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Resumen

Flórez-Leiva, L., L. Manjarrés-Martínez, P. Gómez-Canchong, L. O. Duarte & G. Díaz-
Pulido: Macroalgas marinas afectadas por la flota de arrastre camaronero en el Mar Caribe de
Colombia. Rev. Acad. Colomb. Cienc. 31 (118): 41-48, 2007. ISSN 0370-3908.

La pesca acompañante se ha convertido en un tema de preocupación mundial debido al impacto
que las pesquerías ejercen sobre los ecosistemas marinos. Las evaluaciones de las capturas han
hecho énfasis en las especies de peces e invertebrados, pero no existían estudios que evaluaran las
comunidades de macroalgas afectadas por la pesca de arrastre, a pesar de que estas comunidades
juegan un rol importante en la estructura y complejidad de los ecosistemas marinos. Este estudio
evaluó la composición taxonómica y la biomasa de macroalgas en las capturas de 66 lances de pesca
muestreados por observadores a bordo, en las zonas de pesca al norte y al sur de la desembocadura
del río Magdalena, Caribe colombiano, entre julio y septiembre de 2004. Se identificaron un total de
16 taxa de macroalgas. En promedio, la biomasa de macroalgas (0-0.15 kg.h-1 en el norte y 0-10
kg.h-1 en el sur) fue mayor en la zona sur y fue consistentemente menor que las biomasas de
camarones y descartes en ambas zonas. La presencia de macroalgas en la captura acompañante de la
flota de arrastre camaronero y la actividad pesquera ejercida continuamente durante casi cinco
décadas en el Mar Caribe de Colombia, indican que es urgente implementar modificaciones en las
redes para disminuir su efecto abrasivo sobre las comunidades bentónicas.

Palabras clave: Macroalgas, pesca acompañante, camarón, redes de arrastre, Mar Caribe, Co-
lombia, perturbaciones.
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Abstract

The bycatch from shrimp trawling has become a matter of concern due to the impact of fisheries
on marine ecosystems. Several studies have emphasized the impacts of shrimp trawling on fish and
invertebrates, but very little is known about the effects on seaweed communities, despite their
critical role in the structure and function of marine ecosystems. In this study we assessed the
taxonomic composition and biomass of seaweeds in the catches of 66 shrimp trawls sampled by
observers at the fishing zones located north and south of the Magdalena river mouth, Colombian
Caribbean, between July and September 2004. A total of 16 taxa of seaweeds were identified.
Average seaweed biomass (0-0.15 kg.h-1 north y 0-10 kg.h-1 south) was higher in the south fishing
zone and was consistently lower than shrimp and discard biomass in both fishing zones. The
presence of macroalgae in shrimp trawl bycatch and the continuous fishing activity during almost
five decades in the Colombian Caribbean stress the need to make modifications to the trawl gears to
reduce negative (abrasive) effects on benthic communities.

Key words: Macroalgae, bycatch, shrimp, trawling, Caribbean Sea, Colombia, disturbances.

nidades de macroalgas afectadas por la pesca de arrastre,
aspecto que ha sido marginalmente documentado a nivel
mundial. Sólo se conocen algunos esfuerzos para evaluar
el impacto de la pesca de arrastre sobre las praderas de
fanerógamas marinas de la Florida (Meyer et al., 1999).

Sorprende la poca atención que se ha dado a las
macroalgas bentónicas en los estudios de pesca acompa-
ñante considerando que su importancia es múltiple: con-
tribuyen significativamente a la producción primaria de
los océanos, generan hábitats complejos para numerosas
especies, son un recurso económicamente importante
como alimento, materia prima de productos industriales y
de abonos agrícolas (Bula-Meyer, 1989; 2004). En efec-
to, se ha calculado que hectárea por hectárea los lechos
de macroalgas y pastos marinos son el tercer ecosistema
más valioso del mundo de acuerdo a los servicios que
prestan, sólo superado por los estuarios y los planos
inundables (Costanza et al., 1997).

En el Atlántico occidental tropical y subtropical, que
se extiende desde Carolina hasta el sur de Brasil, hay aproxi-
madamente 1300 especies de algas bentónicas (Wynne,
1998). De esta diversidad se estima que en el Mar Caribe de
Colombia existe un 45% de esta flora y actualmente la lista
de macroalgas bentónicas en la costa Caribe de Colombia
corresponde a 565 taxa incluyendo las zonas oceánicas y
costeras (Díaz-Pulido, 2000; Díaz-Pulido & Díaz-Ruiz,
2003). A pesar de esta elevada diversidad, es muy poco lo
que se conoce acerca de los impactos negativos de las ac-
ciones humanas sobre este recurso.

Este trabajo pretende identificar las especies de
macroalgas que son afectadas por la pesca de arrastre de
camarón en dos zonas de pesca del Mar Caribe de Colom-
bia con condiciones oceanográficas diferentes, y brindar

Introducción

La pesca acompañante hace parte de la pesca ilegal,
no registrada y no regulada que se ha convertido en un
tema central de la investigación pesquera a nivel mundial
(Pitcher et al., 2002). Se divide en dos componentes: pes-
ca incidental y descarte. La primera corresponde a los in-
dividuos que, aunque no son objetivo de la pesquería,
son utilizados, mientras que la segunda corresponde a la
captura que es regresada al mar por razones económicas,
legales o culturales (Alverson et al., 1994). La pesca con
redes de arrastre es la que más descartes produce, gene-
rando efectos perjudiciales ampliamente reconocidos en
la estructura y funcionamiento de los ecosistemas (Hall,
1999). Los descartes mundiales de pesca marítima podrían
alcanzar los 20 millones de toneladas anuales, lo que equi-
valdría al 25% de la pesca desembarcada (Alverson et al.,
1994). Actualmente la reducción de la pesca acompañan-
te es política de muchos estados, así como de un creciente
número de organizaciones regionales de manejo pesquero
(FAO, 1999).

Entre 1986 y 1992 se efectuaron en el Mar Caribe de
Colombia diferentes investigaciones con el propósito de
evaluar la pesca acompañante del camarón (PAC) en la
flota industrial de arrastre (García, 1984; Arboleda, 1985;
Osorio, 1986; Corchuelo, 1991; Anónimo, 1992). Sin
embargo, en la mayoría de los casos estas evaluaciones,
además de presentar una pobre resolución taxonómica y
carecer de una referenciación geográfica adecuada sólo
trataron el tema del impacto en las poblaciones de peces,
moluscos y crustáceos. Estudios más completos sobre la
PAC en la zona norte del Mar Caribe de Colombia se han
desarrollado recientemente (Viaña et al., 2004; Duarte
et al., 2004), involucrando también a los invertebrados,
pero sin evaluar la composición taxonómica de las comu-
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indicios sobre los impactos pesqueros que estas comuni-
dades soportan, aspectos que pueden servir como insumo
para el desarrollo de planes integrales o ecosistémicos
para el manejo pesquero.

Métodos

El área de estudio comprendió las dos grandes zonas
de pesca en que se acostumbra estratificar el Mar Caribe
de Colombia: zona norte y zona sur, separadas por la des-
embocadura del río Magdalena (Fig. 1). La zona norte se
caracteriza por la presencia de eventos de afloramiento
estacionales promovidos por la acción de los vientos ali-
sios (Andrade-Amaya, 2000), mientras que la zona sur
tiene una influencia importante de descargas continenta-
les (Patiño & Flórez, 1993). Detalles sobre la climatolo-
gía de las dos zonas se encuentran también en Bula-Meyer
(1977), Galvis (1990), CORPES (1992) y Álvarez-León
et al. (1995).

Mensualmente se realizaron campañas de pesca a bor-
do de buques de la flota camaronera con sede en la ciudad
de Cartagena. Entre julio y septiembre de 2004 se
muestrearon 34 lances de pesca en la zona norte y 32 en la
zona sur (Fig. 1). Para realizar un seguimiento adecuado de
la pesca acompañante se muestrearon los sitios donde nor-

malmente opera la flota. En cada lance de pesca se aleatorizó
la escogencia de la red a muestrar, entre las cuatro con que
cuenta cada buque. La composición en peso del camarón y
de la pesca incidental fue evaluada a bordo y, siguiendo el
esquema de muestreo propuesto por Pauly (1983), se ex-
trajo al azar una quinta parte de los descartes (incluidas las
macroalgas) para su análisis posterior en el laboratorio.

Las macroalgas fueron identificadas con la mayor reso-
lución taxonómica posible empleando literatura especia-
lizada (e.g. Wynne, 1998; Littler & Littler, 2000), aunque
la carencia de estructuras reproductivas dificultó esta ta-
rea. Posteriormente, las macroalgas fueron pesadas indivi-
dualmente e incluidas en una colección de referencia.

Las tasas de captura R (kg·h-1) de algas, fauna acompa-
ñante y camarones fueron inicialmente calculadas me-
diante  e l  método del  es t imador  de  la  proporc ión
(Scheaffer et al., 1990), ya que provee estimaciones
confiables, cuando tanto el numerador como el denomi-
nador poseen alta variabilidad (Ye, 2002):
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donde, n es el número de lances muestreados; bi es el peso
de algas, fauna acompañante o camarones en el lance i-
ésimo; y oi es la duración del mismo.

Debido a que R es un estimador sesgado, particular-
mente en muestras pequeñas, se calculó posteriormente
un estimador jackknife jR (Miller,  1974), el cual remue-
ve el sesgo de orden 1/n:

∑
=

−
−−=

n

i
ij R

n
n

nRR
1

1   (2) 

donde: 
∑
∑

≠

≠
− =

ij
j

ij
j

i o

b

R   (3) 

Intervalos de confianza no paramétricos de R fueron
derivados usando el procedimiento tipo t-student de
remuestreo computacional bootstrap (Efron, 1982), el cual
ha mostrado mejores resultados para la estimación de in-
tervalos de confianza de proporciones en estudios de si-
mulación (Choquet et al., 1999). El método considera la
siguiente corrección de T cuando el tamaño de la muestra
es pequeño, liberando así el requisito de que la pobla-

Figura 1. Ubicación de los lances y sitios muestreados en las dos
zonas de pesca de arrastre del Mar Caribe de Colombia, entre Julio

y Septiembre de 2004.
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ción se distribuya normalmente y aproximándose a la fun-
ción de distribución:
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donde, R̂ y )ˆ(RSE son el estimador y el error estándar
del parámetro de proporción R; *R̂ y *)ˆ(RSE son el es-
timador y el error estándar de la proporción derivados de
una muestra aleatoria de tamaño n tomada con reemplazo
de la muestral original  (b1,o1),…,(bn,on). Se calcularon un
total de 10000 muestras bootstrap para el cálculo de .*R̂

El error estándar,  *)ˆ(RSE , fue estimado usando el
procedimiento de bootstrap doble (Shiue et al., 1993), es
decir, para cada muestra bootstrap, un nuevo muestreo
boostrap fue usado para calcular estimaciones de **R̂ .
1000 nuevas muestras bootstrap fueron calculadas de cada
muestra bootstrap original. Los intervalos de confianza
tipo t-student de boostrap del (1-a)% fueron:
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Resultados

En 25 de los 66 lances muestreados se registraron
macroalgas dentro de la pesca acompañante. Se registró
un total de 16 taxa. La zona sur presentó el menor número
de especies. En ella se identificaron 5 taxa exclusivas
correspondientes a 3 familias, mientras que en la zona
norte se presentaron 5 taxa exclusivas pertenecientes a 4
familias. Los 6 taxa restantes fueron registrados en ambas
zonas (Tabla 1).

 En la zona norte los sitios de pesca que presentaron
mayor número de taxa fueron Bahía Honda (4 taxa) y Cabo
de la Vela (3 taxa). Punta Mestizo registró mayor número
de taxa en la zona sur (3 taxa). Las macroalgas se registra-
ron entre 13 y 60 m de profundidad en ambas zonas del
Caribe colombiano (Tabla 1).

La biomasa de macroalgas registradas en los lances
fue relativamente baja (0-0.15 kg.h-1 en el norte y 0-10
kg.h-1 en el sur) en comparación con las capturas de cama-
rón y del resto de la pesca acompañante, con excepción
de las biomasas de macroalgas registradas en Punta Mes-

Tabla 1. Macroalgas registradas en las capturas de la flota de arrastre camaronero del Mar Caribe de Colombia. Para cada zona de
pesca, los sitios se ordenan de norte a sur. Bahía Honda (BH), Cabo de la Vela (CV), Cascajal (C), Barú (B), Tigua (T), Islas de San
Bernardo (SB), Golfo de Morrosquillo (GM), Boya de Morrosquillo (BM), y Punta Mestizo (PM). Se incluye el rango de profundi-

dad en que se registró cada taxón. La letra X indica presencia del taxón.

Norte  Sur 
Taxa Profundidad (m) 

BH CV  C B T SB GM BM PM 
Phaeophyceae            
Sargassum filipendula 40-50 X X         

Sargassum polyceratium 13-58     X   X  X 
Sargassum sp.1 18-60 X X      X  X 

Sargassum sp.2 29 X          
Sargassum sp.3 14-48  X      X   

Dictyopteris sp. 49  X         

Rhodophyceae            

Spyridia filamentosa 22-34 X     X   X X 

Gracilaria sp. 14-50  X        X 

Solieria filiformis 20 X         X 
Ceramium sp. 14          X 

Osmundaria obtusiloba 43-50 X X         

Hypnea musciformis 16-43 X X      X   

Bryothamnion triquetrum 40-45 X          

Clorophyceae            

Caulerpa prolifera 20       X   X 

Caulerpa mexicana 23          X 

Caulerpa sp. 20    X       
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tizos (9,43 kg.h-1; IC95%=3,33-20,26 kg.h-1) que no difi-
rió significativamente de las capturas de camarón (6,80
kg.h-1; IC95%=5,30-8,04 kg.h-1) (Fig. 2).

Las mayores biomasas de macroalgas se registraron en
Punta Mestizo (9,43 kg.h-1; IC95%=3,33-20,26 kg.h-1)
seguido del  Golfo de Morrosqui l lo  (0,361 kg.h -1;

IC95%=0,17-0,61 kg.h-1) con valores significativamente
superiores a los demás sitios muestreados (Fig. 2). La
biomasa de la fauna acompañante fue significativamente
mayor en Bahía Honda (176,33 kg.h-1; IC95%=121,32-
242,53 kg.h-1), mientras que se registraron los menores
niveles de biomasa de camarones en ese sector (0,02 kg.h-1;
0,00-0,06 kg.h-1) (Fig. 2).

Discusión

La mayoría de las especies reportadas en este trabajo
han sido registradas previamente para fondos blandos
del Caribe colombiano (Taylor, 1960; Bula-Meyer &
Díaz-Pulido, 1995;  Díaz-Pulido, 2000;  Bula-Meyer,
2001). Aunque algunas especies de algas sólo se regis-
traron en la zona sur (Sargassum polyceratium, Caulerpa
prolifera, C. mexicana), en tanto que otras especies sólo
fueron  encont radas  en  la  zona  nor te  ( Sargassum
filipéndula, Dictyopteris sp., Osmundaria obtusiloba,
Bryothamnion triquetrum), estudios previos registraron
todas las especies documentadas en este trabajo para todo
la costa Caribe de Colombia (Díaz-Pulido & Díaz-Ruiz,
2003). Es posible que un mayor esfuerzo de muestreo
hubiese podido evidenciar de mejor manera la distribu-
ción geográfica.

La alta frecuencia del genero Sargassum en ambas
zonas de pesca, puede explicarse por el ciclo de vida libre
de este tipo de algas y por los talos con flotadores o vesí-
culas de aire que les permite flotar en la columna de agua
y dispersarse en amplias distancias (Dawes, 1991). Estas
características podrían reducir la vulnerabilidad de
Sargassum a la acción de la pesca de arrastre, en compara-
ción con especies de macroalgas que carecen de medios
de flotación. La estrategia de vida y dispersión de
Sargassum explicaría la dominancia de este género en las
zonas de pesca de la flota camaronera.

Con relación a las altas biomasas de algas y camarón
registradas en Punta Mestizo y en el Golfo de Morrosquillo
se podría afirmar que en estas áreas las continuas descar-
gas continentales procedentes del rio Sinú, podrían cons-
tituirse en una fuente constante de nutrientes para las algas
y generar un ambiente estuarino para los camarones
(Molina et al., 1994; Díaz et al., 1996). Los resultados de
este estudio concuerdan con las observaciones de que los
camarones requieren las algas como hábitat para su creci-
miento y posterior desarrollo (Sogard & Able, 1991), ya
que las mayores biomasas de algas y de camarón ocurrie-
ron en los mismos sitios de muestreo. Las menores
biomasas de algas y camarón en Bahía Honda que con-
trastan con los elevados niveles de fauna acompañante

Figura 2. Tasas de captura promedio (kg·h-1) de macroalgas, fauna
acompañante y camarones registradas en el Mar Caribe de Colombia.

