En una sub-
muestra del peso total de semillas por fruto fue contado el niimero de
semillas y posteriormente el numero de semillas por fruto fue estimado
de acuerdo al peso total de semillas por fruto: multiplicando el peso total de
semillas por fruto por el nimero de semillas contadas en la sub-muestra y

dividido por el peso de la sub-muestra.

Peso fruto, semilla y unidad de dispersion. El peso seco de fruto y
semilla fue determinado para un minimo de 40 unidades para cada caso:
frutos, semillas y unidades de dispersion, de al menos diez individuos por
especie de planta. Los frutos, semillas y unidades de dispersion fueron
secados a 60°C en una estufa hasta obtener un peso constante. Posterior-

mente, se determiné el peso promedio expresado en gramos.

Biomasa floral. El peso seco de las flores fue determinado en un
minimo de diez flores por especie de planta en una estufa a 40°C hasta peso
constante. Las flores fueron recolectadas en antesis y los pedicelos fueron
retirados de las especies con flores pediceladas para obtener valores com-
parativos con las flores sésiles. Los valores promedios de biomasa seca

fueron expresados en miligramos.
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Dimensiones florales. Las dimensiones florales, didmetro y largo de
la flor fueron determinados en un minimo de diez flores por especie. Las
medidas se realizaron en flores frescas, sin alterar la disposicion natural y
organizacion de los 6rganos florales de acuerdo a la metodologia reco-
mendada por Ramirez (2000). Largo flor: distancia desde la base hasta el
extremo mas alto de la flor. Diametro externo de la flor: distancia entre dos
puntos extremos de la flor en vista superior, que pasan por el eje transversal
de ésta. Dos medidas perpendiculares entre puntos extremos que posterior-
mente fueron promediadas para cada flor individual. Las medidas florales
fueron expresadas en centimetros. La relacion largo/diametro flor fue es-
timada dividiendo los valores promedios del largo por el diametro. Esta
relacion aporta informacion general sobre la forma de la flor. Por ejemplo,
una relacion largo/diametro igual a uno indica una forma circular, una
relacion muy alta indica formas alargadas o tubulares y una relacion muy

baja indica una forma abierta como un plato.

Dimensiones de frutos y semillas. Las dimensiones de frutos y se-
millas, largo y ancho, fueron determinadas en un minimo de 20 frutos y
20 semillas por especies. Los frutos y las semillas fueron intencionalmente
seleccionados en toda la gama de tamafios observados en la muestra de 100
frutos y semillas provenientes de al menos 10 individuos diferentes por
especie de planta. La longitud del fruto y de la semilla es la mayor medida
del fruto y el ancho correspondié con la mayor medida perpendicular al
largo del fruto o semilla. Las medidas florales fueron expresadas en cen-
timetros. La relacion largo/ancho del fruto y de la semilla fue estimada
dividiendo los valores promedios del largo por el ancho. Esta relacion
aporta informacion general sobre la forma del fruto y de la semilla. De
manera similar a lo sefalado para la flor, una relacion largo/diametro igual
a uno indica una forma circular y una relaciéon muy alta indica una forma

alargada o lanceolada.

Procesamiento de datos

Composicion taxonomica y frecuencia de especies. La composicion

taxonomica fue inicialmente evaluada a nivel de 6rdenes y familias de las



Influencia taxonomica en comunidades de plantas 77

angiospermas (APG IV 2016). La influencia taxonémica del numero de
especies presentes en ordenes y familias en la muestra examinada y a nivel
de cada comunidad de planta fue establecida por medio de analisis com-
parativo de las frecuencias observadas y esperadas. Las frecuencias
observadas resultan de dividir el nimero de especies de cada grupo fun-
cional entre el total de especies de todos los grupos funcionales. Las
frecuencias homogéneas esperadas resultan de dividir el nimero total de
especies entre el nimero de grupos funcionales y después dividir este valor
entre el nimero total de especies. Ejemplo, un caracter con 60 especies y
tres grupos funcionales representados por 10, 20 y 30 especies respec-
tivamente. Las frecuencias observadas son 0,17, 0,33 y 0,50. La frecuencia
homogénea esperada es obtenida al dividir el numero total de especies
(N=60) entre el numero de grupos funcionales (N = 3), que resulta 20.
Luego se divide 20/60 y se obtiene una frecuencia homogénea esperada de
0,33 para cada uno de los tres grupos funcionales.

Analisis de los atributos cualitativos. La frecuencia de las especies
fue analizada separadamente entre los grupos funcionales de cada caracter
y dentro de cada grupo funcional (por ejemplo, los grupos funcionales C,,
C,, CAM pertenecen al caracter tipo de metabolismo de carbono). Inicial-
mente se determiné: 1- la frecuencia observada de los grupos funcionales
pertenecientes a cada caracter examinado en la muestra total de especies, y
2- la frecuencia observada de los grupos funcionales de cada caracter exa-
minado para los 6rdenes y familias de plantas. Posteriormente se establecio
si las frecuencias observadas de los grupos funcionales resultaban estadisti-
camente mayores a una frecuencia homogénea por grupo funcional, tanto a
nivel total de especies asi como para 6rdenes y familias. Luego se determind
cudles ordenes y familias tenian una frecuencia significativamente superior
a la frecuencia homogénea esperada por grupo taxonémico respectivamente.
La prueba Z fue empleada para comparar estadisticamente los pares de
frecuencias (Sokal & Rohlf 1998). Este primer paso permitio establecer
cuales 6rdenes y familias tenian un posible efecto taxonémico importante

en cada una de las muestras examinadas (total y comunidades).
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Los analisis para los grupos funcionales pertenecientes a cada caracter
consistieron en establecer cuales 6rdenes y familias tenian frecuencias
significativas relativas al total de especies pertenecientes a cada grupo
funcional. La prueba Z fue empleada para comparar estadisticamente pares
de frecuencias (Sokal & Rohlf 1998). El analisis de frecuencia dentro de
cada grupo funcional permitié conocer cuales 6rdenes taxondomicos tenian
una contribucion significativa a cada grupo funcional. Los 6érdenes con una
frecuencia observada significativamente mayor a la frecuencia esperada
bajo una distribucion homogénea representan los taxa mas relacionados con
cada grupo funcional. La significancia de las frecuencias observadas aporta
también informacion del posible efecto taxonémico sobre la muestra total
de especies en los grupos funcionales y ademas sobre la relacion entre orden

taxondmico y grupo funcional.

Familias y ordenes taxonomicos y las variables cuantitativas. Los
valores promedios de las variables cuantitativas, nimero, pesos y dimen-
siones de frutos y semillas fueron determinados para cada familia y orden
representado en la muestra total de especies. Para establecer los grupos taxo-
ndémicos con mayores y menores valores promedios, asi como los andlisis a
posteriori fue empleada la prueba no paramétrica de Kruskal-Wallis, debido

a que los datos no se ajustaban a métodos paramétricos (StatSoft 2007).

Para establecer si diferentes variables cuantitativas tenian similares
efectos taxonomicos en la muestra total de especies, se determind una
matriz de correlacion con todas las variables cuantitativas de flores, frutos
y semillas. Este procedimiento permite establecer si los posibles efectos
taxonémicos de las variables cuantitativas eran simultaneos y redundantes.
Los coeficientes de las correlaciones individuales entre pares de variables
fueron corregidos usando la prueba secuencial de Bonferroni, la cual
determina la probabilidad para el conjunto de correlaciones establecidas
(Rice 1989). Un nuevo valor de probabilidad significativa seleccionado
(P<0,05) fue dividido por el nimero total de correlaciones en la matriz, lo

cual aporta el nuevo valor limite de significancia.
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Abundancia de grupos taxonémicos y las variables cuantitativas.
El posible efecto del nimero de especies por familia y especies por orden
taxonomico sobre los caracteres cuantitativos en la muestra total examinada
y a nivel de cada comunidad de plantas fue examinado de acuerdo a la
metodologia que se describe a continuacion. Inicialmente se determind el
numero promedio de especies por taxon: familia y orden taxondmico respec-
tivamente, para la muestra total de especies examinadas y a nivel de cada
comunidad de plantas. Este valor fue expresado en un rango numérico dado
por la fraccion decimal, por ejemplo, para un promedio de 3,7 spp./taxén se
consider6 un valor de 3 a 4 spp./taxén. Tres posibles alternativas de analisis
fueron consideradas dependiendo del numero de especies por grupo taxo-
ndémico de cada una de las muestras analizadas. 1- Cuando el ntimero de
especies por taxon en la muestra analizada consistia predominantemente
de 6rdenes o familias con una o dos especies, con un promedio menor a 1,5,
entonces no se realizé ningun tipo de analisis estadistico porque el rango
establecido incluia casi todas las especies de la muestra y no habia ningin
taxén dominante en la muestra. 2- Cuando el nimero de especies por taxon
en la muestra analizada estaba principalmente representada por uno y dos
especies por taxon y solo algunos pocos taxones tenian mas de dos especies,
con un promedio superior a 1,5 y cuyo rango era de 1-2 spp./taxon, entonces
fueron consideradas dos categorias o variables independientes: i- toda la
muestra, y ii- solo 1-2 especies por grupo taxonomico. En este caso, los gru-
pos taxonomicos con mas de dos especies por taxon fueron ajustados al
rango, usando los criterios que se describen al final de este parrafo. 3- Cuan-
do el nimero de especies por taxon en la muestra examinada comprendia
un rango superior a 1-2 y un promedio mayor que dos, entonces fueron
considerados tres categorias o variables independientes: 1- Todas las especies
de la muestra, lo cual representa el promedio de los atributos cuantitativos
en el universo examinado. 2- Excluyendo los grupos taxonémicos con un
namero de especies inferior al rango, que corresponde con eliminar el efecto
de los diferentes taxa con bajo niimero de especies. 3- Solo grupos taxo-
némicos con un nimero de especies no mayor ni menor al establecido en el

