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Resumen

Se estudiaron la riqueza de especies y el patrón de distribución altitudinal de las gramíneas C3 y C4 en la
Guayana venezolana. Las gramíneas están representadas en el gradiente altitudinal por 411 especies, de las
cuales, 170 presentan la vía fotosintética C3, y 241, la C4. Las gramíneas C3 y C4 están más diversificadas
en las tierras bajas, no obstante, las C3 exhiben un patrón particular; así, en las tierras bajas se distribuyen
ecológicamente en hábitats sombreados (sotobosques). En las tierras altas, las especies C3 desplazan a las
C4, que están mínimamente representadas. El patrón de distribución altitudinal de las gramíneas C3 y C4
sigue la regla de Rapoport.

Palabras clave: Diversidad en gradientes altitudinales, Gramíneas C3 y C4, Flora de la Guayana, Gramíneas
neotropicales, Regla de Rapoport.

Abstract

The species richness and altitudinal distribution pattern of C3 and C4 grasses from the Venezuelan Guayana
were studied. The grasses are represented along the altitudinal gradient by 411 species, of which 170 species
are C3 and 241 species are C4. The highest species richness is reached in lowlands. The C3 and C4 grasses
are more diversified in the lowlands, however, the C3 species show and interesting pattern, which are mainly
distributed in understories of lowlands. In the highlands, the C3 species replace the C4 species, which
diminish their importance. The altitudinal distribution pattern of C3 and C4 grasses follows the Rapopor’s
rule.

Key words: Diversity along altitudinal gradients, C3 and C4 grasses, Flora of the Guayana, Neotropical
grasses, Rapoport’s rule.
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1. Introducción

La región biogeográfica de la Guayana pertene-
ce al Escudo Precámbrico Guayanés, que forma un
arco discontinuo de cerros, lajas, afloramientos ro-
cosos, serranías, tepuyes y macizos en el norte de la
Amazonia [véanse las referencias en [1]]; esta región
constituye un área cercana a los dos millones de km2,
se localiza en el norte de Sudamérica y comprende
el sur de Venezuela y partes de Guyana, Surinam,
Guayana Francesa, Colombia y Brasil [véanse las re-
ferencias en [1]]. La región Guayana posee una rica
flora vascular estimada en cerca de 1.800 géneros
(140 endémicos) y unas 15.000 especies, de las cua-
les un 40% tiene un área de distribución endémica
de la región [2].

En esta gran región se encuentra la Guayana ve-
nezolana, que abarca cerca de 454.000 km2 [3]; esta
comprende un amplio gradiente altitudinal, que va
desde las tierras bajas hasta los 3.014 m de altitud en
la sierra de La Neblina [4]. En la Guayana venezola-
na se han documentado 411 especies de gramíneas
[5, 6], lo cual la convierte en la cuarta familia más
diversificada en esta área. Las gramíneas se distribu-
yen de manera diferencial en la Guayana venezolana,
debido, principalmente, al tipo de vía fotosintética
de cada especie, a la altitud, a los hábitats –ya bien
sea que éstos estén expuestos a la luz solar directa
o a condiciones de sombrío–, al tipo de sustrato en
el que crecen las especies [7] y a las condiciones
de madurez o sucesión secundaria de los hábitats.
Con base en estas características de la distribución
de gramíneas en ambientes tropicales, este estudio
tuvo como finalidad relacionar y analizar los posi-
bles patrones en la distribución diferencial de las
gramíneas C3 y C4 en todo el gradiente altitudinal de
la Guayana venezolana; y para tal fin se trabajó con
base en tres hipótesis: 1) Las diferencias fisiológicas
de las gramíneas C3 y C4 se reflejan en sus patrones
de distribución a lo largo de gradientes ambientales
y climáticos [7, 8]; 2) Los gradientes altitudinales
proveen un importante escenario para estudiar las
relaciones de la distribución de especies y el clima,
debido a la gran variación climática en pequeñas dis-
tancias geográficas [9], y 3) Dadas las características
fisiológicas de las gramíneas, se espera una mayor
representatividad de las C3 en las tierras altas.