Las barras indican los intervalos de confianza no paramétricos
estimados mediante remuestreo computacional Bootstrap. Los sitios se
ordenan de norte a sur. Abreviaturas como en la Tabla 1. Los números
entre paréntesis corresponden a los lances examinados en cada caso.
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registrados en ese sector concuerdan con las proporcio-
nes elevadas de fauna acompañante observadas en el nor-
te del Mar Caribe de Colombia y en Venezuela (Juhl &
Drummond, 1976; Marcano & Alio, 2000; Duarte et al.,
2004). En efecto, las estructuras bióticas de las captura-
das por la flota de arrastre de camarón en la zonas de pes-
ca norte y sur del mar Caribe de Colombia han sido descritas
como contrastantes (Duarte & Gómez, 2006). Sin embar-
go, la proporción de fauna acompañante y camarón en Bahía
Honda también estaría determinada por la realización de
algunos muestreos diurnos en ese sector, en los cuales
hubo menores capturas de camarón por la mayor actividad
(disponibilidad) nocturna que este recurso evidencia
(Duarte et al., 2006).

Las asociaciones que se vislumbran entre las algas,
los camarones y el resto de la fauna acompañante contri-
buyen a la noción de que modificaciones en la abundan-
cia y distribución de las algas promovidas por las pesca
de arrastre alteraría la estructura y funcionamiento del
ecosistema (EJF, 2003).

El deterioro del ambiente físico en los fondos marinos
y el incremento de la turbidez promovido por la operación
de las redes de arrastre podrían reducir crónicamente el
potencial fotosintético de las plantas marinas (Kenworthy
& Haunert, 1991). Algunos estudios sugieren que las re-
des de arrastre impactan negativamente las comunidades
de fanerógamas (Meyer et al., 1999) y de macroalgas
(Tilmant, 1982). Es difícil establecer el grado de impacto
de los arrastres de camarón sobre las macroalgas bentónicas
del área estudiada. Es evidente que hay un efecto negativo
inmediato por la remoción mecánica de la biomasa algal,
lo cual puede generar un cambio rápido en la composición
de especies algales por formas oportunistas de rápida colo-
nización o de ciclos de vida corto. El daño parcial a los
talos y la fragmentación de los mismos pueden tener im-
pactos menores a mediano plazo, ya que la mayoría de
macroalgas tienen altas tasas de crecimiento y recupera-
ción (Steneck & Dethier, 1994). Los efectos de los arras-
tres a largo plazo son más difíciles de entender debido al
poco conocimiento que se tiene de la flora algal en Colom-
bia y a la ausencia de programas de monitoreo de las comu-
nidades algales de las áreas afectadas.

Es claro que la actividad pesquera con las redes de
arrastre no sólo afecta las comunidades de plantas mari-
nas, sino que puede afectar también a otros organismos
marinos que tienen relaciones de interdependencia con
las macroalgas. Las praderas de macroalgas y de pastos
marinos son hábitats para juveniles y adultos de peces e
invertebrados (incluyendo los camarones), por lo cual tie-

nen un rol en la estructura y complejidad del ecosistema
(Jennings & Kaiser, 1998). En general las redes de arras-
tre son un arte de pesca limitado para muestrear la abun-
dancia de macroalgas en términos absolutos, ya que una
fracción importante puede escapar a través de las mallas
durante el arrastre; por tanto las estimaciones obtenidas
sólo permiten comparaciones relativas entre los sitios de
pesca. No obstante, el análisis de la pesca acompañante
permite describir de manera relativa la comunidad de
macroalgas que está siendo afectada por la actividad
extractiva de la flota pesquera de arrastre camaronero del
Mar Caribe de Colombia. La composición taxonómica y
las tasas de captura de macroalgas que aquí se registran
sugieren la necesidad de estudios que examinen en deta-
lle el efecto de la pesca de arrastre sobre las comunidades
de macroalgas en el mar Caribe de Colombia consideran-
do la acción sostenida en el tiempo que las redes de arras-
tre han ejercido en la región.
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Pérez Asseff, J. M., E. J. Peña & C. Torres: Efecto del nitrógeno y la irradianza en la eficiencia
fotosintética del anamú Petiveria alliacea (Phytolaccaceae). Rev. Acad. Colomb. Cienc. 31 (118):
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El presente estudio evaluó el efecto del nitrógeno y la irradianza sobre la eficiencia fotosintética
(Fv/Fm) de Petiveria alliacea. Los resultados mostraron que la fluorescencia disminuyó al aumentar
el nivel de irradianza y al disminuir la concentración de nitrógeno. La eficiencia fotosintética fue
significativamente mayor en hojas de plantas con mayor disponibilidad de nitrógeno y en ambientes
parcialmente sombreados. Las curvas de luz (F-I) en función de la tasa de transporte de electrones
(ETR), mostraron que las plantas bajo sombra y expuestas a bajas concentraciones de nitrógeno
fueron más susceptibles a bloqueos en su ETR.

Palabras clave: Fluorescencia, fotosíntesis, estrés, nitrógeno, irradianza.

Abstract

The effect of nitrogen availability and different light regimes on the chlorophyll fluorescence
and photosynthetic efficiency were evaluated in plants of Anamú (Petiveria alliacea, Phytolachaceae).
Chl-fluorescence in plants responded negatively with increased irradiance and lower nitrogen supply.
Photochemical efficiency of photosystem II (Fv/Fm) was greater in shaded plants as well as in
treatments with higher nitrogen supply. Photosynthesis-irradiance curves (P-I) expressed as electron
transport rate (ETR) was higher in shaded plants as well as in plants exposed to lower nitrogen
supply.

Key words: Fluorescence, photosynthesis, stress, nitrogen, irradiance.
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Introducción

La evaluación de la fotosíntesis y los efectos inducidos
por estrés son importantes en el análisis del desempeño de
las plantas bajo condiciones naturales (Bilger, et al., 1995).
Se define estrés como cualquier condición ambiental que
es capaz de causar cambios biológicos dañinos (Larcher,
1995; Poorter & Pérez-Soba, 2001). Algunos de los facto-
res más comunes, sobre todo en el trópico, que producen
estrés en las plantas ya sea por deficiencia o exceso, son el
Nitrógeno y la irradianza lumínica. El estrés lumínico no
resulta de una intensa irradianza por sí mismo, sino más
bien de una absorción de luz excesiva en comparación con
la utilizada en la fotosíntesis. Si tanto los límites de tole-
rancia como la capacidad adaptativa son excedidos, el estrés
puede ocasionar daños permanentes e incluso la muerte de
la planta (Larcher, 1995; Poorter, 2000; Peña et al., 1999;
Peña, 2004). Las plantas absorben principalmente dos for-
mas de Nitrógeno: nitrato (NO3

-) y amonio (NH4
+). Las plan-

tas que contienen una cantidad tal de nitrógeno que limita
su crecimiento muestran síntomas de deficiencia que con-
sisten en clorosis general, especialmente en las hojas más
antiguas (Salisbury & Ross, 1994; Horton et al., 1996;
Toth et al., 2002). La exposición de las plantas a altos ni-
veles de irradianza, mayores a las del punto de saturación
lumínica, produce varios efectos, incluyendo la adapta-
ción del aparato fotosintético, conocidas como plantas re-
sistentes al  sol,  las cuales exhiben características
adaptativas tales como, la depoxidación de violaxantina a
zeaxantina, el incremento en la emisión de calor y la
fotoinhibición del aparato fotosintético (Lichtenthaler &
Burkart, 1999; Peña, 1998; Cechin & De Fátima, 2004).

La fluorescencia es una de las técnicas mas reciente-
mente utilizadas para evaluar el efecto de un tipo particu-
lar de estrés sobre la actividad fisiológica de la planta
(Lichtenthaler & Burkart, 1999; Del & Toivonen, 2003)
La fluorescencia de la clorofila es la producción de luz que
acompaña a la rápida disminución en la energía de los elec-
trones que se encuentran en estado excitado de la clorofila.
En una planta expuesta a una fuente de energía lumínica
los electrones de los pigmentos son excitados por la ener-
gía incidente. Esta energía se puede utilizar para fotosíntesis
o puede perderse por disipación calorífica o fluorescencia
o las dos (Krause & Weis, 1991; Maxwell & Jonson, 2000).
Esta técnica evalúa la fluorescencia fotosintética usando
pulsos de luz fuerte (también llamados pulsos de satura-
ción) permitiendo análisis extremadamente detallados so-
bre la eficiencia fotosintética in situ,  evaluando las
alteraciones del aparato fotosintético en función del trans-
porte de electrones (ETR) y se basa en el hecho que cuando
el transporte de electrones es bloqueado por algún factor

de estrés, a nivel del sitio de oxidación del agua en el PSII,
los niveles de fluorescencia disminuyen (Bilger et al.,
1995; Gemel et al., 1997; Porter, 2000).

La eficiencia fotosintética en plantas (Fv/Fm) refleja
la eficiencia cuántica potencial del PSII y se usa como un
indicador sensitivo de la eficiencia fotosintética de las
plantas (Kooten & Snel, 1990; Del & Toivonen, 2003).
La eficiencia cuántica es regulada por mecanismos de
control fisiológico que optimizan el desempeño de la
planta y proveen protección de los efectos dañinos de luz
excesiva (Krall & Gerald, 1992; Horton et al., 1996).
Cerca del  3% de la  energía  t ransfer ida a  los  dos
fotosistemas se pierde como emisión fluorescente (Gemel
et al., 1997; Del & Toivonen, 2003).

Petiveria alliacea L. conocida como Anamú, forma
parte del folclor medicinal en varios países de Latino-
américa. Sus usos como analgésico y contra la sinusitis
son los más conocidos, aunque también se usa como anti-
pirético, vermífugo, analgésico y anti-inflamatorio. Igual-
mente, para acelerar y facilitar el parto y para cuidar los
dientes contra las caries, fortalecer las encías y curar le-
siones como llagas y maltratos por prótesis en la cavidad
oral (Pérez, 1996).

El propósito del presente trabajo es evaluar el efecto
del estrés lumínico y del nitrógeno en plantas de Anamú
expuestas a diferentes niveles de irradianza y concentra-
ciones de nitrógeno, utilizando como indicador fisioló-
gico la eficiencia fotosintética (Fv/Fm). Igualmente,
estimar las curvas de Fotosíntesis – Irradianza (F-I) para
las plantas expuestas a diferentes tratamientos de
irradianza y Nitrógeno, en función de su tasa de transpor-
te de electrones (ETR).

Materiales y Métodos

Sinopsis de la especie: el Anamú Petiveria alliacea
pertenece a la familia Phytolaccaceae (Orden Caryo-
phyllales), es una planta herbácea que puede alcanzar de
0.50 a 1 m de altura. Se caracteriza por tener tallo delga-
do; hojas alternas, alargadas, de color verde oscuro con
pequeños puntos translúcidos, con 8 a 14 cm de largo y 3
a 5 cm de ancho; flores pequeñas y blancas; espigas te-
nues y alargadas; frutos consistentes en una baya con ca-
sillas, pequeños y rojos. Se distribuye en potreros de
climas cálidos desde cero hasta los 1 000 m s n m de los
departamentos de Antioquia, Atlántico, Bolívar, Boyacá,
Magdalena y Tolima (Pérez, 1996).

Condiciones experimentales: se obtuvieron 45 indi-
viduos adultos a partir de una población natural de P.
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alliacea, ubicada en la estación experimental de Biolo-
gía, en la Universidad del Valle. Se empleó el sistema de
cultivo hidropónico abierto o ferti-riego para la aclimata-
ción y mantenimiento de especimenes en la estación ex-
perimental de Biología. Se trabajaron tres niveles de

irradianza ut i l izando diferente  número de mallas
polisombra y angeo acrílico. Las plantas expuestas a 100%
de irradianza no tenían mallas sobre ellas, mientras que
las de 20.5% y 2.6% de la irradianza solar plena, tenían 3
y 6 mallas respectivamente. La irradianza máxima esti-
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Figura 1. Comportamiento de la eficiencia fotosintética (Fv/Fm) en función de la irradianza en plantas de P. alliacea. a) 0 ppm de nitrógeno,
b) 56 ppm de nitrógeno, b) 112 ppm de nitrógeno, c) 224 ppm de nitrógeno, y d) 448 ppm de nitrógeno.
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mada se determinó por mediciones realizadas al medio
día con un Cuantómetro de luz modelo datalogger (Licor
Inc.). Las concentraciones de nitrógeno utilizadas (0ppm,
56ppm, 112ppm, 224ppm y 448ppm) se prepararon en la
solución de Hoagland (Hoagland & Arnon, 1950) modi-
ficada por Johnson et al, (1957). Aproximadamente 90
mL de cada solución fue aplicada por goteo utilizando
bolsas de suero. La aclimatación a los tratamientos se rea-
lizó por un periodo de 45 días.

Mediciones fisiológicas: los valores de la eficiencia
fotosintética (Fv/Fm) y la tasa de transporte (ETR) se de-
terminaron utilizando un fluorómetro portátil Modelo
Mini-PAM-2100 marca WALZ. Las mediciones de fluo-
rescencia se hicieron por triplicado en 6 hojas por planta
para un total de 18 datos por planta y 54 por tratamiento
(n = 810). Las mediciones se realizaron en la madrugada,
entre las 5:30 y 6:00 horas, con el fin de permitir la adap-
tación de las plantas a la oscuridad, y garantizar que to-
dos los centros de reacción del PSII estuviesen abiertos
(Krause & Weis, 1991). Se realizaron curvas fotosíntesis-
irradianza (F-I) en función del ETR para cada tratamien-
to, incrementando la intensidad lumínica (PAR) cada 10
segundos (10, 16, 24, 38, 55, 81, 122 y 183 µmol m2 s -1).

Diseño experimental: se realizó un diseño completa-
mente al azar, factorial de 3x5 y para el análisis estadísti-
co se utilizó el programa STATISTICA, versión 5.1 de
1997, con un nivel de significancia del 95% (p< 0.05).

Resultados

Los valores de eficiencia fotosintética (Fv/Fm) pro-
medio en P. alliacea presentaron diferencias significati-
vas (p< 0.01), dependiendo de la concentración de
Nitrógeno y la irradianza. El rango de valores de Fv/Fm
promedio osciló entre 0.71 y 0.83, los cuales estuvieron
en el rango de los valores reportados para la población
natural de 0.81. Las plantas de P. alliacea aclimatadas a
diferentes niveles de irradianza presentaron diferencias

Irradianza Concentración de Nitrógeno 

 0 ppm 56 ppm 112 ppm 224 ppm 448 ppm 

100% 0,71 0,73 0,76 0,77 0,78 

20.5% 0,72 0,77 0,79 0,81 0,81 

2.6% 0,79 0,80 0,82 0,82 0,82 

Pn 7% 0,82 

Tabla 1. Eficiencia fotosintética promedio en P. alliacea para
las diferentes concentraciones de Nitrógeno y niveles de

irradianza.

significativas en la eficiencia fotosintética (p< 0.05), dis-
minuyendo significativamente con el aumento en el ni-
vel de irradianza (p<<0.01) excepto las plantas sin
Nitrógeno aclimatadas a 20.5% y 100% de irradianza
(p<0.05) (Figura 1).

Las plantas de P. alliacea presentaron diferencias sig-
nificativas (p<0.05) en la eficiencia fotosintética (Fv/Fm),
dependiendo de la concentración de Nitrógeno (Figura
2). No se observaron diferencias significativas en los va-
lores de eficiencia fotosintética de las plantas con una
disponibilidad de Nitrógeno entre 224 ppm y 448 ppm
(p<0.05). La tendencia general de Fv/Fm fue aumentar a
medida que aumentó la concentración de Nitrógeno, con
una correlación de 0.51 (p<<0.01).

La eficiencia fotosintética (Fv/Fm) de las plantas acli-
matadas a luz solar plena (100%) presentaron diferencias
significativas (p<0.05) dependiendo de la concentración
de Nitrógeno (Figura 2). Estas presentaron valores pro-
medio de eficiencia fotosintética por debajo de 0.8 (Fi-
gura 3) .  Todas las  plantas acl imatadas a  2.6% de
irradianza presentaron valores Fv/Fm superiores a 0.8
excepto las que carecían de Nitrógeno (0 ppm, Fv/Fm =
0.79), mientras que las aclimatadas a 20.5% solo presen-
taron valores de Fv/Fm cercanos a 0.8 cuando la dispo-
nibilidad de Nitrógeno fue de 224ppm y 448ppm. La
figura 4 ilustra las diferencias significativas (p<0.05)
entre las curvas F-I de las plantas aclimatadas a los dife-
rentes tratamientos. Las plantas aclimatadas a bajo nivel
de irradianza (2.7 %) con una concentración de Nitróge-
no entre 112 – 448 ppm presentaron disminuciones en la
ETR, al incrementar la irradianza (Figura 4), en contras-
te con los valores de Fv/Fm observados en estos mismos
tratamientos de nitrógeno.