rango determinado. Esta tlltima muestra representa la condicion ideal donde
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todos los grupos taxonomicos estan igualmente representados, no hay in-
fluencia taxonomica en la muestra. En el ejemplo expuesto con un rango
entre 3 y 4 spp./taxdn, solo serian incluidos 6rdenes o familias con 3 o 4
especies; los grupos taxondmicos con un nimero inferior al rango son tam-
bién excluidos. Cuando el nimero de especies por grupo taxondmico excedia
el rango, entonces el nimero de especies fue reducido a valores iguales a la
cota superior del rango determinado para la muestra. La exclusion de especies
en estos taxa fue realizada con el criterio de mantener la representacion de
aquellos atributos cualitativos presentes en los taxa superiores. Los principales
caracteres considerados en orden de importancia fueron: géneros, formas de

vida, tipo de metabolismo de carbono, condicion sucesional y suculencia.

La hipotesis de trabajo prueba si los valores promedios de las variables
cuantitativas presentes en la muestra original (categoria 1) difieren de
promedios calculados en las mismas muestras pero con diferentes fre-
cuencias de especies por taxa (diferente numero de especies). Se determino
la diferencia significativa entre la muestra original y la misma muestra
cuando son removidos los grupos taxonoémicos (6rdenes o familias) con un
numero de especies inferior al rango establecido (categoria 2) y por lo tanto
es evaluado el efecto de los grupos taxondmicos con un nimero de especies
inferior al promedio o rango de spp./taxa. Ademas, se determino si los va-
lores promedios de la muestra original diferian de los valores promedios de
una muestra donde la composicion taxondmica y nimero de taxa era similar
en cuanto al rango de spp./taxa [spp./ordenes o spp./familias (categoria 3)].
Esta comparacion permite determinar si una muestra sin efecto taxondmico di-
feria de la muestra original y de los grupos taxonémicos con bajo nimero
de especies. El efecto taxondmico en la muestra original es desestimado
cuando no existia diferencia significativa para las variables independientes

entre las tres categorias.

La comparacion estadistica de las categorias fue realizada usando es-
tadistica no paramétrica debido a que las muestras comparadas proceden de
un mismo grupo de datos y por lo que son dependientes. Cuando la muestra
consistia de dos categorias o variables independientes, entonces fue empleada
la prueba U de Mann-Whitney y cuando la muestra consistia de tres categorias
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fue empleada la prueba de ANOVA por rangos de Kruskal-Wallis. Las
diferencias entre grupos de las variables independientes fueron establecidas
por la prueba a posteriori de comparaciones miltiples de rangos de medias.

RESULTADOS

Composicion taxonémica de la muestra

Un total de 45 o6rdenes de plantas fueron registrados en la muestra de
1.138 especies de angiospermas. Los 6rdenes con mayor niimero de especies
fueron Fabales (N = 158; 13,87%), Poales (N = 142; 12,47%) y Malpighiales
(N =124; 10,88%). Otros ordenes con alto numero de especies son Asterales,
Gentianales, Myrtales, Lamiales, Malvales y Caryophyllales. Mas de la
mitad de los 6rdenes estudiados tenian menos de 10 especies (Fig. 1).

Un total de 143 familias de plantas fueron encontradas en la muestra
examinada. Las familias con mayor niimero de especies fueron Fabaceae
(N =141; 12,38%), Asteraceae (N = 84; 7,37%), Poaceae (N = 64; 5,62%),
Malvaceae (N = 46; 4.04%), Melastomataceae (N =44; 3,86%) y Rubiaceae
(N =44; 3,86%). La mayoria de las familias estaban representadas por una
especie (Fig. 2), seguido por familias con dos (N = 22), tres (N = 14) y cuatro
especies (N = 10).

La muestra total de 1.139 especies mostr6 una frecuencia homogénea
esperada de 0,022 para cada uno de los 45 6rdenes taxondomicos. La com-
paracion entre la frecuencia esperada y la frecuencia observada revelo
diferencias significativas para Fabales (Frecuencia de especies = 0,138;
z = 2,9; P<0,05), Malpighiales (Frecuencia de especies = 0,109; z = 2,54;
P <0,05) y Poales (Frecuencia de especies = 0,125; z=2,14; P < 0,05). El
analisis de frecuencias para familias a nivel de la muestra total de especies
mostro que solo Fabaceae con una frecuencia observada de 0,124 (N = 141)
fue estadisticamente superior (z =2,88; P <0,05) a la frecuencia homogénea
esperada por familia de planta (0,007).

Grupos taxonémicos y su influencia en las variables cualitativas

La frecuencia de grupos funcionales asociados con los 6rdenes y fa-

milias de mayor representatividad en la muestra y su posible efecto en la
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Fig. 1. Distribucion de frecuencia de los 6rdenes de plantas de acuerdo al niimero de espe-
cies reconocidas para cada orden en la muestra total estudiadas. Los 6érdenes fueron
ordenados decrecientemente.
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Fig. 2. Frecuencia del nimero de familias de plantas de acuerdo al nimero de especies
registradas en cada familia de muestra total de especies estudiadas.

muestra total de especies esta detallada en la Tabla 1. Tres tipos de resultados
pueden ser identificados: 1- cuando la frecuencia observada de un determi-
nado grupo funcional es solo significativamente mayor para la muestra total
de especies, entonces ese grupo funcional no esta influenciado taxono-
micamente (frutos simples y unidad de dispersion fruto). 2- Cuando la

frecuencia observada de algin grupo funcional era solo significativamente
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mayor para uno o mas grupos taxonomicos (plantas pioneras-Fabales,
unidad de polinizacion bandera-Fabales, unidad de polinizacion amorficas-
Poales, unidad de polinizacion zigomorfa-Fabales) y no para la muestra total
de especies, no hay influencia taxondmica de los taxa mas frecuentes en la
muestra total de especies. 3- Cuando la frecuencia de algin grupo funcional
era significativamente mayor para uno o mas de los 6rdenes taxonomicos
mas frecuentes y también para la muestra total de especies, entonces la fre-
cuencia del grupo funcional en la muestra total de especies estaba influenciado
taxondmicamente (C, Fabales y Malpighiales; no-suculentas-Poales; hierbas
perennes-Poales; unidad de polinizacion pleomorficas-Malpighiales; herco-
gamia-Fabales, Malpighiales y Poales; adicogamia-Fabales y Malpighiales;
hermafrodita-Fabales, Malpighiales y Poales; frutos secos-Fabales y Poales;
frutos indehiscentes-Poales; semilla como unidad de dispersion-Fabales
y Malpighiales).

Adicionalmente, el analisis para cada grupo funcional revelo la contri-
bucion significativa de los grupos taxonomicos a la frecuencia de los grupos
funcionales en la muestra total de especies, expresado en porcentaje e inde-
pendientemente si la abundancia de los grupos funcionales eran significativos
o no (Tabla 1). 1- Contribucion significativa de uno o mas dérdenes a la fre-
cuencia de un grupo funcional no significativo para taxa ni el total de especies
(C,-Poales; arboles-Fabales; climax-Poales; unidad de polinizacion garganta-
Asparagales; unidad de polinizacion tubular-Gentianales y Asterales; unidad
de polinizacion actinomorfa-Malpighiales; unidad de polinizacion estereo-
morfa-Gentianales; no hercogamia-Poales; protandria-Asterales y Poales;
monoecia-Malpighiales; frutos dehiscentes-Fabales; frutos compuestos-
Poales; unidad de dispersion infrutescencia-Poales). 2- Contribucion
significativa de uno o mas ordenes a la frecuencia de un grupo funcional
cuya frecuencia es significativa entre grupos funcionales (plantas pioneras-
Fabales; unidad de polinizacion bandera-Fabales; unidad de polinizacion
cepillo-Poales; unidad de polinizacién amorfica-Poales; unidad de polini-
zacion zigomorfica-Fabales). 3- Contribucion significativa de uno o mas
ordenes a la frecuencia de un grupo funcional con una frecuencia sig-

nificativa para el numero total de especies (fruto simple-Fabales; unidad de
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dispersion fruto-Fabales). 4- Contribucion significativa de uno o mas
ordenes taxondmicos a la frecuencia de un grupo funcional cuya frecuencia
es significativa para 6rdenes y para el nimero total de especies (C;-Fabales
y Malpighiales; no suculencia-Fabales, Malpighiales y Poales; hierbas
perennes-Poales; unidad de polinizacion tazén-Malpighiales; unidad de
polinizacion pleomorfica-Malpighiales; hercogamia-Fabales, Malpighiales
y Poales; adicogamia-Fabales y Malpighiales; hermaphrodita-Fabales y
Poales; frutos secos-Fabales y Poales; frutos indehiscentes-Poales y Asterales;
frutos rexocarpicos-Fabales; unidad de dispersion semilla-Fabales). Es
importante agregar que el valor porcentaje es indicativo del peso de la

contribucion taxonomica.