1.1. Las gramíneas y sus vías fotosintéticas

Las gramíneas presentan las vías fotosintéticas
C3 y C4, con algunas modificaciones fisiológicas y
ecológicas adicionales; así, se tiene que las gramí-
neas C4 difieren significativamente de las C3 en su
fisiología, bioquímica, anatomía, ultraestructura y
requerimientos ambientales; a su vez, los factores
climáticos limitantes y las adaptaciones ecológicas
también difieren entre estas dos vías fotosintéticas
[7, 10, 11]. Ahora bien, las gramíneas C4 representan
cerca del 45% de la familia [12], y se caracterizan,
generalmente, por un bajo punto de compensación de
CO2 atmosférico, un rápido crecimiento, bajas tasas
de fotorrespiración y de pérdida de agua por unidad
de materia producida, un alto intervalo óptimo de
temperatura, un alto punto de saturación lumínica
y una anatomía foliar en corona o “Kranz” [véan-
se las referencias en [7]] (tabla 1, figura 1). Entre
tanto, las gramíneas C3 presentan un alto punto de
compensación de CO2 atmosférico, altas tasas de
fotorrespiración, un intervalo óptimo de temperatura
de 10-25 °C, un punto de saturación lumínica mu-
cho menor que las plantas C4 y una anatomía foliar
“No-Kranz” [véanse las referencias en [7]] (tabla 1,
figura 2). Según [13], la fotosíntesis en las plantas
C4 no está afectada por altas o bajas concentraciones
de O2 atmosférico, mientras que la fotosíntesis en
las C3 es inhibida por altas concentraciones de O2 y
aumenta a bajas concentraciones de este.

A B

C

Figura 1. Características anatómicas de gramíneas C4.
A. Vista paradermal de la epidermis adaxial de Digita-
ria horizontalis Willd., tomada de D. Giraldo-Cañas
3881 (COL). B. Vista paradermal de la epidermis ada-
xial de Axonopus zuloagae Giraldo-Cañas, tomada de D.
Giraldo-Cañas & López 2588 (COAH). C. Corte trans-
versal de una hoja de Paspalum dilatatum Poir., tomada
de Watson & Dallwitz, 1992).
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Tabla 1. Característica de las gramíneas C3 y C4 [Véase las referencias en [7]]

Característica C3 C4
CO2 atmosférico Alto Bajo
Tasas de crecimiento Bajas Altas
Tasas de fotorrespiración Altas Bajas
Pérdida de agua por biomasa Alta Baja
Óptimo de temperatura Bajo a intermedio (10-25 °C) Alto (30-36 °C)
Saturación lumínica Baja Alta
Anatomía foliar No-Kranz Kranz
Concentración de O2 atmosférico Fotosíntesis inhibida por altas

concentraciones y aumenta a ba-
jas concentraciones

No afecta la fotosíntesis

A B

C

Figura 2. Características anatómicas de gramíneas C3.
A. Vista paradermal de la epidermis adaxial de Oplisme-
nus burmannii (Retz.) P. Beauv., tomada de D. Giraldo-
Cañas 3286 (COL). B. Vista paradermal de la epider-
mis adaxial de Lithachne pauciflora (Sw.) P. Beauv. ex
Poir., tomada de D. Giraldo-Cañas 4621 (COL). C. Cor-
te transversal de una hoja de Myriocladus paludicolus
Swallen, tomada de Watson & Dallwitz, 1992).

2. Experimental

La Guayana venezolana aquí reconocida sigue
los límites geográficos, geológicos, florísticos y bio-
geográficos definidos por [2, 3, 4]. Los intervalos
altitudinales se discriminaron con una amplitud de
500 m, siguiendo el uso frecuente de intervalos en
diferentes investigaciones en gradientes altitudina-
les [véanse las referencias en [7]], lo que facilita las
comparaciones y los análisis con otros estudios sobre
distribución y riqueza de especies. Así, se definieron
seis intervalos altitudinales, entre los 0 y los 3000 m
de altitud (tabla 2). El inventario de especies y los
datos de altitud se tomaron de [5, 6], por lo que no se
repiten aquí. La clasificación de las gramíneas como
plantas C3 o C4 se realizó con base en la información
de la clasificación de las vías fotosintéticas consig-
nada en numerosas obras [véanse las referencias en
[7]].