Discusión

La disminución de la Eficiencia fotosintética (Fv/Fm)
en función de la irradianza, se toma usualmente como
indicador de alteración en el aparato fotosintético, a ni-
vel de su conversión cuántica y transporte de electrones
(Lichtenthaler & Burkart, 1999), resultando una dismi-
nución de la actividad fotosintética en la planta. En va-
rios grupos de plantas, la tendencia general es una
disminución de la actividad fotosintética cuando son acli-
matadas a plena irradianza (Krause, 1988; He et al., 1996;
Peña et al., 1999; Porter, 2000). Dicha disminución en
los valores de Fv/Fm se debe probablemente a procesos
de protección de disipación calorífica (Porter, 2000). Esta
tendencia se mantuvo en plantas de P. alliacea aclimata-
das a luz solar plena (100%) donde valores de Fv/Fm fue-
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Figura 3. Comportamiento de la eficiencia fotosintética en función
de la interacción entre diferentes niveles de irradianza y nitrógeno.
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Figura 2. Comportamiento de la eficiencia fotosintética (Fv/Fm) en
función del nitrógeno en plantas de P. alliacea aclimatadas a

niveles de irradianza a) 2.7% de luz solar plena, b) 20.5% de luz
solar plena y c) 100% de luz solar plena.

ron inferiores a 0.8, indicando la preferencia de P. alliacea
por ambientes sombreados.

Los mayores valores de eficiencia fotosintética (Fv/
Fm) en función del nitrógeno coincidieron con la con-
centración de nitrógeno a 224 ppm, valor sugerido como
la concentración óptima para los valores máximos de Fv/
Fm. La eficiencia fotosintética (Fv/Fm) en función de la
interacción entre la irradianza y el Nitrógeno, se afecta
cuando una planta en estrés es expuesta a altas intensida-
des de luz; se ha sugerido que los daños en los centros de
reacción pueden ser reparados mediante la síntesis de pro-
teína D1. Cuando la tasa de daño es equivalente a la tasa
de reparación, no se observa disminución alguna en la
eficiencia fotosintética (Barber, 1994; Porter, 2000). Los
resultados mostraron que la eficiencia fotosintética dis-
minuye debido a la disminución en la disponibilidad de
Nitrógeno, demostrando por lo tanto la importancia del
Nitrógeno para la síntesis de pigmentos y proteínas es-
tructurales del aparato fotosintético en esta especie. To-
das las plantas de sombra, incluyendo fanerógamas (Coth
et al.. 2002 y no vasculares (Peña, 2004) son sensibles a
la luz (fotolabiles) y pueden sufrir daños incluso con ex-
posiciones muy breves a irradiación moderada. Los resul-
tados indicaron que entre mayor es el nivel de irradianza,
mayor disponibilidad de Nitrógeno requiere las plantas
de Anamú para reparar los daños ocasionados por exceso
lumínico y así alcanzar valores normales de Fv/Fm.

El patrón de las curvas ETR, señala que las plantas
con menor disponibilidad de Nitrógeno son más suscep-
tibles a presentar bloqueos en su tasa de transporte de
electrones (ETR), en especial al incrementar los niveles
de irradianza (PAR). Las plantas aclimatadas a irradianza
plena (100%), con alta disponibilidad de Nitrógeno, pre-
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sentaron sin embargo valores altos de ETR lo que se pue-
de concluir que el flujo de electrones fotosintéticos en el
Anamú se puede particionar entre la fotosíntesis y la
fotorespiración, esta última como un mecanismo para pro-
tegerse de la fotoinhibición (Krause, 1988; Toth et al.,
2002; Cechin & De Fátima, 2004). Para evaluar de mane-
ra exacta la cantidad de energía fotoquímica que utiliza
la planta, ya sea para la asimilación de CO2 o para la pro-
ducción de O2, se requiere realizar mediciones simultá-
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Figura 4. Curvas Fotosíntesis-Irradianza (F-I) en función de la ETR
para los tratamientos con diferentes niveles de irradianza: a) Nivel
alto (100% de luz solar plena), b) Nivel intermedio (20.5% de luz

solar plena), y c) Nivel bajo (2.7% de luz solar plena).

neas de fluorescencia y fijación de CO2 en una cámara de
intercambio de gases (Krall & Edwards, 1992; Del &
Toivonen, 2003). Se sugiere por lo tanto que el comporta-
miento observado de las curvas ETR en los tratamientos,
es el resultado de mecanismos adaptativos de la planta
para la captura de la luz a alta irradianza. Un aumento
moderado de irradianza puede reflejarse en una disminu-
ción de los valores de Fv/Fm, lo que puede traducirse en
una respuesta de fotoinhibición.

De acuerdo a los resultados observados se puede con-
cluir que el estrés de alta irradianza en las plantas afecta
de manera significativa la eficiencia fotosintética (Fv/Fm).
Igualmente, las plantas expuestas al efecto combinado de
estrés con bajos niveles de nitrógeno, influye en las va-
riaciones de la tasa de transporte de electrones (ETR) en
plantas del Anamú. Por el contrario, plantas bajo sombra
(2.7% y 20.5% de irradianza) y con una disponibilidad
relativamente alta de nitrógeno (224ppm), son menos sus-
ceptibles de disminuir la eficiencia fotosintética (Fv/Fm)
y por ende su tasa de transporte de electrones (ETR) en el
sistema fotoquímico de la planta.
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ESTRUCTURA Y DINÁMICA DE POBLACIONES
DE PLANTAS EN UN BOSQUE ANDINO
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Samper, C. & M. I. Vallejo: Estructura y dinámica de poblaciones de plantas en un bosque
andino. Rev. Acad. Colomb. Cienc. 31 (118): 57-68, 2007. ISSN 0370-3908.

Los bosques tropicales se caracterizan por tener una alta riqueza y diversidad de especies.
Existen diversas hipótesis sobre los factores que determinan el origen y mantenimiento de esta
riqueza, las cuales han sido estudiadas a través de una red global de parcelas permanentes. Este es
el primer estudio de gran escala sobre la estructura y dinámica de poblaciones de plantas en un
bosque montano, a través de una parcela permanente establecida en la Reserva Natural La Planada
(Nariño, Colombia). La parcela ha permitido el seguimiento de más de 130,000 árboles y arbustos
pertenecientes a 240 especies de plantas a lo largo de cinco años. Los resultados revelan una tasa de
mortalidad de plantas de 3.65%/año y una tasa de reclutamiento de 3.52% anual, mientras que el área
basal y biomasa de la parcela incrementó en cerca del 5% en cinco años. Los bosques montanos de
los Andes presentan una dinámica de poblaciones muy alta y tasas de crecimiento bajas comparadas
con bosques tropicales en zonas bajas.

Palabras clave: Ecología, bosque andino, demografía, plantas.

Abstract

Tropical forests are characterized by having high species richness and diversity. There are
several hypotheses to explain the origin and maintenance of diversity, which have been studied
through a global network of plots. This is the first large scale study on the structure and dynamics
of plant populations in a montane forest, through the establishment of a permanent plot at La
Planada Nature Reserve (Nariño, Colombia). This plot has enabled the monitoring of more than
130,000 trees and shrubs of 240 species for five years. The results indicate that the average mortality
rate is 3.65%/yr and an average recruitment rate of 3.52%/yr; the basal area and biomass increased
5% over five years. Montane forests in the Andes are more dynamic and have slower growth rates
compared to lowland tropical forests.

Key words: Ecology, montane forest, demography, plants.
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Los bosques tropicales se caracterizan por tener una
alta riqueza y diversidad de especies, lo cual ha generado
un gran interés por parte de biólogos en determinar los
mecanismos que han llevado al origen y mantenimiento
de esta alta diversidad (Richards, 1952). La mayor parte
de los estudios se han centrado en comparaciones de la
composición florística a lo largo de gradientes lati-
tudinales o distintas escalas especiales (Gentry 1982).
Solamente en las últimas dos décadas hemos comenzado
a comprender la estructura y dinámica de estos bosques, a
través del uso de parcelas permanentes de gran escala para
estudiar los cambios en poblaciones a lo largo del tiempo
(Hubbel & Foster 1986, Losos & Leigh 2004). Los resul-
tados han demostrado que los bosques tropicales son
ecosistemas que presentan poblaciones de plantas muy
dinámicas, con altas tasas de reclutamiento y mortalidad
(Hubbell & Foster 1990, Condit et al. 1999).

La diversidad de especies puede ser analizada a dis-
tintas escalas especiales, desde diversidad local hasta di-
versidad entre continentes. Uno de los factores que
determinan la composición florística esta relacionada con
la historia evolutiva, biogeografía e historia de la región
de estudio (Crane et al. 1995, Morley 2000). Dentro de
una misma región biogeográfica encontramos diferencias
a lo largo de gradientes latitudinales, que se encuentran
correlacionados con factores biofísicos como suelos o pre-
cipitación (Gentry 1982, Ashton 1997, Condit et al.
2002). Sin embargo, encontramos que existe una gran
variación en la diversidad de especies a nivel local, lo
cual lleva a preguntarse cuales son los mecanismos que
determinan la coexistencia de tantas especies en un espa-
cio reducido. Por ejemplo, los bosques del sureste Asiáti-
co puede presentar más de 1000 especies de árboles en un
área menor a 50 hectáreas, la mayor parte de las cuales
son poco abundantes o raras (Losos & Leigh 2004).

Se han planteado diversas hipótesis para explican la
coexistencia de especies en bosques de alta diversidad
(Hubbell 2001, Wright 2002). Una de las hipótesis que
más atención ha recibido plantea que la diversidad se
mantiene debido a limitaciones en la dispersión de semi-
llas y mortalidad dependiente de la densidad de semillas
y plántulas (Janzen 1970). Otra hipótesis plantea que la
alta diversidad se encuentra asociada con una mayor he-
terogeneidad de ambientes, lo cual ha llevado a una ma-
yor especialización de las especies (Grubb 1977, Rickefs
1977). En este sentido, una de las predicciones es que la
mayor diversidad debe presentar en los bosques que pre-
sentan una tasa de perturbación intermedia (Connell 1978,
Tilman 1994). Estos avances teóricos han generado una
serie de hipótesis que han sido estudiadas a través de una
red global de parcelas permanentes a largo plazo en bos-

ques tropicales (Losos & Leigh, 2004). Este trabajo pre-
senta los resultados de la primera parcela de gran escala
establecida en un bosque tropical montano, que a la vez
nos permite una comparación de la estructura y dinámica
de poblaciones de plantas entre bosques de zona baja y
un bosque Andino.

Metodología

Este estudio se llevó a cabo en la Reserva Natural La
Planada, una reserva privada fundada en 1982 por el Fon-
do Mundial para la Naturaleza (WWF) y la Fundación
para la Educación Superior (FES), y está ubicada en la
vertiente occidental de la Cordillera Occidental de los
Andes, al sur occidente de Colombia muy cerca de los
límites con Ecuador (1°17¢ N, 78°15¢ W). Antes de ser
declarada Reserva Natural, los primeros predios que con-
formaron La Planada fueron utilizados para el aprovecha-
miento selectivo de especies maderables (e.g Symplocos
sp, Symplocaceae; Ocotea spp, Aniba spp, Lauraceae), y
la explotación de especies para producir carbón de leña
(varios géneros de la familia Melastomatacea, Otoba
lehmanii, Myristicaceae, Alchornea spp, Euphorbiaceae,
Billia rosea, Hippocastanaceae, entre otras). La reserva
cuenta con una alta diversidad y endemismo den la flora
(Mendoza Cifuentes & Ramírez Padilla 2000).

La Reserva Natural La Planada se extiende como una
depresión alargada siguiendo la dirección de la cordille-
ra Occidental. En la región abundan las rocas diabásicas
y fluvio-volcánicas del Terciario-Cuaternario. La varia-
ción en altitud de la reserva va desde 1300 hasta 2100
msnm. El relieve general lo conforman dos planicies ex-
tensas, cuatro cerros que se levantan en promedio unos
200 m sobre la planicie, y dos cañones pronunciados. Las
aguas que nacen en los cerros son recogidas en numerosas
quebradas que tienen un curso lento y sinuoso con pobre
drenaje, creando zonas cenagosas en el área de la plani-
cie. Estas condiciones hacen que se acumule gran canti-
dad de materia orgánica por la lenta descomposición del
material vegetal, en contraste con las áreas más pendien-
tes de los cerros donde se presentan derrumbes que dejan
expuesta la base rocosa, favoreciendo los eventos de su-
cesión vegetal (Samper, 1992).

Los suelos de La Planada son derivados de materia
orgánica y cenizas volcánicas como inceptisoles, satura-
dos de Aluminio en el horizonte superficial (>60 %). Esta
razón, sumada a los altos niveles de precipitación regis-
trados (promedio ~ 4600 mm/año, hacen que los suelos
de La Planada sean muy ácidos y pobres en nutrientes,
por lo que se descarta la posibilidad de que hayan tenido
algún tipo de aprovechamiento agrícola en épocas ante-
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riores. En el horizonte superficial también se encuentran
altos contenidos de carbono orgánico atribuido a las bajas
temperaturas (13-23°C) y a la baja tasa de mineralización
de la materia orgánica por la formación de complejos esta-
bles con la alófana –mineral resultante de la transforma-
ción de la ceniza volcánica–. La capacidad de intercambio
de cationes a pH 7.0 es alta y las concentraciones de fósfo-
ro (P) y bases intercambiables (Ca, Mg, K y Na) son bajas
debido a la lixiviación por acción de las aguas lluvias.

La parcela fue establecida en 1996 y se encuentra ubi-
cada en un bosque maduro en el área mejor conservada de
la Reserva. En un estudio de suelos recientemente reali-
zado en la parcela, se encontró que la textura dominante
es franco-limosa, pese a que en algunos sectores se en-
contraron suelos franco-arcillo-limosos, y se registró un
pH promedio de 4,46 (pH max de 5,64 y pH min de 3.08).
El rango de elevación de la parcela es de 1796 a 1891
msnm, aunque la mayoría cae sobre una gran platea a 1800
msnm. (Vallejo et al. 2004). La parcela está atravesada de
oriente a occidente por la quebrada El Tejón a la que con-
fluyen otras quebradas menores (El Oso, La Calladita,
Quebrada Juntas y El Mar).

Desde el establecimiento de la parcela en 1996 se han
realizado dos censos de plantas leñosas con un diámetro a
la altura del pecho (DAP) mayor o igual a 1 cm., el prime-
ro en 1997 y el segundo entre 2002 y 2003. La metodolo-
gía para el establecimiento de la parcela como para la
realización de los censos se basó en la metodología des-
crita por Condit (1998), que consiste en marcar cada tallo
con una placa de aluminio numerada, luego medirlo en su
diámetro a la altura del pecho con la ayuda de una cinta
diamétrica o un calibrador –dependiendo del grosor del
tallo–, y finalmente ubicarlo en un mapa a nivel de cada
cuadrante de 20 m x 20 m. Debido a las características
estructurales propias del bosque de La Planada, como la
alta densidad de tallos múltiples (>1000 tallos/ha en pro-
medio), pertenecientes a palmas y helechos arbóreos se
hicieron algunas modificaciones a los métodos como los
que se describen a continuación.

Tallos múltiples: Se refiere a los tallos secundarios que
nacen del tallo principal por debajo de 1,30 m. Durante el
censo de 1997 no se diferenciaron los tallos múltiples, es
decir que aunque fueron medidos en su DAP a 1.30 m de
altura, no se marcaron por separado con una placa de alu-
minio. En algunos casos, las medidas registradas para los
tallos múltiples eran mayores que las del tallo principal,
razón por la que durante el censo de 2002 se marcaron
con una letra adicional a la secuencia numérica para des-
cartar posibles errores de medición del DAP en el tallo
principal, y para que en los censos futuros las medidas de
los tallos múltiples sean consistentes.

Presencia de zancos o raíces fúlcreas: Se pueden de-
sarrollar en individuos de porte pequeño, pero su presen-
cia está a menudo asociada con individuos grandes, en
cuyo caso la altura de los contrafuertes o raíces sobrepasa
los 1,3 m. En estos casos el individuo fue medido por
encima de 1,30 m, pero cuando los contrafuertes sobrepa-
saban los 6 m, como ocurría en algunos individuos de
Elaeocarpaceae, el diámetro se midió a la máxima altura
que alcanzaba la escalera y se registró la altura de medi-
ción en el formato de campo.