Caracteristicas fisiologicas y ecologicas. El analisis para los tipos de
metabolismo de carbono mostré que la frecuencia de especies con metabo-
lismo C, fue significativamente mayor para Fabales, Malpighiales y familia
Fabaceae, lo cual concuerda con la significativa abundancia de especies C,
en la muestra total de especies. Ademas, la contribucion de Fabales y
Malpighiales a la frecuencia de especies C, en la muestra total de especies
es significativa. Las Poales con metabolismo C, no tenian una frecuencia
significativa en la muestra total de especies, pero el porcentaje de Poales-
C, fue encontrado significativo para las especies C,, lo que indica que las
especies C, en la muestra son predominantemente Poales (75,86%). Las es-
pecies no suculentas estaban significativamente representadas en la muestra
total de especies. Conjuntamente, la frecuencia de especies no suculentas
fue significativa para Fabales, Malpighiales, Poales y la familia Fabaceae,
lo cual concuerda con la frecuencia significativa de especies no suculentas
en la muestra total de especies. De manera similar, la frecuencia de especies
no suculentas estaba significativamente relacionada con la alta frecuencia
de Fabales, Malpighiales y Poales. Las hierbas perennes fueron la tnica
forma de vida con una frecuencia significativamente mayor en la muestra
total de especies, lo cual esta asociado con la mayor frecuencia de hierbas
perennes en Poales y con la contribucion significativa de las Poales a la fre-

cuencia de hierbas perennes en la muestra total de especies. Por otra parte,
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la frecuencia de arboles fue significativa para Fabales, aunque sin con-
secuencias significativas en la frecuencia de arboles ni en la muestra de
total de especies. En el caso del estado sucesional de especies, solo la
frecuencia de especies pioneras fue significativamente mayor para Fabales,
pero no para la muestra total de especies. Sin embargo, el porcentaje de
especies pioneras fue significativa para Fabales y la frecuencia de especies

climax fue significativa para el orden Poales.

Caracteres florales. La frecuencia de especies con unidades de
polinizacién del sistema de clasificacion floral de Faegri & van der Pijl
(1979) resultod significativa para el tipo bandera en Fabales y la familia
Fabaceae, aunque sin relacion con su abundancia en la muestra total de
especies. No obstante, mas de un tercio de las especies con tipos florales
tipo bandera pertenecian a Fabales. Las unidades de polinizacion tipo
cepillo fue solo significativo para Poales. Ademas, la frecuencia de especies
con unidades de polinizacion tipo cepillo resultaron significativas para
Poales. La unidad de polinizacion tipo disco fue mayor en Malpighiales,
coincidiendo con una frecuencia significativa en la muestra total de
especies. Asimismo, la frecuencia de flores tipo disco result6é también sig-
nificativa para Malpighiales. Por otra parte, las unidades de polinizacion
tipo garganta y tubular mostraron relaciones significativas con ordenes
diferentes a los mas frecuentes de la muestra: garganta en Asparagales y

tubular en Gentianales y Asterales.

En el caso de los tipos florales de Leppik (1977) la unidad de polini-
zacion amorfa fue solo significativa para Poales, asi como la frecuencia de
unidades de polinizacion. La unidad de polinizacion zigomorfica fue signi-
ficativa para el orden Fabales y la familia Fabaceae, aunque sin influencia
aparente en la muestra total; valores cercanos al 50% de las especies con
unidades de polinizacion pertenecen a Fabales. La unidad de polinizacion
pleomorfa fue significativamente mayor en Malpighiales y en la muestra
total de especies. La frecuencia de unidades de polinizacion pleomorfas estaba
significativamente relacionada con Malpighiales. Las unidades de polini-

zacion actinomorfas y estereomorfas mostraron relaciones significativas con
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ordenes taxondmicos con frecuencias no significativas en la muestra eva-

luada: actinomorfas en Malpighiales y estereomorfas en Gentianales.

La frecuencia de especies hercogamas resulto significativamente ma-
yor en Fabales, Malpighiales, Poales, la familia Fabaceae y para la muestra
total de especies. Ademas, la contribucion de Fabales y Malpighiales a la
frecuencia de especies hercogamas en la muestra total de especies es signi-
ficativa. En contraste, la frecuencia de especies no hercogamas no presentod
una frecuencia significativa para los 6rdenes taxonomicos ni para el total
de especies, sin embargo, la abundancia de especies no hercogamas en
Poales contribuye significativamente con el nimero de especies en la

muestra total de especies incluidas en esta categoria (Tabla 1).

Un resultado similar fue encontrado para las especies adicogamas, con
frecuencias mayores a la esperada homogénea para Fabales, Malpighiales,
la familia Fabaceae y para la muestra total de especies. Igualmente, la
frecuencia de Fabales-adicogamas mostraron una contribucion significativa
al nimero total de especies adicogamas en la muestra de especies. La
frecuencia de especies protandras resulté independiente para los drdenes
taxondmicos y el total de especies, sin embargo, el nimero de especies pro-
tandras en la muestra total estaba influenciado significativamente por el

numero de especies encontradas en Poales y Asterales (Tabla 1).

Las especies hermafroditas mostraron mayores frecuencias para Faba-
les, Malpighiales, Poales, la familia Fabaceae y la muestra total de especies
(Tabla 1). Ademas, la contribucion del nimero de especies de Fabales y
Poales a la frecuencia de especies hermafroditas en la muestra total de
especies resultod significativa. La frecuencia de especies monoicas no mostro
una frecuencia significativa para los 6rdenes taxondmicos ni para el total de
especies, sin embargo, mas de un tercio de las especies monoicas pertenecen
al orden Malpighiales con una contribucion significativa a la abundancia
de monoecia en la muestra total de especies.

Caracteristicas de los frutos. El analisis de la textura permitio esta-
blecer que los frutos secos tenian frecuencias observadas mayores a las

homogéneas esperadas en Fabales, Poales, la familia Fabaceae y para la
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muestra total de especies. Asimismo, el nimero de especies de Fabales y
Poales mostraron una contribucion significativa al nimero de especies con
frutos secos en la muestra total (Tabla 1). Las frecuencias observadas para
las categorias de dehiscencia de los frutos, mostraron que los frutos indehis-
centes fueron mayores a lo esperado en Poales y la muestra total de especies.
El niimero de especies con frutos indehiscentes en la muestra total esta
influenciado significativamente por el numero de especies de Poales y Aste-
rales. El nimero de especies con frutos dehiscentes resulto solo influenciado
por la abundancia de Fabales en la muestra total de especies examinada.

En el caso de los tipos de frutos de Spjut (1994), se observo que la
frecuencia de frutos rexocarpicos fue mayor a la esperada para Fabales y la
muestra total de especies (Tabla 1). Ademas, el 22,41% de las especies con
frutos rexocarpicos pertenecen al orden Fabales, una contribucion signifi-
cativa al total de frutos rexocarpicos en la muestra total de especies. La
frecuencia de frutos simples, frutos desarrollados de una sola flor e inde-
hiscentes, correspondi6 con una frecuencia observada mayor a la esperada
para la muestra total de especies; las especies de Fabales con frutos simples
mostraron una contribucion significativa al total de especies en la muestra.
Aunque las Poales con frutos compuestos no mostraron una frecuencia
significativa, el porcentaje del total de especies con frutos compuestos fue

encontrado significativo para Poales.

El analisis de la unidad de dispersion de semillas permitio establecer
que las frecuencias observadas de unidades de dispersion tipo semilla
fueron mayores que la frecuencia homogénea esperada en Fabales, Mal-
pighiales, la familia Fabaceae y para la muestra total de especies. Asimismo,
el nimero de Fabales y Poales mostraron una contribucién significativa a
la frecuencia de especies con semillas como unidad de dispersion en la
muestra total (Tabla 1). En contraste, plantas con frutos como unidad de
dispersion exhibieron una frecuencia observada mayor a la esperada en la
muestra total. La frecuencia de especies con frutos como unidad de dis-
persion en la muestra de especies estaba significativamente influenciada
por el nimero de especies del orden Fabales. El porcentaje del total de
especies con infrutescencias fue encontrado significativamente mayor para
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Poales, aunque las Poales con infrutescencias como unidad de dispersion

no mostraron una frecuencia significativa.