3. Resultados y discusión

De las 411 especies de gramíneas reconocidas pa-
ra la Guayana venezolana [5, 6], 170 son C3 y 241
son C4. Ellas muestran una distribución diferencial
dependiendo del intervalo altitudinal (tabla 2); así,
las C4 son más ricas y más dominantes en las tierras
bajas y medias (0-1500 m de altitud), y su riqueza
y su representatividad van disminuyendo con la alti-
tud; las C3, aunque presentan también un patrón de
disminución de la riqueza de especies con la altitud,
empiezan a ser más diversas y dominantes sobre las
C4 a partir de los 1500 m de altitud (tabla 2). Estos
datos se traducen en que hay un alto recambio de
especies a medida que se incrementa la altitud, o
sea, la diversidad beta es alta; esto también se ve
reflejado en el aumento de los porcentajes de riqueza
de especies por cada intervalo altitudinal, toda vez
que las especies C3 empiezan a presentar –a partir
de los 1500 m– mayores porcentaje de riqueza espe-
cífica que las C4 (tabla 2), al igual que una mayor
representatividad ecológica.

Este patrón de distribución se ajusta a las carac-
terísticas y a los requerimientos ambientales de las
gramíneas, tanto C3 como C4 (tabla 1), ya que en há-
bitats tropicales de montaña las temperaturas medias
anuales van disminuyendo con la altitud, lo que favo-
rece el alto recambio de especies C4 por C3, toda vez
que estas últimas tienen un óptimo de temperatura
bajo a intermedio (10-25 °C) (tabla 1). Asimismo, la
concentración de O2 atmosférico va disminuyendo
con la altitud, lo cual, a su vez, aumenta la fotosínte-
sis de las especies C3 (tabla 1); estas condiciones en
ambientes tropicales de montaña favorecen el alto
recambio de gramíneas C4 por gramíneas C3.

Si bien las especies C3 tienen una riqueza aprecia-
ble en las tierras bajas y medias (0-1500 m), nunca
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Tabla 2. Distribución de las vías fotosintéticas y riqueza de grampineas (poaceae)en el gradientes altitudinal de la Guayana
Venezolana*.

Gradiente altitu-
dinal (m)

Número total
de especies

Número de es-
pecies C3

Porcentaje de
especies C3 por
intervalo

Número de es-
pecies C4

Porcentaje de
especies C4 por
intervalo

0-500 310 107 34,52 203 65,48
500-1000 174 61 35,06 113 64,94
1000-1500 132 49 37,12 83 62,88
1500-2000 61 35 57,38 26 42,62
2000-2500 33 26 78,79 7 21,21
2500-3000 11 11 100 0 0

* La suma de las columnas es superior a 411, ya que muchas especies se encuentran en varios intervalos.
El inventario de especies se encuentra en [5 y 6].

superan el 37,12% de la riqueza de cada intervalo
altitudinal de las tierras bajas (tabla 2); no obstante,
varias de sus especies, principalmente Bambusoideae
y algunas Panicoideae, pueden ser más dominantes
en las tierras bajas y medias que las C4, dado que pre-
sentan una distribución ecológica diferencial, ya que
muchas de estas crecen en hábitats de sombra, los
cuales favorecen el establecimiento de gramíneas C3,
que presentan una saturación lumínica baja (tabla 1),
característica presente en áreas de sombrío, y otras
especies C3 se establecen en ambientes acuáticos de
tierras bajas (principlamente especies de los géneros
Hymenachne, Leersia, Luziola, Oryza, Phragmites,
Sacciolepis, Steyermarkochloa), en donde las tem-
peraturas son un poco más bajas y nunca hay estrés
hídrico por déficit [7]; mientras que la mayoría de
las especies C4 requieren de hábitats abiertos (satu-
ración lumínica alta) y altas temperaturas (tabla 1).
Adicionalmente, las gramíneas C4 tienen una alta
razón de CO2 fijado/uso de agua, y, por lo tanto, es-
tán mejor adaptadas a las áreas muy cálidas, lo que
podría respaldar la hipótesis de que esta vía fotosin-
tética es una adaptación a este tipo de ambientes [14].
Así, las plantas C4 tienen una ventaja competitiva
sobre las C3 en áreas de alta intensidad lumínica,
elevadas temperaturas, altas concentraciones de O2