Plantas que “caminan”: Se refiere a algunas especies
de plantas que cambian de posición en el mapa a través
del tiempo (e.g. Cyathea  p lanadae , Chamaedorea
pinnatifrons). Esto ocurre cuando durante un censo una
planta cae dentro del bosque pero se mantiene viva y
empiezan a producir rebrotes, muchas veces a varios me-
tros de distancia del sitio de ubicación original. En el
siguiente censo el tallo principal de la planta ha muerto
(algunas veces sin dejar rastro) y sólo quedan algunos
rebrotes que no pueden ser medidos porque no alcanzan
el dap mínimo o la altura de medición de 1,30 m, en nues-
tro caso 1 cm., por lo que la planta se considera como
rebrote sin medición (0R). En el siguiente censo algunos
de los rebrotes que ya han alcanzado la altura mínima
para tomar el DAP, miden menos que el tallo original.
Estos casos se registraron con códigos especiales para des-
cartar eventos de disminución del DAP por errores de
medición, ya que son producto de las diferentes estrate-
gias de sobrevivencia y crecimiento que presentan algu-
nas especies y no por errores de medición.

Plantas estranguladoras:  Cuando la unión entre la
planta estranguladora y el hospedero no era muy eviden-
te, ambos se midieron por separado en el lugar donde el
tronco fuera cilíndrico, teniendo cuidado de anotar la al-
tura a la que se tomó el diámetro. Pero, cuando la unión
no permitía pasar la cinta diamétrica y registrar la medida
a 1,30 m, ésta se tomaba por encima de 1,30 m, en algunos
casos a alturas superiores a los 5 o 6 m. También se pre-
sentaron casos aislados donde la planta estranguladora
empezó a crecer como tallo independiente del hospedero
y luego se adhirió a él, algunas veces por encima y otras
por debajo de 1,30 m. Sin embargo, pasado algún tiempo
la unión entre el huésped y el hospedero fue más notable,
llegando incluso a ser bastante intrincada.

Análisis de los datos

La diversidad de plantas en la parcela fue estimada
utilizando el índice Fisher’s Alpha,

S= α ln (1+(N/ α))
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donde S es el número de especies en una muestra de N
individuos y a es una constante, Fisher’s alpha, que es
independiente de N. (Fisher et al., 1943, Hubbell, 2001).

Nosotros calculamos las tasas demográficas, definidas
como las tasas constantes de crecimiento poblacional
obtenidas a partir la mortalidad y de reclutamiento me-
diante las siguientes fórmulas:

Para la mortalidad,

m = [log(N0)-log(S)] / [time1-time0]

Para el reclutamiento,

r = [log(N2)-log(S)] / [time2-time1]

 y para la tasa de crecimiento poblacional

change= [log(Nt)-log(N0)]/t

donde t es el intervalo de tiempo entre censos, N0 y
N1 son los tamaños poblacionales en el censo 0 y en cen-
so 1 respectivamente, y S es el número de sobrevivientes
en el tiempo t.

Para calcular la tasa de crecimiento promedio entre los
dos censos se dividió el incremento diamétrico para cada
árbol entre los censos, por el intervalo de tiempo (en años)
entre las fechas en que fueron medidos. Los individuos cuya
tasa de crecimiento anual fue mayor a 4 cm./año o cuya tasa
relativa de crecimiento anual fue menor que -5% por año, no
fueron incluidos en los análisis bajo el supuesto de que es-
tos registros representan errores en la medición.

El área basal se calcula a partir de la fórmula

BA = pi * ( dbh / 2000 ) ^2

Donde dbh está en mm y BA es el área basal retornada
en metros (recordar que área basal = pi * r^2, donde r es
el radio de la circunferencia).

La tasa de ganancia y de pérdida de BA por hectárea se
calculó como se describe a continuación:

Tasa de ganancia de BA = BA gained/ time/25

Tasa de pérdida de BA = BA loss / time/25

donde,

time = time2-time1

BA gained= sum (BA2- BA), de los individuos que so-
brevivieron + reclutas

BA loss= sum (BA2- BA), de los individuos que murie-
ron + rebrotes sin medida, es decir los tallos rotos por
debajo de 1,3 m.

Para calcular la ganancia y la pérdida de biomasa se
usó la metodología propuesta por Chave et al. (2005) que
emplea los datos el dbh, incluidos los tallos múltiples, la
densidad específica de la madera (wsg), y el tipo de bos-
que de acuerdo con los niveles de precipitación y los pe-
riodos de sequía durante en el año. En el caso de La
Planada el bosque fue calificado como “lluvioso”. Los
individuos cuya tasa de crecimiento anual fue mayor a 4
cm./año o cuya tasa relativa de crecimiento anual fue
menor que -5% por año no fueron incluidos en los cálcu-
los de la biomasa bajo el supuesto de que estos registros
representan errores en la medición.

Resultados

Durante el primer censo realizado al establecer la par-
cela se identificaron 220 especies diferentes de plantas,
pertenecientes a 140 géneros y 62 familias. La curva de
acumulación de especies muestra que en las primeras 10
hectáreas se habían detectado más del 90% del total de
especies (Figura 1). En total se ubicaron y marcaron
113,176 tallos con un DAP ≥ 1 cm en 25 hectáreas, para un
promedio de 4527 (±403) tallos por hectárea. Si se tienen
en cuenta únicamente los tallos con un DAP ≥ 10 cm se
incluyeron 14,384 árboles, con un promedio de 575 (±
48) árboles por hectárea. El área basal estimada es de 28.99
(± 2.07) m 2 por hectárea para tallos con DAP ≥ 1 cm y de
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Figura 1. Curva de acumulación de especies de plantas con
diámetro a la altura del pecho (DAP) = 1 cm.
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23.41 (± 2.10) m2 para los tallos con un DAP ≥ 10. La
biomasa estimada es de 165.33 (± 16.92) toneladas/ha
para tallos con DAP ≥ 1 cm y de 148.77 (± 17.34) tonela-
das/ha para los tallos con un DAP ≥ 10.

La familia dominante en la parcela es Rubiaceae, ya
que representa 39,898 tallos (35% del total). La mayor
parte de estos tallos pertenecen a una especie de arbusto
dominante en el sotobosque, Faramea coffeoides (17,198
tallos). Otras familias dominantes incluyen Melas-
tomataceae, Arecaceae, Cyatheaceae y Lauraceae, cada
una con más del 5% del total de tallos (Tabla 1). En total
las 10 familias más abundantes representan un total de
89,202 tallos, equivalentes a un 78.8% del total, mientras
que 75 especies se encuentran representadas por menos
de cinco individuos en la parcela. El índice de diversidad
de Fisher para el primer censo es de 25.72 si se tiene en
cuenta todos los tallos con DAP ≥ 1 cm y de 26.89 para los
tallos con un DAP ≥ 10 cm.

Durante el segundo censo realizado en la parcela per-
manente entre 2002 y 2003 se registraron un total de 240
especies. Es interesante anotar que ninguna especie, in-
cluyendo las especies raras con menos de 5 individuos en
el primer censo, desapareció en la parcela. Es posible que
parte de este incremento se relacione con algunas espe-
cies que no fueron bien identificadas durante el primer
censo. Sin embargo, nueve de las especies nuevas corres-
ponden a formas arbustivas distintivas que regularmente
crecen en bosque secundario en estadios tempranos y es-
tán asociadas con claros. El número total de tallos con

Familia 
No. de 

individuos 
% total 

Rubiaceae 39898 35.25 
Melastomataceae 9706 8.58 
Arecaceae 9647 8.52 
Cyatheaceae 6825 6.03 
Lauraceae 6199 5.48 
Euphorbiaceae  5003 4.42 
Mimosaceae  4565 4.03 
Myrtaceae 3436 3.04 
Myristicaceae  2040 1.80 
Bombacaceae 1883 1.66 

Tabla 1. Número de tallos para las 10 familias de plantas más
abundantes en la parcela permanente de la Reserva Natural La

Planada.

DAP ≥ 1 cm disminuyó en un 7% (a 105,419) durante el
mismo período. El índice de Fisher’s alpha incrementó
ligeramente si se tienen en cuenta todos los tallos (29.31
en 2003, comparado con 25.72 en 1997), pero si se con-
sideran sólo los tallos ≥ 10 cm. el Fisher’s alpha no pre-
sentó cambios significativos. El área basal y la biomasa
se incrementaron en un 5% durante el mismo periodo
(Tabla 2).

El establecimiento de la parcela y marcaje de cada
uno de los individuos también nos permite estimar las
tasas de mortalidad, reclutamiento y crecimiento de po-
blaciones plantas en la parcela. De los 113,176 indivi-
duos marcados en 1997 sobrevivieron 92,156, o sea que

 1997 2002 
 ≥ 1 cm ≥ 10 cm ≥ 1 cm ≥ 10 cm 

Abund/Densidad     
25 ha 113176 14384 105419 15019 

   1 ha 4527.04 ± 403.96 575.36 ± 48.47 4216.76 ± 262.79 600.76 ± 39.83 

Area Basal (m2)     
25 ha 724.82667 578.3422 765.98579 619.3988 

   1 ha 28.99 ± 2.07 23.41 ± 2.10  30.64 ± 1.88 24.788 ± 2.03  
Biomasa (tons)     

25 ha 4133.328 3719.27 4359.264 3947.028 
   1 ha 165.33±16.92   148.77 ± 17.34  174.37 ± 17.03  157.8811± 17.80  

No. spp     
25 ha 220 169 240 174 

   1 ha 149.92 ± 8.097 84.76 ± 6.89 154.16 ±  8.77 86.04 ± 5.94 
Fisher’s alpha      

25 ha 25.72 26.89 29.31 27.61 
1 ha 29.85 ± 1.95 27.51 ± 2.89 31.45 ± 2.24 27.56 ± 2.56 

 

Tabla 2. Cambios en la estructura del bosque de La Planada entre los censos de 1997 y 2002. Los resultados se presentan para
todos los tallos con un DAP = 1 cm y para árboles con un DAP = 10 cm, incluyendo el número total y el promedio

(y desviación estándar) por hectárea.
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desaparecieron 18.6% en cinco años. En el segundo cen-
so también se ubicaron y marcaron 20,128 individuos
nuevos. Con base en estos resultados es posible estimar
que la tasa anual promedio de mortalidad es de 3.65% y la
tasa anual de reclutamiento del 3.52%. La tasa de morta-
lidad fue menor si tenemos en cuenta individuos con un
DAP ≥ 10 cm, pero la tasa de reclutamiento fue similar
(Tabla 3). La tasa de mortalidad varía como función del
tamaño de los individuos y las clases diametricas más
pequeñas tuvieron tasas de mortalidad altas de hasta 5%
anual, mientras que las clases diamétricas con DAP ≥ 10
cm mostraron tasas de mortalidad menores al 2% anual
(Figura 2).

Si se tienen en cuenta las especies representadas por
más de 25 individuos en ambos censos, un total de 97
especies presentaron una reducción en el número de indi-
viduos, mientras que 55 especies presentaron un incre-
mento (Anexo 1). La reducción más drástica se presentó
en Alloplectus schultzei (Gesneriaceae), una planta trepa-
dora del  sotobosque,  seguido por  Alchornea sp .1

(Euphorbiaceae), Miconia longifolia (Meastomataceae)
y Psychotria aubletiana (Rubiaceae). En total 26 espe-
cies presentaron reducciones de más del 20% en sus po-
blaciones y 47 especies mostraron una reducción mayor
al 10% en la parcela en cinco años. No se encontró ningu-
na correlación entre el tamaño de la población y las tasas
de mortalidad. Los incrementos más importantes se pre-
sentaron en Palicourea demissa (Rubiaceae) y Piper sp.
4 (Piperaceae). En total 11 especies presentaron incre-
mentos mayores al 20% y 24 especies tuvieron incremen-
tos superiores al 10% entre los dos censos.

El seguimiento de los individuos en la parcela tam-
bién nos permite estimar las tasas anuales de crecimiento
de cada tallo. La tasa promedio de crecimiento fue de
1.401 mm/año para todos los individuos, y de 2.678 mm/
año para los individuos con un DAP ≥ 10 cm. Un análisis
de la tasa promedio de crecimiento como función del diá-
metro muestra que los individuos de menor tamaño DAP
< 10 cm. crecen menos de 1.5 mm/año, mientras que los
individuos con DAP > 20 cm. crecen a tasas de 3 mm/ año
(Figura 3). No se encontró una relación entre la abundan-
cia relativa de las distintas especies y la tasa de creci-
miento (Figura 4). Visto a nivel de especies, encontramos
que la mayoría de los arbustos de sotobosque, pertene-
cientes a géneros como Palicourea, Faramea y  Miconia,
dentro de las cuales se incluyen las dos especies más
abundantes de la parcela (Faramea coffeoides y  Pali-
courea gibbosa) presentaron bajas tasas de crecimiento.
En el extremo opuesto, con diámetros grandes y bajas
tasas de crecimiento, encontramos especies de dosel como
Sloanea sp y Pouteria sp. Las especies que presentaron
las mayores tasas de crecimiento pertenecen a árboles de
dosel como Vismia sp, Cecropia monostrachya, Brunellia
sp, Trema micranta y  Meriania sp.

Discusión

Los bosques Andinos representan un ecosistema de
alta diversidad y endemismo, principalmente de plantas
epifitas asociadas con la presencia de niebla y alta hume-
dad relativa (Uribe 1991, Churchil et al. 1995, Rangel,
1997). Los resultados de este trabajo demuestran que el
bosque andino de La Planada presenta una alta dinámica
de poblaciones de plantas, con una tasa de mortalidad
promedio de 3.65% anual y una tasa de reclutamiento de
3.52% anual. Este resultado se debe principalmente a las
poblaciones de arbustos del sotobosque, los cuales pre-
sentan tasas de mortalidad que pueden ser superiores al
5% anual. En muchos casos estos cambios se encuentran
relacionados con daños mecánicos ocasionados por la
caída de árboles y ramas, posiblemente ligados a la abun-

Figura 2. Tasa de mortalidad de individuos (%/año) como función
del tamaño de la planta (mm DAP).

Tabla 3. Resumen de la dinámica de poblaciones de plantas en
la parcela según tamaño diamétrico. N representa el número

total de individuos en la parcela entre ambos censos.

DAP N Sobreviven Nuevos 
Mortalidad 
(% anual) 

Reclutamiento 
(% anual) 

≥ 1 cm 133242 92156 20132 3.65 3.52 

≥ 10 cm 15015 12814 2201 1.98 3.12 
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Género Especie Familia
              No. Individuos

Cambio %

1997 2002-2003

Alloplectus Schultzei Gesneriaceae 336 45 0.13 -86.61
Alchornea sp_1 Euphorbiaceae 95 39 0.41 -58.95
Miconia Longifolia Melastomataceae 1064 495 0.47 -53.48
Psychotria Aubletiana Rubiaceae 38 18 0.47 -52.63
Blakea sp_1 Melastomataceae 39 19 0.49 -51.28
Faramea sp_5 Rubiaceae 1053 546 0.52 -48.15
Blakea Eriocalyx Melastomataceae 102 55 0.54 -46.08
Piper sp_1 Piperaceae 290 161 0.56 -44.48
Carica Microcarpa Caricaceae 33 19 0.58 -42.42
Topobea Pittieri Melastomataceae 43 25 0.58 -41.86
Ficus Apollinaris Moraceae 31 19 0.61 -38.71
Saurauia Micayensis Actinidaceae 80 50 0.63 -37.50
Schefflera sp_2 Araliaceae 190 119 0.63 -37.37
Ficus sp_1 Moraceae 299 192 0.64 -35.79
Psychotria Rufiramea Rubiaceae 29 19 0.66 -34.48
Miconia Minutiflora Melastomataceae 738 495 0.67 -32.93
Palicourea Stipularis Rubiaceae 2126 1527 0.72 -28.17
Clusia sp_1 Clusiaceae 425 306 0.72 -28.00
Henriettea Ramiflora Melastomataceae 1318 959 0.73 -27.24
Cordia Cylindrostachya Boraginaceae 286 215 0.75 -24.83
Centronia Ruizii Melastomataceae 434 328 0.76 -24.42
Ossaea sp_2 Melastomataceae 119 90 0.76 -24.37
Pleurothydium sp_1 Lauraceae 33 25 0.76 -24.24
Siparuna Subscandens Monimiaceae 733 564 0.77 -23.06
Ocotea Hirtostyla Lauraceae 254 197 0.78 -22.44
Tournefortia Gigantifolia Boraginaceae 27 21 0.78 -22.22
Cecropia Monostachya Cecropiaceae 693 560 0.81 -19.19
Geonoma Undata Arecaceae 959 776 0.81 -19.08
Ladenbergia Macrocarpa Rubiaceae 224 184 0.82 -17.86
Bathysa Obovata Rubiaceae 726 603 0.83 -16.94
Cyathea Planadae Cyatheaceae 4939 4127 0.84 -16.44
Ficus Andicola Moraceae 421 352 0.84 -16.39
Morus Insignis Moraceae 156 131 0.84 -16.03
Symplocos Hiemalis Symplocaceae 88 74 0.84 -15.91
Schefflera Lasiogyne Araliaceae 555 467 0.84 -15.86
Allophylus Excelsus Sapindaceae 228 192 0.84 -15.79
Inga sp_1 Leguminosae 923 780 0.85 -15.49
Faramea sp_4 Rubiaceae 214 184 0.86 -14.02
Alchornea Triplinervia Euphorbiaceae 2031 1750 0.86 -13.84
Miconia sp_5 Melastomataceae 907 783 0.86 -13.67
Ceiba Rhodostyla Bombacaceae 45 39 0.87 -13.33
Faramea Calyptrata Rubiaceae 1724 1503 0.87 -12.82
Palicourea Standleyana Rubiaceae 881 770 0.87 -12.60
Clavija Laplanadae Theophrastaceae 48 42 0.88 -12.50
Solanum Nudum Solanaceae 104 91 0.88 -12.50
Piper Imperialis Piperaceae 154 135 0.88 -12.34
Palicourea Gibosa Rubiaceae 7077 6214 0.88 -12.19
Ilex Yurumanguinis Aquifoliaceae 74 65 0.88 -12.16
Sloanea sp_1 Elaeocarpaceae 129 114 0.88 -11.63
Ficus sp_5 Moraceae 35 31 0.89 -11.43
Saurauia Parviflora Actinidiaceae 1096 972 0.89 -11.31
Ocotea Floccifera Lauraceae 2245 1997 0.89 -11.05