Ordenes y grupos funcionales en comunidades. El nimero de es-
pecies examinado para cada comunidad es muy variable y aunque se
desconoce si representa la composicion taxondomica en todas las comunidades
estudiadas, varios de los registros floristicos son representativos de la com-
posicion de especies de comunidades particulares, como por ejemplo, las
comunidades herbaceo-arbustivas de la Gran Sabana (Ramirez et al. 2012),
las comunidades de los altos Llanos Centrales venezolanos (Ramirez 2003)
y el bosque nublado enano en Cerro Copey (Xena ef al. 1999). Més aun, la
correlacion entre el nimero de especies estudiadas y el numero de especies
registradas en estudios floristicos de las comunidades resultd estadisti-
camente significativa (Ramirez & Bricefio 2022b). Sin embargo, la falta
de representatividad de especies en algunas comunidades examinadas puede
ser desestimada, porque solo se evala la influencia taxondmica en la mues-
tra de cada comunidad. El nimero de 6rdenes registrados en las comunidades
varid entre 5 y 27, y la relacion especies por orden también varié en un
amplio rango, de 1,0 a 8,1, pero no parece estar asociada con el nimero de
ordenes taxonomicos, aunque comunidades con bajo nimero de especies

tienen una relacion especies/orden comparativamente menor (Tabla 2).

De las 27 comunidades de plantas, solo seis tenian 6rdenes de plantas
con frecuencias observadas significativamente mayores a la frecuencia ho-
mogénea esperada (Tabla 2). Ademas, cinco comunidades tenian 6rdenes de
plantas con mas de 18 especies que representan valores superiores al 20%
de las especies en la comunidad. El resto de las comunidades de plantas
(N = 16) no contenian 6rdenes con un numero de especies significativo
mayor a lo esperado. Las comunidades de plantas con frecuencias signifi-
cativas de 6rdenes taxondmicos tendieron a presentar valores del coeficiente
de variacion (promedio/desviacion estandar) superiores a uno, aunque no

es un valor inequivoco del efecto taxonémico.

Los ordenes de plantas con frecuencias mayores a las esperadas fueron
Fabales en bosque deciduo secundario en el Valle de Caracas (18,26%), y
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en el ecotono (19,64%) y sabana (25,86%) de los altos Llanos Centrales;
Poales en sabana (41,46%) y herbazal (47,94%) de la Gran Sabana, y As-
terales (29,63%) en el Paramo de Piedras Blancas, Mérida (Tabla 2). Los
principales caracteres asociados a los 6rdenes taxondmicos variaron entre
comunidades con el mismo orden de planta dominante. Los atributos aso-
ciados a Fabales fueron C3’ no suculencia, unidad de polinizacion bandera,
adicogamia y fruto seco; en Poales se encontrd no suculencia, hierba perenne
y frutos secos; y con Asterales C, frutos simples, secos ¢ indehiscentes, y

frutos como unidad de dispersion.

En las comunidades con 6rdenes de plantas con un alto nimero y
porcentaje de especies (N >18 especies) pero no estadisticamente mayores
que las frecuencias esperadas, se encontraron cuatro comunidades de la
Gran Sabana: los arbustales donde predominan las Poales, el matorral
secundario donde dominan las Myrtales, y en el bosque de galeria del rio
Orituco de los altos Llanos Centrales venezolanos donde dominan las
Fabales. Los principales caracteres asociados con las Poales en los arbus-
tales fueron no suculencia, hierba perenne y fruto seco y once caracteres
asociados con las Myrtales en el Matorral (ver Tabla 2). Los caracteres
asociados con las Fabales en el bosque de galeria fueron C;, no suculencia,
adicogamia, hermafroditismo y frutos secos. El resto de las comunidades

no mostraron 6rdenes con frecuencias significativas.

Familias y grupos funcionales en comunidades. De las 27 comu-
nidades de plantas solo tres tenian familias con frecuencias observadas
significativamente mayores a la frecuencia homogénea esperada (Tabla 3).
Ademas, tres comunidades contenian 6rdenes con mas de 15 especies que
representan un porcentaje superior al 20% de las especies en la comunidad.
El resto de las comunidades (N = 21) no contenian familias con un nimero
de especies significativo mayor a lo esperado. Tal como fue sefialado para
los 6rdenes taxonomicos, las comunidades de plantas con frecuencias
significativas de o6rdenes taxondmicos tendieron a mostrar valores del
coeficiente de variacion para especies por familia superiores a uno, aunque

pueden encontrarse valores mayores de uno en comunidades sin efecto
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significativo del nimero de familias. En este caso, los coeficientes de va-
riacion resultaron ser los mayores para las comunidades con frecuencias de
familias de plantas significativamente superiores a lo esperado en una

distribucién homogénea.

Las familias con frecuencias mayores a las esperadas fueron Fabaceae
en el bosque deciduo secundario (16,89%), bosque de galeria (26,61%), y
Asteraceae en el Paramo de Piedras Blancas (29,63%) (Tabla 3). Un nimero
mayor de diez caracteres fueron encontrados significativos para las Fabaceae
en el bosque deciduo secundario y el bosque de galeria. Las Asteraceae en
el Paramo de Piedras Blancas fueron significativas para C; frutos simples,
secos e indehiscentes, y con frutos como unidad de dispersion. De las tres
comunidades con familias botanicas con un alto numero y porcentaje de
especies (N>15 especies) pero no estadisticamente mayores que las frecuen-
cias esperadas, dos se encontraron en los altos Llanos Centrales venezolanos,
ecotono y sabana, donde predominan las Fabaceae y la tercera en la sabana
de la Gran Sabana donde las Poaceae son las dominantes. Los principales
caracteres asociados con las Fabaceae en las comunidades de los Llanos
Centrales fueron C,, no suculencia de éareas perturbadas, unidad de poli-
nizacion tipo bandera y zigomorfa, y adicogamia; un total de doce caracteres
fueron encontrados asociados con las Poaceae en la comunidad de sabana
en la Gran Sabana (Tabla 3). Es importante afiadir que estas comunidades

mostraron coeficientes de variacion de especies por familia mayores a uno.

Caracteristicas cuantitativas de ordenes y familias. Los valores
promedios de los doce caracteres cuantitativos de flores, frutos, semillas y
unidades de dispersion para las familias de plantas estan en el Anexo 1. Los
doce atributos cuantitativos difirieron significativamente entre las familias
de plantas. Los menores y mayores atributos cuantitativos fueron: el menor
diametro de la flor fue encontrado en Araliaceae, Asteraceae, Cyperaceae,
Eriocaulaceae, Juncaceae, Menispermaceae, y Poaceae, y los mayores
para Bixaceae, Bonnetiaceae, Cactaceae, Clusiaceae, Convolvulaceae,
Lecythidaceae, Martyniaceae, Nymphaeaceae, Passifloraceae y Velloziaceae.
Los menores valores del largo floral fueron encontrados en Araliaceae,
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Dioscoreaceae, Lauraceae, Menispermaceae y Santalaceae y los mayores en
Bignoniaceae, Bromeliaceae, Cactaceae, Campanulaceae, Heliconiaceae,
Lecythidaceae, Martyniaceae, Nymphaeaceae y Velloziaceae. La relacion
largo/diametro fue menor para Bonnetiaceae, Lentibulariaceae, Muntin-
giaceae, Xyridaceae y Zygophyllaceae y los mayores promedios fueron
registrados en Asteraceae, Bromeliaceae, Campanulaceae, Cyperaceae,
Eriocaulaceae, Gesneriaceae y Heliconiaceae. La biomasa seca de las flores
fue encontrada menor en Cyperaceae, Juglandaceae, Menispermaceae,
Poaceae, Santalaceae y Nyctaginaceae y también para la unica especie de
Gnetaceae, una gimnosperma. Los mayores promedios fueron registrados
en Annonaceae, Cactaceae, Lecythidaceaec y Nymphaeaceae.