atmosférico y bajas concentraciones de CO2. Por
otra parte, el mayor costo energético del metabolis-
mo C4, en comparación con el del C3, lo excluye de
hábitats sombreados y reduce su ventaja competiti-
va en hábitats fríos. Por lo tanto, la distribución de
gramíneas C4 está climáticamente controlada [15],
y su distribución corresponde, principalmente, con
hábitats abiertos.

Es de destacar que ninguna de las gramíneas C4 se
encuentra en sotobosques o en áreas sombreadas, dis-

tribución que muestra que las gramíneas de esta vía
fotosintética no soportan las características ambien-
tales propias de estos hábitats, como se mencionó
anteriormente. Según [16], la ausencia de gramíneas
C4 en hábitats de sombra puede ser debida a que
no ha habido un suficiente tiempo para una adapta-
ción evolutiva de esta vía fotosintética a este tipo de
ambientes, dado que sólo se ha desarrollado recien-
temente en ambientes cálidos y áridos. Al respecto,
[13] comentó que la vía C4 se desarrolló en gramí-
neas de origen tropical, durante el Mioceno, época
en la cual las gramíneas C4 también se expandieron
[17], a partir de múltiples orígenes [12, 17, 18]. Por
otra parte, [17] mostraron que los orígenes de las C4

se remontan al Oligoceno (hace ca. 32 millones de
años).

Todos los géneros son exclusivamente C3 o C4,
salvo Aristida, el cual presenta ambas vías fotosinté-
ticas, aunque casi todas sus especies son C4 [19] y
solo una es C3, Aristida longifolia Trin. [20]. Al res-
pecto, algunos autores [21, 22, 23] consideran que
los géneros que presentan ambas vías fotosintéticas
requieren de una revisión taxonómica-sistemática,
ya que pueden considerarse no monofiléticos, puesto
que las diferentes especies C3 o C4 de un mismo
género no estarían relacionadas filogenéticamente;
este tipo de revisión se ha dado recientemente en
el género Panicum L. s.l., ya que se han empezado
a reconocer varios géneros segregados de este con
base en la combinación de varios caracteres, p. e.
morfología, anatomía, datos moleculares y el tipo
de vía fotosintética [24], lo que respalda las ideas
iniciales de [21, 22, 23], entre otros.

En cuanto a la riqueza total de especies por gra-
diente altitudinal, tenemos que el intervalo más rico
en especies es el que está comprendido entre el nivel
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del mar y los 500 m (310 especies), seguido por el
segundo intervalo (500-1000 m), con 174 especies;
mientras que los intervalos más altos presentan la
menor riqueza de especies (tabla 2, figura 3). Estos
datos se ajustan a los encontrados en algunas regio-
nes colombianas estudiadas en un contexto de gra-
dientes altitudinales [7, 25, 26], así como en Ecuador
[27, 28], en las que las tierras bajas y medias (0-1500
m) tienen la mayor riqueza de gramíneas, no solo
en número de especies, sino también en géneros y
subfamilias. Este patrón de riqueza se ajusta a la
regla de Rapoport [29, 30, 31], cuya ecuación pa-
ra el total de especies de la Guayana venezolana
es y = −0,113x + 290,6, con un R2 igual a 0,910
(figura 3), y = −0,034x + 99,51 (R2 = 0,903) para
las especies C3 (figura 4), mientras que para las C4
la ecuación fue y = −0,079x + 191,1 (R2 = 0,905)
(figura 5). Por lo tanto, se deduce que muchas de
las especies presentan tolerancias estrechas (alto re-
cambio de especies), lo cual se traduce en una gran
heterogeneidad espacial en los arreglos de las comu-
nidades de gramíneas en la Guayana [1, 5].
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Número total de especies
Lineal (número 
total de especies)

y = -0,113x + 290,6 
R2 = 0,910

Figura 3. Número total de especies para el gradiente
altitudinal de la Guayana venezolana.