Anexo 1. Cambios poblacionales por especie en la parcela permanente de la Reserva Natural La Planada.
Solamente se muestran las especies con un número mayor a 25 individuos.
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Género Especie Familia
              No. Individuos

Cambio %

1997 2002-2003

Ocotea sp_2 Lauraceae 368 328 0.89 -10.87
Besleria solanoides Gesneriaceae 1281 1142 0.89 -10.85
Styrax guyanensis Styracaceae 90 81 0.90 -10.00
Ocotea sp_5 Lauraceae 181 163 0.90 -9.94
Weinmannia sp_1 Cunoniaceae 31 28 0.90 -9.68
Beilschmiedia alloiophylla Lauraceae 1385 1255 0.91 -9.39
Hyeronima Oblonga Euphorbiaceae 2400 2189 0.91 -8.79
Meliosma sp_1 Sabiaceae 46 42 0.91 -8.70
Billia Rosea Hippocastanaceae 1701 1558 0.92 -8.41
Dicksonia sellowiana Cyatheaceae 167 153 0.92 -8.38
Cupania sp_1 Sapindaceae 101 93 0.92 -7.92
Cedrelinga sp_1 Leguminosae 78 72 0.92 -7.69
Miconia sp_8 Melastomataceae 375 348 0.93 -7.20
Miconia Affinis Melastomataceae 658 613 0.93 -6.84
Meriania tomentosa Melastomataceae 1145 1073 0.94 -6.29
Myrcianthes rhopaloides Myrtaceae 57 54 0.95 -5.26
Faramea Coffeoides Rubiaceae 17198 16475 0.96 -4.20
Guatteria chocoensis Annonaceae 645 618 0.96 -4.19
Nectandra Lineata Lauraceae 76 73 0.96 -3.95
Calatola costaricensis Icacinaceae 1390 1336 0.96 -3.88
Trichilia sp_1 Meliaceae 509 490 0.96 -3.73
Aniba megaphylla Lauraceae 81 78 0.96 -3.70
Psychotria Sylvivaga Rubiaceae 280 270 0.96 -3.57
Cestrum ochraceum Solanaceae 168 162 0.96 -3.57
Inga Ruiziana Leguminosae 1962 1893 0.96 -3.52
Meriania Máxima Melastomataceae 484 467 0.96 -3.51
Panopsis suaveolens Proteaceae 29 28 0.97 -3.45
Ruagea Glabra Meliaceae 89 86 0.97 -3.37
Faramea oblongifolia Rubiaceae 2369 2290 0.97 -3.33
Dussia Lehmannii Leguminosae 648 627 0.97 -3.24
Pouteria sp_1 Sapotaceae 31 30 0.97 -3.23
Couepia platycalyx Chrysobalanaceae 237 230 0.97 -2.95
Alchornea coelophylla Euphorbiaceae 356 346 0.97 -2.81
Daphnopsis Anomala Thymelaeaceae 80 78 0.98 -2.50
Inga sp_4 Leguminosae 1079 1054 0.98 -2.32
Otoba Lehmannii Myristacaceae 1993 1951 0.98 -2.11
Pachira Patinoi Bombacaceae 96 94 0.98 -2.08
Myrcia Fallas Myrtaceae 1358 1331 0.98 -1.99
Ocotea sp_3 Lauraceae 256 251 0.98 -1.95
Eschweilera caudiculata Lecythidaceae 1260 1244 0.99 -1.27
Salacia Gigantea Celastraceae 855 846 0.99 -1.05
Aniba parviflora Lauraceae 254 252 0.99 -0.79
Gymnosporia Gentriy Celastraceae 132 131 0.99 -0.76
Vismia sp_1 Clusiaceae 289 287 0.99 -0.69
Prestoea acuminata Arecaceae 4353 4323 0.99 -0.69
Ocotea camphoromoea Lauraceae 187 187 1.00 0.00
Geissanthus occidentalis Myrsinaceae 346 346 1.00 0.00
Matisia Bolivarii Bombacaceae 1711 1725 1.01 0.82
Eugenia anastomosans Myrtaceae 1079 1094 1.01 1.39
Eugenia sp_2 Myrtaceae 295 300 1.02 1.69

Continuación Anexo 1.
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Género Especie Familia
              No. Individuos

Cambio %

1997 2002-2003

Ocotea sp_4 Lauraceae 333 339 1.02 1.80
Rhodostemonodaphne Puchury-minor Lauraceae 250 255 1.02 2.00
Macrolobium colombianum Leguminosae 1733 1771 1.02 2.19
Guarea Glabra Meliaceae 161 165 1.02 2.48
Licania veneralensis Chrysobalanaceae 399 409 1.03 2.51
Conostegia apiculata Melastomataceae 1176 1206 1.03 2.55
Inga villosissima Leguminosae 183 188 1.03 2.73
Prunus recurviflora Rosaceae 180 185 1.03 2.78
Miconia Bella Melastomataceae 664 684 1.03 3.01
Sapium Stylare Euphorbiaceae 96 99 1.03 3.13
Carapa guianensis Meliaceae 1081 1115 1.03 3.15
Solanum deflexiflorum Solanaceae 62 64 1.03 3.23
Casearia zahlbruckneri Flacourtiaceae 154 159 1.03 3.25
Psychotria Allenii Rubiaceae 973 1010 1.04 3.80
Naucleopsis Naga Moraceae 698 725 1.04 3.87
Tabernaemontana panamensis Apocynaceae 109 114 1.05 4.59
Psidium Ooideum Myrtaceae 194 203 1.05 4.64
Miconia laetivirens Melastomataceae 231 242 1.05 4.76
Cyathea sp_5 Cyatheaceae 62 65 1.05 4.84
Myrcia multiflora Myrtaceae 149 157 1.05 5.37
Cyphomandra hartwegii Solanaceae 35 37 1.06 5.71
Elaeagia Utilis Rubiaceae 4255 4506 1.06 5.90
Palicourea Garciae Rubiaceae 46 49 1.07 6.52
Alsophila Enguetii Cyatheaceae 179 195 1.09 8.94
Miconia lonchophylla Melastomataceae 77 84 1.09 9.09
Rondeletia Reflexa Rubiaceae 42 46 1.10 9.52
Stephanopodium angulatum Dichapetalaceae 489 536 1.10 9.61
Cyathea caracasana Cyatheaceae 1102 1209 1.10 9.71
Ficus cervantesiana Moraceae 138 152 1.10 10.14
Aiphanes erinaceae Arecaceae 3286 3623 1.10 10.26
Posoqueria coriaceae Rubiaceae 64 71 1.11 10.94
Rhodostemonodaphne sp_2 Lauraceae 82 91 1.11 10.98
Myrcia Molis Myrtaceae 169 190 1.12 12.43
Banara guianensis Flacourtiaceae 95 107 1.13 12.63
Cyathea Ulei Cyatheaceae 154 174 1.13 12.99
Cestrum megalophyllum Solanaceae 227 257 1.13 13.22
Critoniopsis occidentalis Compositae 446 512 1.15 14.80
Chrysochlamys sp_1 Clusiaceae 134 154 1.15 14.93
Cybianthus Sprucei Myrsinaceae 474 549 1.16 15.82
Pourouma Bicolor Cecropiaceae 732 861 1.18 17.62
Oreopanax sp_1 Araliaceae 38 45 1.18 18.42
Alsophila erinaceae Cyatheaceae 120 144 1.20 20.00
Cecropia angustifolia Cecropiaceae 27 33 1.22 22.22
Aegiphila novogranatensis Verbenaceae 46 58 1.26 26.09
Chamaedorea Linearis Arecaceae 33 42 1.27 27.27
Piper longispicum Piperaceae 105 138 1.31 31.43
Chamaedorea pinnatifrons Arecaceae 865 1144 1.32 32.25
Xanthosoma sp_1 Araceae 63 84 1.33 33.33
Solanum lepidotum Solanaceae 85 116 1.36 36.47
Cyathea halonata Cyatheaceae 42 58 1.38 38.10
Piper sp_4 Piperaceae 69 101 1.46 46.38
Palicourea demissa Rubiaceae 84 126 1.50 50.00

Continuación Anexo 1.
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dancia de plantas epífitas (Samper, 1992). Es importante
resaltar que muchas de las especies de arbustos dominan-
tes en el sotobosque presentan daños mecánicos frecuen-
temente y poseen la habilidad de rebrotar. En este sentido,
es posible que los resultados obtenidos representen una
tasa más alta, ya que algunos de los individuos “muertos”
son en realidad individuos que presentan daños físicos,
pero pueden rebrotar más adelante. Esto también se pue-
de apreciar en el hecho de que la mayor parte de las
especies que presentaron las reducciones más importan-
tes de población entre los dos censos son especies del
sotobosque.

Otro resultado interesante de este estudio es que a pe-
sar de la reducción en el número promedio de tallos en la
parcela, el área basal y biomasa estimada presentó un in-
cremento cercano al 5%. Durante el periodo de estudio el
número total de tallos en la parcela se redujo en cerca de
7,000, pero el número de tallos con un DAP > 10 cm. pre-
sentó un incremento leve (de 14384 a 15019). Los resul-
tados demuestran que los árboles con DAP>200 mm
presentan tasas de crecimiento superiores a 3 mm/año, y
la mayor parte de los individuos en la parcela se encuen-
tran en clases díamétricas inferiores. Como se mencionó
anteriormente, la reserva ha estado sujeta a distintos tipos
de intervención hacia varias décadas. En algunas zonas
cercanas a la administración el bosque fue talado para dar
paso a potreros que están en un estado de regeneración
avanzada, mientras que en otras zonas más lejanas se pre-
sento extracción selectiva de algunas especies maderables.

Figura 3. Tasa de crecimiento anual (mm/año) como función del
tamaño de la planta (mm DAP).

Este cambio sugiere que este bosque todavía se encuentra
en un proceso de sucesión hacia un bosque maduro, en el
cual los árboles más grandes todavía están creciendo y no
han llegado a un equilibrio.

Uno de los objetivos de este estudio es la compara-
ción de la dinámica de poblaciones de plantas con otros
bosques tropicales de zonas bajas. Quizás el bosque tro-
pical mejor estudiado está ubicado en la Isla de Barro
Colorado (Panamá), donde existe una parcela de 50 hec-
táreas establecida en 1982 por el Instituto Smithsonian
de Investigaciones Tropicales (Hubbell & Foster, 1990).
La parcela de Barro Colorado es más grande (50 hectá-
reas) y presenta un número mayor de especies (304), pero
el número promedio de tallos, área basal y diversidad son
similares. La mayor diferencia se presenta en la estructura
del bosque, ya que el bosque de Barro Colorado presenta
una mayor altura del dosel y una mayor proporción de
árboles grandes. El área basal de los árboles con un DAP>
60cm es de 10.8 m² en Barro Colorado, comparado con
2.9 m² para La Planada.

Los resultados de Barro Colorado han demostrado una
tasa de cambio cercana al 2% anual, la cual puede presen-
tar incrementos importantes durante épocas de sequía cau-
sadas por el fenómeno de El Niño (Condit et al. 1999). Es
interesante anotar que la tasa de cambio poblacional en
La Planada es sustancialmente más alta (Tabla 4). Tam-
bién es interesante anotar que las tasas promedio de creci-

Figura 4. Tasa de crecimiento de las distintas especies (mm/
año) como función de la abundancia relativa de cada especie,
para las especies que presentaron más de 25 individuos en la

parcela.
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miento de árboles en Barro Colorado es más alta que en
La Planada, debido principalmente a que los árboles más
grandes pueden presentar tasas de crecimiento más altas
(Condit et al. 1999).

 
La Planada 

Barro 
Colorado 

Área de estudio 25 ha. 50 ha. 
Número de especies 240 305 
Número de tallos/ha 4527 4581 
Fisher’s alpha 29.3 34.6 
Área Basal 28.99 32.01 
Tasa de mortalidad 
(%/año) 

3.65 2.64 

Tasa de 
reclutamiento 
(%/año) 

3.52 2.87 

 

Tabla 4. Comparación de la estructura y dinámica de un bosque
Andino (La Planada) y un bosque tropical de zona baja (Barro

Colorado, Panamá).

Los resultados derivados de la red global de parcelas
muestran una gran variabilidad entre bosques tropicales,
pero al mismo tiempo comenzamos a ver ciertos patrones
emergentes (Losos & Leigh, 2004). El análisis de los pa-
trones de distribución espacial de especies dentro de las
parcelas sugiere que la diversidad local se puede explicar
como resultado de la especialización con ciertos tipos de
suelos o hábitats por algunas especies (John et al. 2007).
En algunas parcelas se han comenzado a incluir datos so-
bre la dispersión de semillas y la mortalidad de plántulas,
lo cual ha confirmado que existen presiones fuertes sobre
el reclutamiento dependientes de la densidad de indivi-
duos (Harms et al. 2000). La variación entre parcelas tam-
bién ha demostrado que la diversidad se puede explicar
por diferencias en variables biofísicas y que la tasa de cam-
bio está relacionada con la intensidad de cambios en estos
gradientes (Condit et al. 2002). Es evidente que para com-
prender estos patrones de diversidad necesitamos comple-
mentar la red de parcelas y tener datos a más largo plazo.
Este estudio sugiere que los bosques montanos presentan
diferencias importantes con relación a los bosques de zo-
nas bajas, pero se hace necesario contar con otras parcelas
en zonas montañosas. Como primer paso ha establecido
una parcela similar en un bosque montano en Doi Inthanon,
Tailandia (Kanzaki et al. 2004) la cual presenta un número
menor de especies, un área basal mayor y una diversidad
más baja que La Planada, pero todavía no se ha realizado
un segundo censo que nos permita establecer la dinámica
de poblaciones. El uso de este tipo de parcelas de gran
escala, integradas en una red global, nos permite contestar

muchas preguntas básicas y aplicadas para comprender los
mecanismos que determinan la composición, estructura y
dinámica de los bosques tropicales.
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Introducción

En la actualidad existen un gran número de micro-
dispositivos cuyo principio de funcionamiento aprove-
cha las propiedades mecánicas del silicio (Si), entre otros
se encuentran los acelerómetros, microbombas y micro-
espejos. Estos dispositivos presentan como principal ca-
racterística la de responder a una señal eléctrica y/o a una
radiación de excitación, con una modificación de su geo-
metría. Además, son elementos que en los últimos años, y
gracias al avance del micromecánizado del Si, han veni-
do a sumarse a los actuadores tradicionales (Yamashita,
1998; Ruiz et al., 1996; Duarte et al., 2005).

La deformación en la geometría de los microactuadores
(entendida como abultamiento, alargamiento, deflexiones
y curvamientos),  es del orden de unas decenas de micras
y su caracterización debe obedecer a alguna técnica fia-
ble, factible, con buena resolución y de costo razonable.
Para la medida de pequeños desplazamientos existen bá-
sicamente tres categorías de técnicas de medida:

a. Eléctricas: Capacitivas, piezoeléctricas, piezo-
resistivas, de corriente túnel y microondas.

b. Magnéticas: Magnetización, magneto-elástica y de
campo magnético externo.

c. Ópticas: Técnicas de espacio libre y técnicas de guía
de onda que utiliza fibra óptica y dispositivos de
óptica integrada (Tabib-Azar, 1995).