Los menores y mayores promedios para los caracteres cuantitativos de
los frutos relativo a las familias de plantas fueron: el menor peso fruto prome-
dio fue encontrado en Amaranthaceae, Apiaceae, Asteraceae, Caprifoliaceae,
Caryophyllaceae, Cyperaceae, Cyrillaceae, Droseraceae, Eriocaulaceae,
Montiaceae, Moraceae, Nartheciaceae, Poaceae, Rosaceae, y los mayores
valores en Juglandaceae, Lecythidaceae y Piperales. Las menores longitudes
de los frutos fueron encontradas en Apiaceae, Cyperaceae, Droseraceae,
Juncaceae, Montiaceae, Moraceae, Plantaginaceae, Poaceae, Rhamnaceae y
Verbenaceae, y los mayores promedios en Apocynaceae, Aristolochiaceae,
Bignoniaceae, Capparaceae, Fabaceae y Lecythidaceae. La relacion largo/
ancho fruto fue menor para Caprifoliaceae, Dilleniaceae, Marcgraviaceae,
Nymphaeaceae, Rhamnaceae y Surianaceae, y mayor en Apocynaceae,
Bignoniaceae, Capparaceae y Fabaceae. El peso semilla fue menor para
Begoniaceae, Calophyllaceae, Crassulaceae, Droseraceae, Gentianaceae,
Gesneriaceae, Juncaceae, Nartheciaceae, Onagraceae, Orchidaceae, Oro-
banchaceae, Plantaginaceae, Portulacaceae, y los mayores promedios fueron
encontrados en Chrysobalanaceae, Juglandaceae y Gnetaceae de las
gimnospermas. El largo de la semilla fue menor para Bataceae, Campa-
nulaceae, Caryophyllaceae, Crassulaceae, Cyclanthaceae, Cyperaceae,
Cyrillaceae, Droseraceae, Eriocaulaceae, Hypoxidaceae, Juncaceae, Melas-
tomataceae, Montiaceae, Moraceae, Orobanchaceae, Poaceae, Portulacaceae,

Scrophulariaceae y Xyridaceae, y mayor en Apocynaceae, Bignoniaceae,
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Bromeliaceae, Celastraceae, Chrysobalanaceae, Juglandaceae, Vochysiaceae
y Gnetaceae en las gimnospermas. La relacion largo/ancho semilla fue menor
para Aristolochiaceae, Apocynaceae ¢ Hydrocharitaceae y mayor en As-
teraceae, Bonnetiaceae, Gesneriaceae y Orchidaceae. A pesar de haber
encontrado diferencias significativas, el nimero de semillas por fruto fue
altamente variable, siendo los mayores promedios para Orchidaceae y el
menor nimero de semillas por fruto fue encontrado en aquellas familias
monospermas como Arecaceae, Amaranthaceae, Asteraceae, Cyperaceae,
Loranthaceae, Poaceae y Santalaceae (Anexo 1). Los menores pesos de la
unidad de dispersion fueron encontrados en Begoniaceae, Calophyllaceae,
Caprifoliaceae, Caryophyllaceae, Crassulaceae, Droseraceae, Gentianeceae,
Gesneriaceae, Hypoxidaceae, Juncaceae, entre muchas otras familias (ver
Anexo 1) y los mayores pesos de la unidad de dispersion fueron encontrados
en Chrysobalanaceae y Juglandaceae. Los niveles de variacion sugeridos por
la desviacion estdndar de las medias fueron comparativamente altos en la
mayoria de las familias con mas de cinco especies, aunque menor al valor de
la media en la mayoria de los casos. De manera similar, la variacion observada

para los caracteres cuantitativos del total de las especies fue también alta.

Los valores promedio de los doce caracteres cuantitativos de flores,
frutos, semillas y unidades de dispersion para los 6rdenes de las plantas estan
en el Anexo 2. De los doce atributos cuantitativos, once difirieron signi-
ficativamente entre drdenes taxondmicos; el peso del fruto no difirié entre
ordenes de plantas. Los menores y mayores promedios para cada atributo
cuantitativo fueron: el menor diametro floral fue encontrado en Apiales y
Rosales, y mayor para Asparagales, Magnoliales, Pandanales y muy superior
en Nymphaeales. Los menores valores del largo floral fue encontrado en
Apiales y Laurales, y los mayores en Brassicales, Nymphaeales, Pandanales
y Zingiberales. La relacion largo/diametro fue menor para Laurales,
Liliales, Nymphaeales, Vitales y Zygophyllales, con mayores promedios
en Asterales, Poales y Zingiberales. La biomasa seca de las flores fue en-
contrada mayor en Fagales y también para la tinica especie de Gnetales.
Los mayores promedios fueron registrados en Caryophyllales, Magnoliales
y Nymphaeales.
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Los menores y mayores promedios para los caracteres cuantitativos
de los frutos encontrados en los 6rdenes taxondmicos fueron: menor largo
promedio en Apiales y Commelinales, y los mayores en Brassicales,
Fabales, Lamiales y Piperales. La relacion largo/ancho fruto fue menor para
Boraginales, Dilleniales y Nymphaeales y mayor en Brassicales, Fabales,
Gentianales y Lamiales. El peso semilla fue menor para Asterales, Nym-
phaeales, Pandanales y Saxifragales y los mayores promedios fueron
encontrados en Arecales y Gnetales. El largo semilla promedio fue menor
para Nymphaeales, Pandanales y Saxifragales, y mayor en Fagales, Gentia-
nales y Lamiales. La relacion largo/ancho semilla fue menor para Fagales,
Liliales y Piperales y mayor para Asparagales y Asterales. El nimero de
semillas por fruto fue altamente variable y dificil de caracterizar a pesar
de haber encontrado diferencias significativas en Asparagales, Pandanales
y Saxifragales, y el menor nimero de semillas por fruto fue encontrado en
aquellos o6rdenes monospermos como Arecales, Fagales y Santalales, entre
otros (Anexo 2). Los menores pesos de la unidad de dispersion fueron
encontrados en Apiales, Commelinales, Dioscoreales, Nymphaeales, Poales
y Saxifragales; el mayor peso promedio de la unidad de dispersion se
encontrd en Fagales. De manera similar a los resultados a nivel de familia,
los niveles de variacion sugeridos por la desviacion estandar de las medias
fueron comparativamente altos en la mayoria de los 6rdenes con mas de
cinco especies, aunque menor al valor de la media en la mayoria de los
casos. Muchos 6rdenes mostraron altos niveles de variacion como por ejem-
plo, Caryophyllales, Ericales, Fabales, Lamiales, Malvales y Myrtales. La
variacion observada para los caracteres cuantitativos del total de las especies
fue también alta y en algunos casos los niveles de desviacion pueden ser
mayores que los encontrados para los promedios de todas las especies de
algunas de las variables morfométricas, como el largo fruto y semilla en

Lamiales y peso unidad de dispersion en Fabales.

Correlacion de los caracteres cuantitativos. De 66 valores de coe-
ficientes de correlacion determinados entre las variables cuantitativas, solo
22 resultaron significativos en la prueba secuencial de Bonferroni (Tabla 4).
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Ocho correlaciones adicionales mostraron niveles de significancia indi-
vidual. Las variables cuantitativas florales estaban correlacionadas, excepto
la biomasa seca y la relacion largo/diametro de las flores. La relacion
largo/diametro resultd negativamente correlacionada con el diametro floral.
El didmetro y largo floral también estaban positivamente correlacionados
con las caracteristicas cuantitativas de los frutos. La biomasa floral mostro
correlacion positiva y significativa con el largo y peso del fruto. Ademas,
el largo del fruto estaba correlacionado con el peso y la relacion largo/diametro
del fruto. Los resultados para los atributos cuantitativos de la semilla mos-
traron que la longitud de ésta se correlaciona positivamente con el largo de
la flor, largo del fruto, relacion largo/diametro del fruto y peso de la semilla.
El nimero de semillas por fruto solo estaba positivamente correlacionada
con la relacion largo/diametro semilla. El peso de la unidad de dispersion
se correlacion6 positivamente con el largo fruto y el peso semilla.

Grupos taxonémicos y las variables cuantitativas en el total de
especies. El nimero de especies determinado para 6rdenes taxondmicos
estuvo en el rango de 8 a 10 especies por orden. La comparacion entre los
caracteres cuantitativos, variables dependientes, entre los grupos estable-
cidos (variables independientes) de acuerdo al rango de 8 a 10 especies por
orden: categoria A (numero total de especies en la muestra), categoria B
(solo las especies pertenecientes a érdenes con mas de ocho especies) y
categoria C (solo las especies pertenecientes a 6rdenes con 8-10 especies
en la muestra, modificadas en caso de mayor nimero de especies por
orden). Sin efecto. Las variables cuantitativas no mostraron diferencias
significativas entre las tres categorias establecidas, excepto para el peso flor
(Tabla 5), el cual fue mayor para la muestra con solo ocho-diez especies
por orden y las categorias 1 y 2 fueron menores y similares: no hay efecto

de los 6rdenes con mayor nimero de especies.

El nimero de especies determinado para familias de plantas estuvo en
el rango de 4 a 5 especies por familia. La comparacion entre los caracteres
cuantitativos, variables dependientes, entre los grupos establecidos (varia-
bles independientes, categorias) no mostraron diferencias significativas
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entre las tres categorias, excepto para la relacion largo/diametro flor (Tabla
6), en la cual la categoria B resulté mayor que la categoria C y ambas no
mostraron diferencias significativas con la categoria A. Puede haber un
efecto taxonoémico de las familias mas numerosas, pero la muestra total de

especies no es afectada por el nimero de especies de estas familias.