Por otra parte, los datos analizados para las gra-
míneas de la Guayana venezolana no se ajustan al
“efecto del dominio medio” [30, 31, 32, 33, 34, 35], el
cual contempla que la mayor riqueza de especies, en
un contexto de gradientes altitudinales, se encuentra
en las alturas intermedias, como el caso de la rique-
za de mariposas en la serranía de Perijá (Colombia)
[36, 37], el caso de varios grupos de vertebrados
y plantas vasculares (Acanthaceae, Bromeliaceae,
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Número total de especies C3

0 1000 2000 3000

Número de especies C3

Lineal (número de especies C3)

y = -0,034x + 99,51 
R2 = 0,903

Figura 4. Número de especies C3 para el gradiente
altitudinal de la Guayana venezolana.
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y = -0,079x + 191,1 
R2 = 0,905

Figura 5. Número de especies C4 para el gradiente
altitudinal de la Guayana venezolana.

Pteridophyta, Solanaceae) [35, 38] o el caso de las
especies de la familia Frullaniaceae de las hepáticas
[39] en áreas montanas neotropicales.

4. Conclusiones

Las tierras bajas y medias (0-1500 m) están carac-
terizadas principalmente por gramíneas C4, mientras
que las altas (1500-3000 m) están dominadas bási-
camente por gramíneas C3. El patrón de riqueza de
especies en el contexto altitudinal –tanto para el total
de especies como para la separación en especies C3

o C4– se ajusta a la regla de Rapoport, lo cual eviden-
cia además, un alto recambio de especies a medida
que se incrementa la altitud. Dicho patrón conduce
a aceptar las dos primeras hipótesis de trabajo; en
tanto que la tercera hipótesis no se respalda aquí en

81



i
i

“v5n1a09Giraldo” — 2014/11/8 — 16:50 — page 82 — #6 i
i

i
i

i
i

D. Giraldo / Revista Ciencia en Desarrollo, Vol. 5 No. 1 / Enero-Junio de 2014, pp. 77-84

su totalidad, toda vez que las gramíneas C3 presenta-
ron también la regla de Rapoport, pero a medida que
se incrementa la altitud, desplazan a las C4 y, por lo
tanto, su porcentaje de representatividad aumenta en
los intervalos altitudinales mayores (1500-3000 m),
al pasar de 34,52-37,12% en las tierras bajas y me-
dias, a 57,38-100% en las tierras altas (tabla 2). Así,
los datos aquí analizados en cuanto a la representati-
vidad altitudinal de las gramíneas C3 se ajustan a lo
hallado por [40], autor que realizó un análisis sobre
la distribución de la familia Cyperaceae y sus vías
fotosintéticas en los Andes colombianos.

En consecuencia, se podría concluir que las gramí-
neas responden de manera similar a las característi-
cas ambientales asociadas con las vías fotosintéticas,
independientemente de la región natural en la que
se establecen, ya bien sea paleotropical, neotropical
o templada. No obstante, por obvias razones, en las
regiones templadas, los patrones responden según
las estaciones, en donde los mejores estimadores del
número de especies C3 y C4 son la media mínima
y la media máxima de la temperatura del mes más
cálido [41]. Por último, es necesario destacar que
no se ha documentado en la Guayana venezolana
ninguna gramínea C4 por encima de los 2500 m de
altitud; no obstante, esta ausencia podría deberse a
problemas de muestreo, ya que en áreas tropicales
de alta montaña se han documentado varias especies
C4 hasta cerca de los 4500 m de altitud [7, 26].
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