El problema que aquí se plantea es la medida de la
deflexión de una membrana de Si termoneumática, para
lo cual se escogió la interferometría de Michelson que
corresponde a una técnica óptica de espacio libre. La
deflexión de las membranas se consigue aplicando una
diferencia de potencial a la resistencia calefactora ubica-
da en la cavidad de actuación. Al calentar el aire encerra-
do en la cavidad se incrementa la presión dentro de la
misma, generando a su vez la deflexión de la membrana: a
esta forma de operación se le denomina actuación
termoneumática. A continuación se hace una breve des-
cripción de la estructura de la membrana, de la técnica de
medida y de los resultados obtenidos.

Materiales y Métodos

Membrana Termoneumática

Las membranas de Si se utilizan, entre otros, como
microactuadores en bombas que manejan pequeños volú-
menes de fluido. Uno de los principios de actuación más
conocidos es el termoneumático que consiste en disponer

de una cavidad de aire, debidamente sellada, a la cual se
le varía la temperatura para conseguir un incremento de
la presión interna causando una deflexión en la membra-
na que sirve de obturador para el fluido circulante.

La figura 1 presenta el corte transversal de una
microbomba, donde se observan los distintos componen-
tes que la conforman:

• Unidad de actuación, que consta de la membrana y su
unidad calefactora.

• Válvulas, situadas en los orificios de entrada y salida
del líquido.

• Cavidad de bombeo, donde la membrana actúa sobre
el fluido.

• Canales de entrada y salida.

Figura 1. Corte transversal de una microbomba con actuación
termoneumática.

La unidad de actuación: La cavidad de aire se consi-
gue mediante ataque anisotrópico del Si con KOH, que es
una técnica de fabricación; con este ataque también se
configura la membrana. El ataque se controla por tiempo
en función del grosor deseado, que puede ser del orden
de decenas de micras. La cavidad se cierra mediante un
substrato de alúmina (Al2O3) que se adhiere al silicio me-
diante resina epóxica. Esta unión ha de ser perfectamente
hermética, ya que de lo contrario no permitiría los cam-
bios de presión necesarios en esta cavidad. El aire se ca-
lienta aplicando una diferencia de potencial sobre la
resistencia calefactora de Ta2N, de 0.1 mm de grosor, de-
positada sobre la alúmina. Los contactos eléctricos de la
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resistencia van al exterior a través de unos orificios gra-
bados con láser sobre la alúmina y sobre los que se ha
depositado una capa de Au. En el mismo paso de forma-
ción de estos orificios se crean los orificios para la entra-
da y salida del fluido.

La cavidad de bombeo: Es la cavidad por la que pasa-
rá el fluido y donde se provocarán las variaciones de pre-
sión, por la deflexión de la membrana, para forzar el flujo
del fluido. Las variaciones de presión, junto al funciona-
miento de las válvulas pasivas, harán que el fluido pase
en la dirección indicada en el esquema de la figura 1. Por
la parte inferior se dispone un substrato de silicio con una
serie de sensores (de temperatura, presión y químicos) para
controlar  el  funcionamiento del  disposi t ivo y del
microdispositivo. La unión de estos dos substratos de si-
licio se realiza, al igual que para la cavidad de actuación,
mediante resina epóxica. Por supuesto, esta unión tam-
bién ha de ser perfectamente hermética para evitar fugas
de fluido (Carmona, 2000).

La figura 2 muestra la membrana termoneumática,
montada sobre un soporte de goma y luego sobre uno de
aluminio para facilitar su manipulación experimental,
propuesta para ser utilizada en la cavidad de bombeo de
la microbomba. La figura 3 presenta las imágenes superior,
alúmina, e inferior, silicio, de la membrana de la figura 2.

El proceso de fabricación de las membranas se llevó a
cabo en el Centro Nacional de Microelectrónica de Bar-
celona (CNM), España. La estructura de prueba tiene un

área de 4000 µm2, 14 µm de grosor y una cavidad de ac-
tuación con una profundidad de 300 µm.

 MEMBRANA

CABLES DE  CONEXIÓN
SOPORTES

Figura 2. Membrana termoneumática.

  

Figura 3. Vistas superior (alumina) e inferior (silicio) de la cavidad
de actuación, a derecha e izquierda respectivamente.

Interferometría Óptica

Entre las técnicas ópticas empleadas para la medida de
desplazamientos micrométricos la más conocida es la
interferometría láser, la cual suele emplearse en la medida
de espesores y análisis de superficies. La interferometría
proporciona precisiones por debajo de la longitud de onda
del láser que se emplea, es decir, por debajo de 0.5 µm
cuando se utilizan láseres dentro del espectro visible. No
obstante, uno de los principales inconvenientes de las téc-
nicas interferométricas es que proveen un valor indirecto
del espesor o desplazamiento medido, ya que se deben
contar el número de interferencias (máximos y mínimos)
de la señal obtenida para determinar la distancia absoluta
(Domingo et al., 2000).

La interferometría óptica es un fenómeno basado en la
naturaleza ondulatoria de la luz que permite realizar me-
didas precisas de las formas o de las distancias, ya que
proporciona una resolución extraordinaria y no requiere
un contacto físico directo con la superficie sometida a es-
tudio. La expresión matemática que describe la perturba-
ción óptica es una ecuación diferencial parcial homogénea
de segundo orden y obedece al principio de superposi-
ción. La interferencia óptica se puede decir que es una
interacción de dos o más ondas de luz que producen una
intensidad resultante, la cual se desvía de la suma de las
intensidades componentes.

El principio fundamental de la interferometría consis-
te en la interacción o interferencia entre dos ondas lumi-
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nosas que se encuentran una con otra, de forma parecida a
lo que sucede cuando se encuentran dos ondas superficia-
les en el agua. En cualquiera de estos casos, cuando la
cresta de una onda coincide con el valle de la otra, la
interferencia es destructiva y las ondas se anulan. Cuan-
do coinciden las dos crestas o los dos valles, las ondas ser
refuerzan mutuamente, la interferencia es constructiva y
las ondas se suman. En la figura 4 se puede observar éste
fenómeno.

Los interferómetros pueden dividirse en dos clases:

a. Los basados en la división del frente de onda: En este
caso se usan porciones del frente de onda primario
bien sea directamente como fuentes para emitir on-
das secundarias o conjuntamente con sistemas ópti-
cos para producir fuentes virtuales de ondas secunda-
rias. Luego se hace que se encuentren estas ondas
secundarias para interferir. Como ejemplo de esto se
pueden mencionar el biprisma de Fresnel, los espejos
de Fresnel y el espejo de Lloyd.

b. Los que se fundamentan en la división de la ampli-
tud: En este caso la onda primaria se divide en dos
segmentos los cuales viajan por diferentes caminos
antes de recombinarse e interferir.

minosa (la cual puede ser un láser o una placa difusora de
vidrio esmerilado iluminada por una lámpara de descar-
ga) emite una onda, parte de la cual viaja hacia la derecha.
El espejo semiplateado en el punto O divide la onda en
dos, una parte viajando a la derecha y otra hacia arriba al
fondo. Las dos ondas serán reflejadas por los espejos M1
y M2 y regresadas al divisor de haz. Parte de la onda que
viene de M2 pasa a través del divisor de haz hacia abajo y
parte de la onda proveniente de M1 es desviada por el
divisor de haz hacia el detector. Por lo tanto, las ondas se
unen y es posible que se produzca interferencia depen-
diendo del estado de coherencia temporal de la onda elec-
tromagnética que ilumina el interferómetro (Hecht &
Zajac, 1977).

Dentro de la gran cantidad de interferómetros de divi-
sión de amplitud el más conocido de todos, e histórica-
mente el más importante, es el Interferómetro de Michelson.
Su configuración se ilustra en la figura 5. Una fuente lu-

 

Figura 4. Principio de superposición. Cuando se presenta la
interferencia las ondas se suman constructiva o destructivamente.

 

Figura 5. Interferómetro de Michelson.

Obsérvese que un haz pasa a través de O tres veces
mientras que el otro pasa una sola vez. En consecuencia,
cada haz cruzará igual espesor de vidrio únicamente cuan-
do una placa compensadora, C, se introduzca en el brazo
OM1. El compensador es un duplicado exacto del divisor
de haz con la excepción de un posible plateado o recubri-
miento por una película delgada sobre el divisor de haz.
Este último se coloca a un ángulo de 45° tal que O y C
sean paralelas una respecto a la otra. Con el compensador
en su lugar cualquier diferencia de camino óptico aparece
de la diferencia de camino real. Además, debido a la dis-
persión del divisor de haz, el camino óptico es una fun-
c ión  de  la  longi tud  de  onda ,  λ.  Para  un anál is is
cuantitativo, el interferómetro sin la placa compensadora
puede ser usado con una fuente cuasi monocromática. La
inclusión del compensador evita el efecto de dispersión,
de tal modo que aún una fuente con ancho de banda gran-
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de puede llegar a generar franjas observables (Hecht &
Zajac, 1977).

La principal ventaja del Interferómetro de Michelson
sobre las técnicas primitivas de producir interferencias es
que los dos haces están ampliamente separados, pudién-
dose variar la diferencia de recorrido ya sea moviendo
uno de los espejos o introduciendo una sustancia refrin-
gente en la trayectoria de uno de los haces. Las técnicas
interferométricas son ampliamente usadas por su gran re-
solución y para su ejecución se requiere de una radiación
coherente temporalmente.

Arreglo Experimental

La figura 6 es un diagrama esquemático del experi-
mento aquí planteado. Comparando este montaje con el
interferómetro de Michelson, figura 5, se tiene que: la fuen-
te es un láser de He-Ne, el detector es una cámara CCD,
M1 es la membrana bajo prueba, M2 es el espejo y las
lentes O y C forman el divisor de haz (Beam Splitter)
(Duarte, 2001).

ferencia en el camino óptico, lo cual resulta en una dife-
rencia de fase entre las ondas y se observan bordes oscu-
ros y brillantes. Como se ilumina toda la superficie y cada
punto de la membrana presenta una deflexión diferente,
el resultado es una imagen bidimensional de interferencias
que se pueden observar con una cámara CCD, como se
muestra en el siguiente apartado. Estas imágenes se gra-
ban en una cinta de video para su posterior análisis.

Descripción matemática del experimento

En la figura 7, S, S1 y S2 son rendijas estrechas norma-
les al plano del papel. Todo punto de S1 y S2 hace las veces
de emisor de ondas esféricas secundarias que interfieren
sobre el plano PPO.  En este apartado se deducirá la ecua-
ción que da la intensidad en cada punto P de la pantalla y
el espaciamiento de las franjas de interferencia. En el pun-
to P, coinciden 2 ondas que han efectuado recorridos dife-
rentes S2P y S1P. Al superponerse tienen una diferencia de
fase dada por

)(2
12 PSPSk −=∆=

λ
π

δ              (1) 

Figura 6. Diagrama esquemático del experimento.

Se aplicó una diferencia de potencial de 3V con una
fuente de corriente continua. El montaje experimental se
ubicó en una mesa antivibratoria, con colchón de aire, y
en un cuarto totalmente aislado de vibraciones mecáni-
cas, para evitar la influencia de ruidos medioambientales
dada la gran sensibilidad del dispositivo experimental.

La iluminación se hace con una onda monocromática
de un láser de He-Ne con una longitud de onda de 0.633µm.
Un divisor de haz produce los haces de referencia y de
prueba. Este último haz incide perpendicularmente a la
membrana. La deflexión de la membrana produce una di-

Se supone que al salir de S1 y S2 las dos ondas están en
fase por equidistar ambas rendijas de S. Además, las am-
plitudes son prácticamente las mismas dado que S1 y S2

tienen la misma anchura y están muy próximas. El pro-
blema de hallar la intensidad resultante en P se reduce a
sumar dos movimientos armónicos simples de igual fre-
cuencia y amplitud pero diferente fase, o sea:

)cos(2 2121
2
2

2
1

2 αα −++= aaaaA

Figura 7. Diferencia de recorrido en el experimento de Young.
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Si 21 aa =  y  se tiene

2cos4)cos1(2 2222 δδ aaAI =+=≈  (2) 

Sí δ = 0, 2π, 4π…. la intensidad es igual a cuatro veces
cada uno de los haces.

Sí δ = p, 3π, 5π…. la intensidad es nula.

Para valores intermedios la intensidad varía entre es-
tos límites de acuerdo con el cuadrado del coseno. En
este formulismo, a representa la amplitud de las ondas
individuales y A es la amplitud resultante. Ahora se calcu-
lará la diferencia de fase en función de la distancia x =
PPo, de la separación d entre ambas rendijas y de su dis-
tancia D a la pantalla. La diferencia de recorrido corres-
pondiente es la distancia S2A en la que se han dibujado la
línea de trazos S1A de modo que S1 y A  equidisten de P. En
el montaje del experimento de Young, D suele ser varios
miles de veces mayor que d o  x. Por tanto, los ángulos θ y
θ‘son muy pequeños y prácticamente iguales. En estas
condiciones puede considerarse que el triángulo S1AS2 es
rectángulo y la diferencia de recorrido es dsenθ‘ . dsenθ .
tangθ . x/D. De este modo:

D

x
dd ==∆ θsen                    (3) 

      Llevando este resultado a la ecuación (1) se obtiene δ:

D
x

ddsenk
λ
π

θ
λ
π

δ
22 ==∆=

En este caso la ecuación (2) de la intensidad dará valo-
res máximos, iguales a 4a2, siempre que δ sea un múltiplo
entero de 2π, y de acuerdo con la ecuación (1), esto ocurri-
rá cuando la diferencia de recorrido sea un múltiplo ente-
ro de λ. Por lo tanto, tenemos:

 =
D
xd

0, λ, 2λ, 3λ,…= mλ 

o sea:

d

D
mx λ=  franjas brillantes     (4) 

El valor mínimo de la intensidad es cero, y ocurre cuan-
do δ = π, 3π, 5π,…Para estos puntos:

λ
λλλ )

2
1(,...

2
5,

2
3,

2
+== m

D
xd

o sea,

d

D
mx λ)

2
1( +=  franjas oscuras   (5) 

El número entero m, que caracteriza una franja brillan-
te particular, se llama orden de interferencia. Por lo tanto,
las franjas con m = 0, 1, 2, 3,… se denominan ordenes
cero, primero, segundo, tercero, etc.

De acuerdo con estas ecuaciones, la distancia sobre la
pantalla entre dos franjas sucesivas que se obtienen susti-
tuyendo m por la unidad en las ecuaciones (4) y (5), es
constante e igual a dDλ . 

Franjas circulares

Aparecen cuando se utiliza luz monocromática y los
espejos están exactamente ajustados, siendo las que se
emplean en la mayor parte de medidas con el inter-
ferómetro. Los máximos se producirán para aquellos án-
gulos θ  que satisfagan la relación:

λθ md =cos2                          (6) 

donde  d  es la separación de los espejos (figura 8).

Figura 8. Formación de franjas circulares en el Interferómetro de
Michelson.
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Puesto que para m, λ y d dados, el ángulo θ  es cons-
tante, los máximos se encontrarán sobre circunferencias
cuyo centro es el pie de la perpendicular trazada desde el
ojo a los espejos. La distribución de intensidad en los
anillos se deduce de la ecuación (2), en la que la diferen-
cia de fase está dada por la expresión:

θ
λ
π

δ cos2
2

d=

La figura 9 muestra franjas circulares observadas en
diferentes condiciones. Si la distancia entre M1 y M‘2 es
de unos pocos centímetros, el sistema de franjas es del
tipo (a), como con los anillos muy apretados. Acercando
lentamente M1 hacia M‘2, de modo que d disminuya, un
anillo determinado, caracterizado por un valor dado de su
orden m, disminuirá de radio, ya que, según la ecuación
(6), el producto 2dcosθ  ha de permanecer constante. Por
lo tanto, cada vez que 2d  decrece en λ, o sea d en λ/2,
desaparecerá un anillo en el centro. Ello es consecuencia
de que en el centro cosθ = 1, por lo que la ecuación (6) se
convierte en

λmd =2                  (7) 

 Al variar m en una unidad, d varía en λ/2. Ahora bien: al
aproximarse M1 a M‘2 (figura 9) los anillos van espaciándose
cada vez más, como se ve en (b), hasta alcanzarse una posi-
ción crítica para la cual la franja central cubre todo el campo,
como en (c). Esto ocurre cuando M1 y M‘2 coinciden exacta-
mente, pues es evidente que en estas condiciones la diferen-
cia de recorrido es nula para todos los ángulos de incidencia.
Si seguimos desplazando M1 en la misma dirección, sobre-
pasa a M‘2  y vuelven a aparecer nuevas franjas ampliamente
espaciadas que se originan en el centro. Al aumentar la dife-
rencia de recorrido estos anillos se irán apretando gradual-
mente, como puede verse en (d) y (e).