Grupos taxonomicos y las variables cuantitativas en comunidades.
Los resultados de las comparaciones de los atributos cuantitativos relativos
a los grupos establecidos para las comunidades de plantas estan en la Tabla 7.
De los andlisis estadisticos realizados para los 12 atributos cuantitativos a
nivel de orden y familia en las 27 comunidades de plantas solo resultd
significativo a nivel de orden, en la comunidad de sabana en la Gran Saba-
na, donde el diametro floral fue mayor para la muestra total de especies
(categoria A) comparada con las categorias B y C. Es decir, la composicion
de especies en el total de los dérdenes de la muestra tiene mayor didmetro
floral al excluir los 6rdenes menos numerosos (categoria B), y los 6rdenes

menos numerosos cuando se ajustaron los mas numerosos (categoria C).

DISCUSION

Grupos taxonémicos y su influencia en las variables cualitativas

La frecuencia de los grupos taxondmicos estaba sesgada a los 6rdenes
Fabales, Malpighiales y Poales, junto a otros taxa con alto numero de espe-
cies (Asterales, Gentianales, Myrtales, Lamiales, Malvales y Caryophyllales).
Similarmente, la frecuencia de las familias mas abundantes estaba sesgada
a Fabaceae, junto a otros taxa con alto niumero de especies (Asteraceae,
Poaceae, Malvaceae, Melastomataceae y Rubiaceae). Sin embargo, mas de
la mitad de los 6rdenes tenia menos de 10 especies y la mayoria de las familias
estaban representadas por una especie. Tal distribucion indica efectos
taxonomicos en la frecuencia de algunos caracteres y grupos funcionales
asociados a los taxa mas abundantes en la muestra total de especies y en
algunos casos a nivel de las comunidades. No obstante, algunos de los grupos
funcionales mas abundantes estan presentes en la mayoria de los taxa y por
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lo tanto no corresponden a un efecto taxondmico. Por otra parte, la influencia
taxondmica en grupos funcionales minoritarios no es detectada en el presente
analisis, como por ejemplo, la influencia de Cactaceas en la abundancia de
especies CAM vy la influencia de Malpighiales en la abundancia de frutos
esquizocarpos. Este analisis tampoco permite detectar si la frecuencia de
especies dioicas esta afectada taxonomicamente debido a que es un grupo

funcional minoritario.

La variabilidad de la abundancia de especies por taxa produce un sesgo
en la relacion de especies por taxa, cuantificable por el coeficiente de varia-
cion. Los coeficientes de variacion para especies por familia y especies por
orden pueden tener cierto valor predictivo del posible efecto taxondémico.
Los coeficientes de variacion especies por familia y especies por orden,
tendieron a ser superiores a uno para las comunidades con familias de
plantas significativamente superiores a lo esperado. Este resultado sugiere
un sesgo en la distribucion de frecuencia de las especies por familia y por
ordenes, revelando que algunos grupos funcionales estan determinados por
ciertos grupos taxonémicos. Sin embargo, esta tendencia no es estricta para

todas las comunidades.

Caracteristicas fisiologicas y ecologicas

La mayor frecuencia de especies C, en la muestra total de especies es-
ta relacionada con la contribucion significativa de Fabales y Malpighiales.
Las Fabales son especies estrictamente C,, mientras que las Malpighiales
contienen familias con especies CAM y C,, como las Euphorbiaceae (Bata-
nouny et al. 1991), sin embargo, su efecto fue significativo para las especies
C, en la muestra examinada. La mayoria de las especies C, en la muestra
examinada no es el resultado de los grupos taxondmicos mencionados, por-
que las especies C, estan bien representadas en la mayoria de las familias y
ordenes de angiospermas. Por otra parte, las Poales contribuyeron con la
frecuencia de especies con metabolismo C, en la muestra total, aunque sin
efecto estadistico. Estos resultados muestran la condicién fisiologica de las
Poales como uno de los grupos taxondmicos representativo de especies C,
(Downton 1975; Soros & Dengler 2001). La frecuencia significativa para
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Fabales, Malpighiales, Poales y la familia Fabaceae contribuyeron significa-
tivamente a la abundancia de especies no suculentas en toda la muestra, un
caracter observado en la mayoria de las angiospermas. De manera similar,
la frecuencia de hierbas perennes en la muestra total de especies estaba
relacionada con la contribucion significativa de mas de un cuarto de las
especies de Poales, un taxon basicamente herbaceo. Por otra parte, la fre-
cuencia de arboles fue significativa para Fabales, aunque sin efecto sobre la

muestra total de especies.

Morfologia floral

La unidad de polinizacion tipo disco en la clasificacion de Faegri & van
der Pijl (1979) fue mayor en la muestra total de especies, lo cual esta rela-
cionada con la abundancia de Malpighiales. Estas unidades de polinizacion
tipo disco o tazdn tienen los organos sexuales mas o menos difusos o
concéntricos, y una simetria radial (Faegri & van der Pijl 1979), lo cual
corresponden con flores e inflorescencias con simetria radial de muchas de
las especies de Malpighiales (Judd ef al. 1999; Smith et. al. 2004). Algunos
tipos florales no significativos en la muestra total de especies mostraron
importantes asociaciones con los grupos taxonomicos. Mdas de tres cuartos
de las especies con tipo floral bandera pertenecian a Fabales y a la familia
Fabaceae, la cual estaba afectada por las especies Fabales. Tal relacion
obedece a que las flores bandera tienen flores papilionoides, tipicas de la
mayoria de las Fabales (Judd et al. 1999; Smith et al. 2004). Por otra parte,
las unidades de polinizacion tipo cepillo estaban afectadas por las Poales, con
inflorescencias polinizadas por el viento (Faegri & van der Pijl 1979; Proctor
et al. 1996). Tres ordenes taxonémicos muy numerosos en la muestra exa-
minada mostraron asociaciones significativas como son las unidades de
polinizacion tipo garganta en Asparagales y tipo tubular en Gentianales y
Asterales. La asociacion entre Asparagales y flores garganta concuerda con
organos sexuales ubicados en la parte superior de las flores y con el trans-
porte dorsal del polen sobre el cuerpo del polinizador, una forma comun en
especies de orquideas (Faegri & van der Pijl 1979; Endress 1994). La aso-
ciacion entre unidades de polinizacidon tubulares y Gentianales y Asterales
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corresponde con las flores tubulares descritas para estos taxa (Proctor ef al.
1996; Judd et al. 1999; Smith et al. 2004).

En el caso de los tipos florales de Leppik (1977), la unidad de polini-
zacion pleomorfa fue la unica categoria significativa en la muestra total de
especies y para el orden Malpighiales. Otros tipos florales sin efecto signi-
ficativo en la muestra total de especies fueron las flores zigomorfas que son
significativas solo para Fabales y para la familia Fabaceae, lo cual es un
atributo y caracteristico de muchas Fabales (Proctor ef al. 1996; Judd ef al.
1999; Smith et. al. 2004). La relacion entre Poales y unidades de polinizacion
amorfas es similar al indicado para Poales y unidades de polinizacion tipo
cepillo con polinizacion por el viento, donde las Poales contribuyen nota-
blemente con la frecuencia de especies amorficas en la muestra total de
especies. Por otra parte, las Malpighiales y Gentianales mostraron contribu-
ciones significativas con la abundancia total de unidades de polinizacion
actinomorfas y estereomorfas, respectivamente, caracteres representativos
de estos taxa (Proctor et al. 1996; Judd et al. 1999; Smith et al. 2004).

Sexualidad, hercogamia y dicogamia

Los sistemas sexuales revelaron mayor frecuencia de especies herma-
froditas en la muestra total de especies y para Fabales, Malpighiales, Poales
y la familia Fabaceae. Las Fabales y Poales contribuyeron a la frecuencia de
hermafroditismo en la muestra total de especies. Sin embargo, no es posible
afirmar que la alta frecuencia de especies hermafroditas esta solo determi-
nada por los taxa sefialados, porque las especies hermafroditas dominan entre
angiospermas (Renner & Ricklefs 1995; Weiblen et al. 2000). La frecuencia
de especies monoicas no mostrd una frecuencia importante para los 6rdenes
taxonomicos ni para el total de especies, aunque mas de un tercio de las
especies monoicas pertenecen al orden Malpighiales, las cuales afectan la
abundancia de la monoecia en la muestra total de especies, principalmente
relacionada con especies de Euphorbiaceae.

La alta frecuencia de especies hercogamas en la muestra total de es-
pecies coincidio con las frecuencias significativas de Fabales, Malpighiales,
Poales y la familia Fabaceae, aunque solo Fabales y Malpighiales tienen
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efectos estadisticos en la frecuencia de especies hercogamas en la muestra
total de especies. Al igual que para las especies hermafroditas, no es posible
afirmar un Unico efecto taxonomico de estos ordenes, porque las especies
hercégamas dominan entre angiospermas (Ramirez 2005; Ramirez &
Hokche 2019; Ramirez & Bricefio 2021, 2022a). Por otra parte, la frecuen-
cia de especies no hercogamas resultaron independientes para la frecuencia
total de especies y los 6rdenes taxondomicos, aunque aproximadamente un
cuarto de las especies no hercogamas son Poales.

Las especies adicogamas fueron encontradas significativas para la mues-
tra total de especies, y para Fabales, Malpighiales y la familia Fabaceae,
siendo detectada una contribucion significativa de Fabales en la frecuencia
de adicogamia en la muestra total de especies. La adicogamia al igual que el
hermafroditismo y la hercogamia representa mas de un tercio de las especies
y frecuentemente esta asociada con flores hermafroditas (Ramirez 2005;
Ramirez & Hokche 2019; Ramirez & Bricefio 2021, 2022a). De acuerdo a lo
anterior se podria sefalar que la elevada frecuencia de adicogamia solo es
influenciada parcialmente por Fabales. Ademas, la protandria estd muy in-
fluenciada por Poales y Asterales en la muestra examinada, sin embargo, la
frecuencia de especies protandras resulté independiente para los érdenes
taxonomicos y el total de especies estudiadas.

Caracteristicas de frutos

El analisis de la textura permitio establecer que los frutos secos tenian
frecuencias observadas mayores a las esperadas en la muestra total de espe-
cies y para Fabales, Poales, la familia Fabaceae, existiendo una contribucion
sustancial de Fabales y Poales a la frecuencia total de frutos secos. Por el
contrario, los grupos taxonémicos no determinan la frecuencia de frutos
carnosos. Tales resultados pueden estar relacionados con la alta frecuencia
de frutos secos comparada con frutos carnosos (Fleming 1991; Gordon 1998;
Silva & Rodal 2009; Silva et al. 2013; Possete et al. 2015; Ramirez et al.
2021). Con relacion a la dehiscencia de los frutos, la frecuencia de frutos
indehiscentes resultd mayor en la muestra total de especies y en Poales.
Contrariamente a lo encontrado en otros grupos funcionales, la frecuencia

de frutos indehiscentes en la muestra total de especies esta asociada con
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la abundancia de Poales y Asterales, ambos 6rdenes tienen especies princi-
palmente herbaceas de habitats abiertos y con frutos exclusivamente
indehiscentes (Judd et al. 1999; Smith et al. 2004). Por el contrario, el
numero de especies con frutos dehiscentes resulté solo influenciado por la
abundancia de Fabales, aunque sin efecto sobre la muestra total de especies.
Estos resultados estan relacionados con la mayor frecuencia de frutos
simples y rexocarpicos de las especies de Fabales, muchas de las cuales
tienen legumbres secas, dehiscentes o indehiscentes (Judd et al. 1999; Smith
et al. 2004). Ademas, el porcentaje del total de especies con frutos com-
puestos fue encontrado significativo para Poales, un atributo comun en este
grupo taxonomico (Spjut 1994).

La frecuencia de semilla como unidad de dispersion resulto significati-
va para la muestra total de especies y para Fabales, Malpighiales y la familia
Fabaceae. Ademas, ambos Ordenes determinaron la frecuencia de semillas
como unidad de dispersion en la muestra total, debido a la alta frecuencia
de frutos dehiscentes en Fabales y Malpighiales. En contraste, la significativa
abundancia de frutos como unidad de dispersion en la muestra total de
especies solo estaba relacionada con la contribucion significativa de las
Fabales, donde se encontrd una alta ocurrencia de frutos secos indehiscentes.
Sin embargo, la alta abundancia de frutos como unidad de dispersion no
puede ser solo atribuida a la abundancia de Fabales porque también esta
generalizada en muchos grupos frecuentes como Poales y Asterales. Adi-
cionalmente, las infrutescencias como unidades de dispersion estuvieron
significativamente asociadas por la abundancia de Poales, aunque sin con-

tribucion sustancial en la muestra total de especies.

Ordenes y grupos funcionales en comunidades

Los principales caracteres asociados a cada orden taxonomico pueden
variar entre comunidades, lo cual sugiere que la abundancia significativa de
grupos taxondmicos no necesariamente tiene las mismas consecuencias so-
bre la abundancia de los caracteres inherentes a ese grupo taxonémico. Tales

variaciones pueden estar asociadas a: 1- la abundancia de las especies por
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familias de un mismo orden puede variar entre comunidades. Por ejemplo,
las Poales presentan diferentes grupos funcionales significativos en la saba-
na y el herbazal de la Gran Sabana, lo cual obedece a diferencias en la
composicion de familias de Poales en ambas comunidades. En la sabana do-
minan las Poaceae y Cyperaceae, y en el herbazal dominan las Xyridaceae,
seguidas por Poaceae y Cyperaceae. 2- Diferentes especies de un mismo
taxon pueden diferir como resultado a las condiciones especificas de las
comunidades. Por ejemplo, algunos grupos funcionales importantes difieren
entre el bosque deciduo secundario y el bosque de galeria, lo cual parece
estar influenciado por la ocurrencia de diferentes especies de Fabales adap-
tadas a comunidades contrastantes.

Los ordenes de plantas con frecuencias mayores a las esperadas en
comunidades de plantas fueron Fabales en bosque deciduo secundario en el
Valle de Caracas, el ecotono y la sabana de los altos Llanos Centrales; Poales
en la sabana y el herbazal de la Gran Sabana, y Asterales en el Paramo de
Piedras Blancas en Mérida. En contraste, solo tres comunidades de plantas
mostraron frecuencias significativas para Fabaceae en el bosque deciduo
secundario y bosque de galeria, y Asteraceae en el Paramo de Piedras de
Blancas. Sin embargo, solo dos comunidades exhibieron influencias impor-
tantes para ordenes y familias: Fabales y Fabaceae en el bosque deciduo
secundario, y Asterales y Asteraceae en el Paramo de Piedras Blancas.
Muchos de los caracteres encontrados significativos para orden y familia
coinciden y son caracteres generales para muchos grupos taxondémicos. Para
las Fabales en el bosque deciduo secundario son significativas las especies
C,, no suculencia, hercogamia, adicogamia, hermafroditismo y fruto seco,
sin embargo, la frecuencia significativa de flores zigomorfas tipo bandera
parece estar mas claramente influenciada taxonomicamente. En el caso de la
frecuencia significativa de C,, fruto simple, seco e indehiscente en el Paramo
de Piedras Blancas corresponden con una clara influencia taxonémica de
los caracteres de las Asteraceae (Judd ez al. 1999; Smith ef al. 2004).

En otras comunidades los taxa solo mostraron frecuencias significativas
para un taxon, orden o familia. En la sabana de la Gran Sabana solo fue
significativa la frecuencia del orden Poales y los caracteres no suculencia,
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hierba perenne, unidad de polinizacion tipo cepillo y amorfica, frutos secos
e indehiscentes. Estos caracteres también fueron significativos a nivel de
familia, los cuales son representativos de las Poaceae, junto a otros ca-
racteres tipicos de las especies de las sabanas de la Gran Sabana como
metabolismo C, (Ramirez & Bricefio 2015), frutos compuestos (Spjut 1994)
e infrutescencia como unidad de dispersion. Las Poales también resultaron
determinantes para los grupos funcionales encontrados en el herbazal de
hojas anchas de la Gran Sabana, como no suculencia, hierba perenne y fruto
seco, atributos generales de las Poales y muchos otros taxa herbaceos. En
las comunidades de ecotono y sabana de los altos Llanos Centrales fue
determinante la frecuencia de especies de Fabales y en la comunidad del
bosque de galeria del rio Orituco fue significativa la frecuencia de Fabaceae.
Los principales grupos funcionales compartidos entre comunidades fueron
C;, no suculencia, adicogamia y fruto seco, los cuales son caracteres pre-
sentes en muchos otros taxa. La abundancia de otros caracteres esta mas
relacionada con los atributos taxondmicos de Fabales como son unidades
de polinizacidn zigomorfas tipo bandera (Faegri & van der Pijl 1979).

Cuatro comunidades de la Gran Sabana, tres arbustales dominados por
Poales y el matorral secundario donde predominan las Myrtales mostraron
valores significativos de grupos funcionales a pesar de pertenecer a 6rdenes
de plantas no significativos en la composicion taxonoémica de las comuni-
dades. Muchos de los caracteres significativos en los arbustales corresponden
con los mencionados anteriormente para Poales. Los atributos significativos
para el matorral secundario coinciden con muchos caracteres generales,
como C,, no suculencia, hercogamia, adicogamia, hermafroditismo, frutos
simples indehiscentes como unidad de dispersion, pero otros caracteres
contrastan, tales como arbustos, la categoria pionera ajustada con la condi-
cion secundaria y frutos carnosos, los cuales revelan caracteres propios de
las Myrtales (Judd ef al. 1999; Smith ef al. 2004) y comunidades asociadas
a clima hiumedo como al de la Gran Sabana. Por otra parte, el bosque seco
de vega de rio, la sabana perturbada y el bosque seco, estos dos ultimos en
los Llanos Centrales, también mostraron valores significativos de grupos
funcionales relacionados con Fabaceae (ver arriba). En estos casos, no se
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observo efecto taxondmico, aunque son caracteres tipicos de las fabaceas.
De acuerdo a lo anterior, una frecuencia mayor a la observada en la comu-
nidad también podria sugerir que los caracteres significativos resultan de la
combinacion de la composicion taxondémica de muchos taxa y la ecologia
de las comunidades.