Contando el número de franjas de luz monocromática
que pasan por el centro del campo visual al desplazar
lentamente el espejo M1 se tendrá una medida de este des-
plazamiento en función de la longitud de onda, para la
posición d1, correspondiente a la franja brillante de orden
m1, es

λ212 md =

 y para la d2, que da la franja brillante de orden m2,

λ212 md =

Restando estas dos ecuaciones:

2
)( 2121
λ

mmdd −=−

por tanto, el desplazamiento de M1 es igual al número
de franjas multiplicado por la semilongitud de onda. Na-
turalmente, no es necesario que la distancia corresponda
a un número entero de semilongitudes de onda. Es fácil
apreciar fracciones de desplazamiento de una décima de
franja, y con habilidad hasta de un cincuentavo. En este
caso, la medida tendría una exactitud de λ/100 ó  5x10-7

cm utilizando luz verde.

Resultados

Para la medida del desplazamiento se utilizaron unida-
des de actuación constituidas por el substrato de Si (con la
membrana), la alúmina y la resistencia calefactora inclu-
yendo los contactos eléctricos externos. Una vez realizado
el montaje descrito en el apartado anterior, fue posible ob-
servar los anillos de interferencia mostrados en la figura 10.

Los anillos aparecen desde el centro debido a que allí
se tiene la mayor deflexión del dispositivo en cada ins-

Figura 9. Diversos tipos de franjas observados con el Interferómetro de Michelson. Franjas circulares. La diferencia de recorrido aumenta en
ambos sentidos a partir del centro. (Jenkins & White, 1976).
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tante de tiempo. La distancia entre dos franjas consecuti-
vas corresponde a λ/2 = 0.316 µm; de esta manera se ob-
tiene una precisión del orden de las micras.

Con la ayuda de un sistema TV-Vídeo fue posible con-
tar los anillos y medir su tiempo de formación. La figura
11 muestra la interpretación de datos numéricos de la
deflexión de la membrana obtenida de la imagen de inter-
ferencia (secuencia de anillos). En los primeros cinco mi-
nutos la formación de anillos ocurrió de dentro hacia fuera
obteniéndose la curva con pendiente positiva. Inmediata-
mente después de apagar la fuente de alimentación, la
formación de anillos fue desde afuera hacia adentro y se
obtuvo la curva con pendiente negativa como consecuen-
cia del descenso en la temperatura dentro de la cavidad de
actuación. El pico observado posterior a los cinco minu-
tos (320 segundos) corresponde al máximo valor de
deflexión de la membrana e identifica su tiempo de res-
puesta; esto significa que para lograr la máxima deflexión
de la membrana se deberá aplicar la señal de excitación
durante un tiempo mínimo de 320 segundos. De la figura
11 se puede extraer información sobre la deformación de
la membrana; en este caso, para una membrana de 14 µm
de grosor, y habiendo aplicado la señal de alimentación a
la resistencia calefactora durante 320 segundos, se obtie-
ne una deflexión máxima de 53 µm.

entre la membrana y la fuente luminosa para establecer la
influencia que dicha variación ejerce sobre la deflexión
de la membrana.

 

Figura 10. Imagen interferométrica de la deflexión.

 Con esta técnica es posible realizar una caracteriza-
ción precisa del comportamiento dinámico de una mem-
brana; para ello bastará con aplicar una señal cuadrada,
con la frecuencia de operación deseada, a la resistencia
calefactora en la cavidad de actuación. Igualmente, con el
interferómetro de Michelson es posible variar la distancia
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Figura 11. Evolución temporal de la deflexión de una membrana
de 14 µm.

Conclusiones

En el presente trabajo se ha descrito un diseño experi-
mental, basado en el interferómetro de Michelson, para la
medida de la distribución de desplazamientos en una mem-
brana termoneumática. Esta membrana se construyó me-
diante ataque anisotrópico de una oblea de silicio, el cual
permite configurar la cavidad de actuación.

Cuando se compara con otras técnicas de medición
de pequeños desplazamientos, el interferómetro de
Michelson presenta las siguientes ventajas: ofrece reso-
luciones del orden de las micras, cercanas a la longitud
de onda de la fuente luminosa empleada; como resulta-
do del análisis de los anillos de interferencia se puede
obtener la respuesta dinámica del dispositivo bajo estu-
dio; permite efectuar estudios de superficies en 3-D y es
automatizable.

Como desventajas se tiene que las superficies bajo estu-
dio deben estar muy limpias, el banco óptico debe estar to-
talmente alejado de cualquier posible ruido o vibración
mecánica ya que es muy sensible a este tipo de interferencias,
y proporciona medidas indirectas (conteo de anillos).

Por último se puede afirmar que el método aquí plan-
teado, es fácilmente adaptable a la caracterización de
dispositivos, con dimensiones reducidas, que presenten
como principio de funcionamiento la variación de su
geometría.
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Resumen

Mosquera, A., J. A. Varela & J. E. Rodríguez-Páez: Varistores de SnO
2
 obtenidos por el

método de precursor polimérico (Pechini). Rev. Acad. Colomb. Cienc. 31 (118): 89-96, 2007. ISSN
0370-3908.

Los varistores, materiales que cambian su resistencia con el voltaje, son dispositivos muy
utilizados en la industria para proteger equipos eléctricos y electrónicos de las sobretensiones.
Dadas las exigencias actuales de la tecnología se requieren varistores que cubran un amplio rango de
voltaje de ruptura, principalmente valores bajos con rápida respuesta, buen comportamiento en
servicio y con microestructura sencilla que facilite su conformación. En este trabajo se indica como
obtener la materia prima para fabricar varistores con base en SnO

2
, utilizando el método de precur-

sor polimérico. El polvo cerámico obtenido se caracterizó utilizando difracción de rayos x (DRX) y
análisis térmico (TG/ATD). Para determinar su sinterabilidad se realizaron estudios de dilatometría.
Las muestras sinterizadas se caracterizaron microestructural, con MEB, y eléctricamente, determi-
nando las curvas características corriente-voltaje de los sistemas estudiados.

Palabras clave: Síntesis, varistores, SnO
2,
 precursor polimérico, microestructura, curvas I-V.

Abstract

Varistors, materials that change their resistance with voltage, are very used devices in the
industry to protect electric and electronic equipment of the voltage surges. Given the current demands
of the technology, varistors is required that cover a wide range of rupture voltage, mainly low
voltage values, quick answer, good behavior in service and with simple microstructure that facilitates
its conformation. In this work is indicated how to obtain the raw material to fabricate SnO

2
 based

varistors by polymeric precursor method. The obtained ceramic powder was characterized using X
ray diffraction (XRD) and thermal analysis (DTA/TG). To determine their densification were made
dilatometric studies, sinterized samples were microstructural(SEM), and electrically characterized
to determine the current-voltage characteristics curves of the studied systems.

Key words: Synthesis, varistors, SnO
2
, polymeric precursor, microstructure, I-V curves.
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Introducción

Como es conocido muchos circuitos y equipos elec-
trónicos se utilizan a valores de voltaje específicos y no
resisten los sobrevoltajes ocasionados por transitorios de
tensión que ocurren en la red eléctrica. Por esto se requie-
re de dispositivos que protejan de las sobretensiones; a
estos materiales se les denomina varistores.

El comportamiento eléctrico de un varistor esta des-
crito por la ecuación no-ohmica (Matsuoka M. 1971,
Clarke D. 1999)

        J=K.Eα        (1)

donde J representa la densidad de corriente, E el campo eléc-
trico aplicado, K es una constante relacionada con la resis-
tencia del material y α es el coeficiente de no-linealidad.
(Bacelar W. K. et al. 2002, Bueno P. R. et al. 2000)

Los parámetros más importantes de estos dispositivos
son el coeficiente de no-linealidad (α), el campo de Rup-
tura (Er) y la corriente de fuga (If), parámetros que son
controlados por la microestructura del dispositivo, es de-
cir por el tamaño de grano, naturaleza de los bordes de
grano y la distribución de dopantes en ella (Santhosh P.N.
et al. 1997, Gupta T.K. 1990).

Recientemente se ha incrementado el interés por el
desarrollo de varistores con base en SnO2. El SnO2 es un
semiconductor tipo n, con estructura tipo rutilo, y presen-
ta poca densificación debido a que el mecanismo de
sinterización que predomina a bajas temperaturas es el de
difusión superficial y evaporación-condensación a altas
temperaturas, esto debido a altas presiones parciales que
presenta el sistema (Antunes A. C. et al. 2000). Se ha de-
mostrado que la adición de CoO al SnO2 permite alcanzar
densidades mayores al 97% de la densidad teórica
(Brankovi G. et al. 2004, Varela J. A. et al. 1999) lo que
hace posible una mayor densificación y por lo tanto su
aplicación en la obtención de varistores. Además, la in-
troducción de otros dopantes como Nb2O5, y Ta2O5 al sis-
tema SnO2-CoO disminuye la resistencia del grano,
reduciendo los valores de voltaje de ruptura (Antunes A.
C et al. 2000, Wang Y. J. et al. 2001).

Los varistores con base en óxido de estaño presentan
características eléctricas altamente no lineales, semejan-
tes a las de los varistores comerciales de óxido de zinc
(Pianaro S. 1995), con la ventaja de que la cerámica de
SnO2 es monofásica facilitando el control microestructural
del material, posee elevada resistencia a la degradación
(Pizarro A. R. 1996) y además, requiere de concentracio-

nes bajas de dopantes para alcanzar buenas característi-
cas varistoras, y alta densificación, en comparación con
los varistores de ZnO (Cerri J.A. et al. 1996).

Diferentes métodos de síntesis han sido utilizados en la
obtención de la materia prima que se utiliza en la conforma-
ción de los varistores de SnO2. El más usado es el de mezcla
de óxidos sin embargo, por este método, no es posible ga-
rantizar una mezcla homogénea de los óxidos componentes
del sistema varistor, impidiendo una distribución uniforme
de los dopantes en la matriz de SnO2. Esto ha llevado a que
aumente el interés de desarrollar métodos de síntesis por
rutas químicas (Hohenberger G. et al. 1992, Santhosh P.N.
et al. 1997, Sinha A. et al. 1997, Chu S. et al. 2000). Entre
ellos está el método de precursor polimérico, o método
Pechini, que ha dado muy buenos resultados en la obten-
ción de otros óxidos de interés industrial (Pechini M. P.
1967). Este proceso ya ha sido utilizado por otros investiga-
dores para obtener cerámicas de SnO2 (Sinha A. et al.. 1997,
Lorenz A. et al. 2001). En él se emplean las propiedades que
presentan ciertos ácidos a-hidroxicarboxílicos, tales como
el cítrico y el glicolico, para formar quelatos con diversos
cationes. Los cationes pueden estar en la forma de cloruro,
carbonato, hidróxido, nitrato y acetato. Cuando se mezclan
los quelatos con un polihidroxialcohol, como el etilenglicol,
y se calienta el sistema, estos se poliesterifican formando
una resina. La descomposición de la resina, para la obten-
ción del polvo cerámico, requiere de la eliminación por ca-
lentamiento de una gran cantidad de materia orgánica
(Zhang R. et al. 2002). La idea general del método Pechini
es redistribuir uniformemente los cationes a nivel atómico a
través de la estructura polimérica. El objetivo del presente
trabajo fue obtener varistores del sistema Sn-Co-Nb-Ti-Al
utilizando materia prima sintetizada por el método Pechini
para garantizar una adecuada distribución de los dopantes
en la matriz de óxido de estaño. El polvo cerámico obtenido
se caracterizó utilizando DRX y ATD/TG y luego se sinterizó.
A las muestras sinterizadas de este sistema se les determina-
ron las curvas I-V.

Procedimiento experimental

Para la obtención del polvo cerámico que se utilizó
para conformar los varistores con base en SnO2 se usaron
como precursores: Cloruro de estaño (SnCl2-2H2O –
Mallinckrodt), Acetato de cobalto ((CH3CO2)CO.4H2O –
Aldrich), Nitrato de aluminio (Al(NO3)3.9H2O – Merck),
Butóxido de titanio (C16H36O4Ti - Aldrich) y Óxido de
niobio (Nb2O5 – Aldrich); las composiciones molares de
los sistemas estudiados se indican en la tabla 1.

El SnO2 a utilizar en el método Pechini se sintetizó
empleando el método de precipitación controlada (Ararat
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C. et al. 2005). Para ello se partió de una solución 0.3M
de SnCl2-2H2O a la cual se le adiciono NH4OH, de manera
controlada, hasta alcanzar un pH en la solución de 6,25.
Este sólido seco obtenido del filtrado de la suspensión
fue el que se utilizó como precursor para obtener los
varistores.

Para sinterizar los polvos cerámicos a utilizar en el
conformado de los varistores se partió de una mezcla de
ácido cítrico (Carlo Erba) y etilenglicol (Mallinckrodt),
en una relación de masa 4:1, la cual se calentó a 70ºC para
favorecer la disolución del ácido cítrico. A esta solución
se le adicionaron el SnO2, obtenido por precipitación, y
los precursores de Co, Nb, Ti y Al en solución acuosa; la
mezcla se calentó entre 100 y 150ºC obteniéndose una
resina debido a la reacción de poliesterificación entre el
ácido cítrico y el etilenglicol. La resina obtenida se trató
térmicamente entre 200 y 300ºC con el fin de eliminar el
solvente y conformar los oxicarbonatos de los cationes
de interés; posteriormente, este material precalcinado se
sometió a tratamiento térmico entre 500 y 600ºC para eli-
minar el material orgánico y obtener la mezcla de los óxi-
dos de interés.

Se utilizó difracción de rayos x (difractómetro siemens
D-5000), para determinar las fases cristalinas presentes en
los polvos cerámicos, y análisis térmicos, diferencial y
termogravimétrico (ATD/TG), para estudiar el comporta-
miento del sistema frente a tratamientos térmicos. Luego,
los polvos sintetizados se prensaron uniaxialmente a 20
Mpa obteniéndose pastillas con espesores mayores a 1mm;
estas muestras fueron posteriormente prensadas isostatica-
mente a 200 Mpa. La densidad en verde del material pren-
sado fue calculada mediante el peso y el volumen de las
pastillas. Para conocer la sinterabilidad de los polvos
cerámicos obtenidos, se analizó la contracción y la veloci-
dad de contracción de muestras compactadas en una at-
mósfera de O2, utilizando el dilatómetro Netzsch modelo
402E a una velocidad de calentamiento de 5ºC/min.

Con base en los datos de dilatometría, las muestras
fueron sinterizadas en un horno tubular con atmósfera de
O2 y la densidad de las pastillas se determinó utilizando
el método de Arquímedes.

Con el fin de conocer las características eléctricas de
las muestras sinterizadas, las pastillas se pulieron hasta
alcanzar un espesor de 1mm y se depositó, sobre sus caras
paralelas, eléctrodos de plata para realizar las medidas
eléctricas; para ello se utilizó una fuente de voltaje
Keithley 237. De las curvas corriente-voltaje obtenidas
se determinaron los valores de los parámetros de α y Er.

La microestructura de las muestras sinterizadas fue
analizada empleando MEB. Para ello, las pastillas se ata-
caron térmicamente 50ºC por debajo de la temperatura de
sinterización, durante 15 minutos, para resaltar los bor-
des de grano.

Resultados y discusión

La figura 1 muestra los difractogramas del polvo
cerámico obtenido por Pechini. Ellos indican que en las
muestras está presente, como fase única, casiterita (PDF
41-1445); la adición de dopantes (Nb, Ti y Al) no genera
fases secundarias. Con base en lo anterior, es posible ar-
gumentar que los cationes dopantes estén distribuidos
homogéneamente en el sólido, donde el SnO2 es la matriz;
ya que el polvo cerámico se genera por calcinación de un
polímero orgánico, donde los cationes están distribuidos
homogéneamente, no debe ocurrir una descomposición
preferencial durante el tratamiento térmico. Por otra par-
te, los dopantes estarían segregados en la superficie de las
partículas de forma homogénea y diluida, no siendo de-
tectados por difracción de rayos X (DRX). El material
cerámico obtenido por el método Pechini, y dopado con
hasta 15% mol de manganeso, presenta una sola fase cris-
talina (casiterita), estando el manganeso segregado en la
superficie del óxido de estaño (Gouvea D. et al. 1996).

Para todas las composiciones estudiadas, las muestras
presentan las mismas curvas de ATD/TG; en la figura 2 se
ilustra una curva característica. En ella es evidente una
pérdida de masa aproximadamente del 75%, entre los 80
y 600ºC, debido principalmente, a la eliminación del
material orgánico presente en las muestras. La curva ca-
racterística de ATD, figura 2, presenta picos exotérmicos
entre 300 y 600ºC que indican la descomposición de la
fase orgánica presente y la cristalización de los óxidos
correspondientes.