Morfometria de flores, frutos, semillas y unidades de dispersion

Los andlisis comparativos para los caracteres morfométricos revelaron
un efecto marginal de las familias y érdenes mas numerosos en la muestra
total de especies y a nivel de cada comunidad. En otras palabras, las mues-
tras examinadas no mostraron efectos taxonémicos importantes en cuanto
a la morfometria de flores, frutos, semillas y unidades de dispersion de
semilla. Mas atn, los casos donde habia diferencias estadisticas no invo-
lucraban efecto alguno en la muestra total de especies, por lo que la
morfometria de flores, frutos, semillas y unidad de dispersion no esta afec-
tada por los grupos taxondmicos mas abundantes.

Caracteristicas cuantitativas de ordenes y familias

Los valores promedios asociados a las familias y 6érdenes de las espe-
cies pueden ser una consecuencia de las grandes variaciones entre grupos
taxonomicos, los cuales sugieren divergencias evolutivas relacionadas a cada
taxon. Altos, intermedios y bajos promedios de los caracteres cuantitativos
pueden corresponder a grupos relacionados como, por ejemplo, los mas
bajos valores del diametro flor, peso fruto y largo semilla presentes en
Cyperaceae, Eriocaulaceae y Poaceae del orden Poales; y los altos promedios
del diametro floral y la relacion largo/diametro flor en Clusiaceae y Bonne-
tiaceae del orden Malpighiales. Por el contrario, promedios muy parecidos
pueden encontrarse en grupos taxondémicos muy diferentes como los bajos
valores del peso fruto en Amaranthaceae, Asteraceae, Caprifoliaceae,
Cyperaceae y Rosaceae, todas pertenecientes a diferentes 6rdenes de plantas.
De manera similar, los més altos promedios de algunos caracteres cuanti-
tativos pueden ser encontrados en grupos taxonémicos diferentes, como los
promedios del largo y el didmetro floral presentes en Cactaceae, Martyniaceae,
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Lecythidaceae y Velloziaceae, familias de diferentes drdenes de plantas. Va-
lores morfométricos similares entre grupos no relacionados muestran lo
complicado que puede ser la identificacion de la influencia taxondmica en
los estudios ecoldgicos comunitarios. La variacion intrataxén también re-
presenta otra fuente de variacion morfométrica de flores, frutos, semillas y
unidades de dispersion observada en algunos caracteres con alta desviacion
estandar como en Caryophyllales, Ericales, Fabales, Lamiales, Malvales y
Myrtales. Mas atin, los niveles de desviacion de algunas variables morfo-
métricas fueron mayores para taxa particulares que para todas las especies,
tal como en el caso del largo fruto y semilla en Lamiales y peso unidad de
dispersion en Fabales. Tales resultados indican que la variacion de los ca-
racteres cuantitativos en y entre taxa parece estar determinada por el efecto
conjunto de la taxonomia y las caracteristicas del medio ambiente, tal como
es sugerido para los linajes en estudios filogenéticos (Lord et al. 1995). Mas
aun, también se ha sefialado que a pesar de las grandes divergencias hay
evidencia de limitaciones filogenéticas en el tamafio de las semillas (Moles
et al. 2005a, b) y sin descartar el efecto medioambiental, la biomasa de las
diasporas o unidades de dispersion parece estar filogenéticamente influen-
ciada (Liu et al. 2014). Los resultados de los estudios filogenéticos no
invalidan la ausencia de efectos taxonomicos porque la filogenia difiere de
la taxonomia (Hinchliff ez al. 2015), lo cual arroja importantes tendencias que
solo puede ser considerada una aproximacion filogenética (Fan et al. 2017).

La variabilidad de los caracteres morfométricos reproductivos puede
estar influenciada por algunos caracteres cualitativos. Un alto grado de aso-
ciacion puede ocurrir entre la morfometria de flores, semillas, frutos y
unidades de dispersion y algunos caracteres cualitativos en conjunto con los
grupos taxondmicos. Varios ejemplos permiten ilustrar como los caracteres
cualitativos de las especies tienen efectos especificos sobre los caracteres
cuantitativos. La biomasa de la semilla esta determinada por la combinacion
de la filogenia, forma de vida, fenologia y atributos ecologicos (Mazer 1989).
Las especies lefiosas tienden a presentar frutos y semillas mas grandes y
pesadas en comparacion con las especies herbaceas (Ramirez 1993). El dia-
metro del fruto tiende a covariar con el tipo de dispersion de semilla (Jordano
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1995). La morfometria de las flores también puede variar entre tipos florales
(Ramirez et al. 1990; Barrios & Ramirez 2020). Los ejemplos senalados
destacan la influencia de grupos funcionales cualitativos en la morfometria
reproductiva, la cual puede en algunos casos, explicar las variaciones en
las caracteristicas cuantitativas reproductivas. Es decir, las variaciones de los
caracteres cuantitativos son mejor explicadas por los caracteres cualitativos
que por la composicion taxonomica.

De acuerdo a lo anterior, las asociaciones entre atributos cualitativos
y cuantitativos parecen representar una expresion transversal a los carac-
teres taxonomicos. Muchos de los caracteres cuantitativos podrian estar
relacionados con atributos cualitativos, condicionados por la historia de
vida de las especies y el papel ecologico que desempefian en las comuni-
dades. Aunque estas relaciones no son una regla inflexible, podrian indicar
que la expresion de los caracteres cuantitativos en las comunidades de
plantas puede resultar de la combinacion de las caracteristicas ecoldgicas,
representada por los atributos funcionales de las especies y la composicion
taxondmica, estando esta tltima asociada a las caracteristicas morfométricas
de los taxa mas abundantes en la muestra examinada.

Las correlaciones entre los atributos de las plantas son cominmente
interpretadas como adaptaciones a diferentes historias de vida, aunque tam-
bién son fuertemente relacionadas con la filogenia de las especies (Jordano
1995; Lord et al. 1995) y pueden diferir entre floras (Forget ef al. 2007). Las
correlaciones entre las variables morfométricas pueden representar efectos
simultaneos y redundantes de los caracteres cuantitativos de las plantas. En
particular las dimensiones florales estaban relacionadas con la morfometria
de los frutos, lo cual destaca la asociacion entre eventos pre- y postpoliniza-
cion. Ademas, los caracteres cuantitativos representan adaptaciones generales
de las historias de vida de las plantas y muestran las asociaciones entre los
caracteres reproductivos. Por ejemplo, el peso de la semilla covaria con el
peso, largo y forma (relacion largo/diametro) del fruto, siendo el peso de la
semilla un caracter crucial en el ciclo de vida de las especies, por su relevancia
con los procesos de dispersion, germinacion y regeneracion. Todas estas aso-

ciaciones cuantitativas son adaptaciones de los procesos reproductivos en las
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historias de vida de las especies y probablemente responden a la disponibi-
lidad de los recursos en los procesos reproductivos de las especies.

CONCLUSIONES

El presente estudio contribuyo con el disefio de una metodologia para
evaluar el efecto de grupos taxondmicos sobre la incidencia de caracteres
cualitativos y cuantitativos presentes en comunidades de plantas, y poder
descartar o relacionar la abundancia de caracteres con los 6rdenes o familias
de plantas. Los resultados de este estudio destacan que los caracteres cuanti-
tativos parecen estar menos influenciados por los grupos taxonomicos mas
abundantes en la muestra analizada que los caracteres cualitativos. Los ana-
lisis presentados aqui revelan un gran nimero de atributos cualitativos con
influencia taxonomica a nivel general y en comunidades particulares, mien-
tras que no fueron detectados efectos taxondmicos en la evaluacion de los
atributos cuantitativos. Los atributos cuantitativos parecen ser mas suscep-
tibles a variaciones por la expresion continua fenotipica y podrian estar mas
influenciados por la conservacion del nicho filogenético, es decir la radiacion
dentro de un linaje determinado por la filogenia, el medio ambiente y la
competencia de otros linajes presentes en la comunidad (Lord ez al. 1995).
Por el contrario, los caracteres cualitativos presentan mayor relacion taxono-
mica, lo cual puede afectar significativamente la abundancia de caracteres
ecologicos y reproductivos en diferentes tipos de muestras, incluyendo ana-

lisis comunitarios.
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