El proceso de sinterización de los sistemas estudiados
se ilustra en la figura 3. En las curvas se puede observar

Referencia 
de la Muestra 

Composición (%mol) 
Sn      Ti      Nb      Co      Al 

Tin 1 97.8   1      0.1     1.0     0.05 

Tin 2 97.7   1      0.1     1.0     0.20 

Tin 3 97.9   1      0.05   1.0     0.05 

Tin 4 97.85 1      0.05   1.0     0.10 

Tin 5 97.75   1    0.05   1.0     0.20 

Tabla 1. Diferentes concentraciones de los sistemas
Sn-Co-Nb-Ti-Al sintetizados utilizando el método Pechini.
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que para temperaturas menores a 900ºC, en muestras con
0.05% Nb2O5, y de 1010ºC, en muestras con 0.1% Nb2O5,
aparentemente no hay contracción; solo para temperatu-
ras mayores a las indicadas el material cerámico comien-
za a contraerse debido a que se activan los mecanismos de
sinterización que favorecen la densificación. La máxima
contracción lineal de la muestra sucede a una temperatura
de 1180ºC, para la que contiene 0.05% Nb2O5, y a 1050ºC
para la que tiene 0.1% de Nb2O5 . Para temperaturas mayo-
res a 1400ºC la tendencia es a una estabilización, indi-
cando que hay poca densi f icación de  la  muest ra
favoreciéndose el crecimiento de grano.

La presencia de un segundo pico en la curva de velo-
cidad de contracción para muestras con 0.1% Nb2O5 , fi-
gura 3 (b), a una temperatura mayor a la de máxima
contracción, indica que es probable que existan proble-
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Figura 1. Difractograma de rayos x de los polvos cerámicos
sintetizados por el método Pechini.
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mas en el borde de grano que serían superados a mayor
temperatura (Leite D, 2002). Para la muestra con 0.05%
de Nb2O5, hay un pico adicional a una temperatura me-
nor que la correspondiente a la máxima contracción y
que estaría relacionado con el reordenamiento estructu-
ral de las partículas dentro del compacto debido, posi-
blemente, a la existencia de partículas más grandes o a
la presencia de aglomerados. Además, existe la posibili-
dad de eliminación de poros causados principalmente
por la heterogeneidad de las partículas y a que aún no se
ha iniciado el crecimiento de cuellos entre las partículas
(Oliveira M. et al. 2002). Con base en los resultados de
dilatometría se optó por sinterizar los sistemas a 1300ºC
durante 2h a una taza de calentamiento de 5ºC/min.

En la figura 4, se muestran las curvas características de
campo eléctrico versus densidad de corriente correspon-
dientes a los sistemas estudiados. Como se observa, los
sistemas presentan un comportamiento no lineal, cuyos
parámetros eléctricos, obtenidos de la figura 4, se indican
en la tabla 2; la muestra Tin1 presenta un bajo valor de α
y bajo campo de ruptura, ver tabla 2. La justificación de
su bajo valor de α, a pesar de la alta densidad que presen-
ta la muestra, podría estar en la existencia de pocos bor-
des de granos activos y en una distribución no adecuada
de los aditivos en la muestra.

La presencia de Al2O3 en las muestras puede aumentar
la concentración de defectos en el borde de grano del
SnO2, debido a la sustitución en la red de Sn4+ por el Al3+

de acuerdo a la siguiente reacción:

Al2O3
 → 2SnO

   2Al’
Sn +  ••

OV  + 3Ox
O      (2)

Dicha sustitución facilita la creación de vacancias de
oxígeno, cargadas positivamente, que se constituyen en cen-
tros aceptores de electrones. Donaciones de electrones pue-
den provenir de la superficie del borde grano promoviéndose

Referencia 
de la 

Muestra 

ρρ. 
Relativa 

(%) 
(αα) Er(V/cm) 

Tg 

µµm 

Tin 1 95.2 2.13 1400 -- 
Tin 2 97.8 15.97 5475 12.30 
Tin 3 94.7 31.32 10080 7.62 
Tin 4 93.4 37.30 3081 6.45 

Tin 5 97.0 12.43 5454 4.30 

Tabla 2. Densidades Relativas en % de la densidad teórica,
parámetros eléctricos y tamaño medio de grano

de los sistemas Sn-Co-Nb-Ti-Al.
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.

la formación de especies de oxigeno O- y O-
2 que contribui-

rían a la formación de barrera de potencial (Pizarro A. R.
1996, Oliveira M. 2002); lo anterior permite justificar la
influencia del Al2O3 en las propiedades varistoras del siste-
ma Sn-Co-Nb-Ti. Por otro lado, al aumentar el contenido de
alúmina en el sistema disminuye el tamaño de grano, Tg, en
la muestra, como lo indica la tabla 2.

La muestra Tin 4 presenta el mayor coeficiente de no-
linealidad α=37.3, con un valor Er = 3081(V/cm). Al in-
crementar el contenido de Al2O3, como ocurre en la muestra
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Tin5, el valor de a disminuye lo que hace pensar que la
concentración optima de Al3+ esta alrededor de un 0.1%
en moles. Es necesario realizar un trabajo futuro para de-
terminar el porcentaje óptimo de Al3+ que sea más favora-
ble al comportamiento varistor de los sistemas de SnO2.

Al observar las microestructuras de las muestras
sinterizadas estudiadas, figura 5, se observa porosidad
intraganular, en los bordes de grano y dentro de los granos;
esto es coherente con las densidades relativas que repre-

sentan las muestras (tabla 2). Lo anterior lleva a suponer
que los resultados obtenidos para las propiedades varistoras
de las muestras, deben estar afectadas por la porosidad que
ellas presentan, lo que orienta a trabajar en la obtención de
microestructuras densas donde existan bordes de grano que
proporcionen barreras de potencial efectivas.

La porosidad que presentan las muestras, conforma-
das con polvos sintetizados por Pechini, puede ser gene-
rada por una inadecuada eliminación de los cloruros,

Figura 5. Fotografías obtenidas con MEB de muestras sinterizadas a 1300ºC, utilizando polvos cerámicos sintetizados por PCH; las
muestras contienen diferentes concentraciones de Al

2
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provenientes del precursor de estaño, que pueden aun es-
tar presentes en el polvo cerámico final y que se hacen
evidentes durante la sinterización. Otra fuente de porosi-
dad son los aglomerados que presenta el polvo de partida.
Por lo tanto se hace imperioso, para obtener mejores
varistores de SnO2, determinar un medio efectivo de eli-
minar los cloruros y una etapa de molienda de los polvos
de partida para eliminar los aglomerados; este trabajo se
está realizando.

Con base en el estudio realizado queda demostrado,
como lo han indicado también otros autores (Santhosh
P.N. et al. 1997, Sinha A. et al. 1997, Chu S. et al. 2000,
Lorenz A. et al. 2001), que el método Pechini es un pro-
ceso muy adecuado para sinterizar los polvos cerámicos a
utilizar en la conformación de varistores.

Conclusiones

Con base en los resultados obtenidos se puede con-
cluir lo siguiente:

1. La caracterización eléctrica de los varistores del
sistema Sn-Co-Nb-Ti-Al, conformados utilizando
polvos cerámicos sintetizados por el método
Pechini, presentan comportamiento varistor. Para
optimizar las características eléctricas de este sis-
tema se requiere un mejoramiento del proceso de
síntesis del polvo cerámico, ya que, al trabajar con
el cloruro de estaño como precursor, los iones clo-
ruro afectan la microestructura de las muestras
sinterizadas, concretamente la densidad del mate-
rial y por lo tanto sus propiedades varistoras; hay
que determinar un método efectivo para eliminar
los cloruros. Por otro lado, hay que adicionar una
etapa de molienda de la materia prima para elimi-
nar los aglomerados que ella presenta.

2. La microestructura de las muestras sinterizadas reve-
la un sistema monofásico con crecimiento de grano
heterogéneo y un tamaño de grano entre 4.3mm y
12.3mm. La naturaleza monofásica es reiterada por
los resultados de DRX.

3. La adición de Al2O3 afecta en las propiedades eléctri-
cas del sistema varistor Sn-Co-Nb-Ti-Al, contribu-
yendo a la formación de la barrera de potencial en los
bordes de grano y a la disminución del tamaño de
grano. Aparentemente la concentración óptima de Al3+,
en el sistema Sn-Co-Nb-Ti-Al, está alrededor del 0.1%
ya que con esta concentración se obtuvo el mayor
valor de coeficiente de no-linealidad, α=37.3 y un
valor de Er = 3081 (V/cm).
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Mientras buscaba las ecuaciones de campo de la relatividad general, Einstein confiaba
en que éstas ff'Bultasen en concordancia con las ideas de Mach sobre el origen material de
la inercia. Sin embargo, cuando, asistido por el matemático M. Grossman, encontró ecua-
ciones de campo tensorialcs se vio obligado a enfrentar varios problemas para superar el
aparente fracaso machiano de su teoría de gravitación preliminar. Las estrategias de Eins-
tein para implementar la 'relatividad de la inercia' de Mach pasaron por imponer condi-
ciones de frontera altamente restrictivas, limitar la covariancia general y, finalmente, cerrar
la cosmología. En este artículo se estudia esta intrincada historia.
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Abstract

Searching for the field equations of general relativity, Einstein was confident these could
naturalIy result in agreement with JVlach's ideas on the material origin of inertia. However,
when, with the important assistance of the mathematidan Mareel Grossman, he was able

'.;0find tensor field equations he was forced to struggle facing severa! problems to overcome
the apparent ~lachian failure of his preliminary gravitation theory. Einstein's strategies to
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implement ivlach's 'relativity af inertia' included highly restrictive boundary conditions,
limiting general covariance and, finally, modified dosed cosmology. This article surveys this
entangled history.

Key words: Inertia, Relativity, CosmoJogy, Mach, Einstein.

1. Introducción

En 1883, en su célebre tratado sobre el desarrollo con-
ceptual de la 'ciencia de la mecánica', Ernst Mach in-
sistió en que para librar la mecánica de su gran fan-
tasma metafísico ~el espacio absoluto- se precisaba una
formulación relacionaI de la inercia. La idea de Mach

provenía de su deseo de implementar, hasta sus Últimas
consecuencias, la relatividad del movimiento entre cuer-
pos materiales. Para él no resultaba inteligible la idea
de un único cuerpo abandonado a sí mismo como pos-
tula la ley de la inercia y, por esta vía, mucho menos
justificables resultan las mal llamadas seudofuerzas o
fuerzas inerciales que parecen tener su origen en acelera-
ciones con respecto al espacio absoluto o, lo que es igual,
con respecto a nada material. La solución planteada por
Mach consistió en señalar a la materia estelar y al con-
junto de relaciones entre objetos materiales coexistentes
como la fuente dinámica de la inercia. Pero se sabe que
Maeh nunca llevó a buen concurso sus ideas. El proyec-
to de formular una teoría general de la relatividad del
movimiento en el sentido de Mach -también se sabe-
fue tozudamente asumido por Einstein. Y es que des-
de que Einstein empezara a contemplar formalmente el
proyecto de la TGR, a saber, la extensión del principio
de relatividad para cubrir todo tipo de movimientos in-
corporando el aparato de la geometría diferencial, exigía
que éste satisficiera el deseo de Maeh de implementar la
re1atividad de la inercia4. De alguna manera, sintética-
mente, la persistente influencia de Maeh, en el contexto
de la novedosa teoría de gravitación se resumía bajo el
lema de la hipótesis de la relatividad de la inercia.
Mach no refirió sus ideas en estos términos pero Eins-
tein había acuñado la hipótesis como uno de sus mas
preciados objetivos.

En este artículo se estudian las dificultades en-
frentadas por Einstein en su intento de incorporar la
relatividad de la inercia -hasta tomar la forma final del

Principio de Mach- en su Teoría General de la Relativi-
dad (TGR). Antes de esto es justo advertir que la his-
toria que conduce desde la relatividad especial, pasando

por el principio de equivalencia, para conformar final-
mente las ecuaciones de campo gravitacional en la forma
definitiva de la TGR ha sido narrada ampliamente. La
ardua tarea de revelar incluso importantes detalles de su
desarrollo conceptual ha sido bien enfrentada por John
Norton (1989a, 1989b), John Stache1 (1989a, 1989b)
y otros. Pero, aparte del trabajo específico de Hoefer
(1994), la historia de la gestación del Principio de Mach
en manos de Einstein ha sido considerablemente igno-
rada o, al menos, relegada como un apartado lateral. En
nuestro caso resulta significativa pues revela el calvario
del propio Einstein en su tentativa de hacer una teoría
de gravitación e inercia relacional. Siguiéndole desde su
ilusión inicial hasta sus sucesivos desencantos se deben

ilustrar aspectos importantes sobre la complejidad del
asunto y, de paso, se ilustra la motivación fundamental
que llevó a Einstein a inaugurar la cosmología cerrada.

2. Inercia en la teoría Einstein~Grossman

En 1913 cuando Einstein, con la ayuda del
matemático Mareel Grossman, publicaba su primera
teoría tensarial de campo gravitatorio -la llamada teoría
Entwurf- mostraba su satisfacción a razón de que ésta,
aparentemente, al incorporar la relatividad de la inercia
resolvía el defecto epistemológico de la postulación de
aceleraciones absolutas en la Teoría Especial de la Rel-
atividad (TER). Entonces escribió (Einstein 1913a, p.
290):

Durch die skizzierte Theorie wird ein erkcn-

ntnistheorctischer Mangel beseitigt, der
nicht nur der ursprünglichen Relativitats-
theorie, sondern auch der Galilie'schen
Mechanik anhaftet und insbesondere von
E. Mach betont worden ist. Es ist einleuch-

tend, daB dem Begriff der Beschleunigung
eines materiellen Punktes ebensowenig cine
absolute Bedeutung zugeschrieben werden
kann wie demjenigen der Geschwindigkeit
. .. {Es wird] gefordert werden rnast>en, daB

- das Aufreten eines Tragheitswiderstandes

4Al parecer esta forma de sintetizar las ideas de Mach sobre la inercia fue hecha por primera vez en 1912 (Véase Einstein, 1912) pero
persiste en escritc.~ posteriores a 1916.
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an die RelaUvbeschleunigung des betra-
chteten Korpers gegenüber andern Korpern
geknüpii; sel... Es hat sich gezeigt, daB
aus den Gleichungen (5) dies Verhalten
des Triigheitswiderstandes tatsachlich her-
vorgeht, welches wir als Relatiyjtlit der
'Itiighejt bezeichnen konen. Dieser Um-
stand bildet eine der wichtigsten Stützen
der skizzierten Theorie.

Einstein parecía convencido de que podía satisfac-
er la exigencia de la hipótesis de la relatividad de la
inercia, es decir, que podía dar cuenta de la resistencia
inercia} de un cuerpo sin recurrir al espacio absoluto,
culpando en cambio de su origen a los cuerpos circun-
dantes.5 La teoría Entwurj, al igual que la subsiguiente
TGR, es una téOría de gravitación que postula un ten-
sor métrico para el espacio tiempo (g~v) y, por lo tanto,
una estructura ~~lercialque mediante sus ecuaciones de
campo se relaciona con tensores (energía-momento) que
dan cuenta del contenido material del universo. Ahora
bien, buscando ceñir las ideas de Mach a este nuevo
paisaje, Einstein posteriormente llegaría a vincular la
hipótesis de la relatividad de la inercia a la imposición,
en el seno de su teoría de gravitación, de la condición
de que la métrica (gp,v)estuviése completamente deter-
minada por la distribución material (~tv). Sin embar-
go, contrario a las insinuaciones de Mach que parecían
reclamar una teoría de gravitación que vinculara de en-
tradaJa materia estelar a las leyes de movimiento, Eins-
tein al fraguar su primera teoría de gravitación había
partido de un enfoque puramente local, que buscaba ex-
tender el principio de relatividad a sistemas de refer-
encia arbitrarios6. Así que Einstein, al decantarse por
el formalismo definitivo de la geometría diferencial, per-
filó su objetivo buscando las ecuaciones que gobiernan el
movimiento de \.ü1apartícula en la forma de un principio

geodésico:

De las leyes del movimiento locales habría que pasar
después a las ecuaciones de campo que les amarraban
a la materia cósmica. Y así como en la TER, en virtud
del principio de relatividad restringido, las ecuaciones de
movimiento toman la misma forma en cualquier sistema
de referencia inercial, para Einstein, atendiendo a su
deseo de satisfacer el principio de relatividad generali-
zado, dichas ecuaciones debían tener la misma forma en
cualquier sistema de coordenadas. Einstein creía que de
esta manera podía garantizar la extensión del principio
de relatividad a sistemas no~inerciales arbitrarios.

La demanda de esta covariancia general, que por sí so-
la parecía resolver la limitación epistemológica de los sis-
temas de referencia privilegiados, habría de proyectarse
al paso siguiente, pues faltaba encontrar las ecuaciones
de campo gravitatorio. Y el impulso natural y persis-
tente de Einstein fue exigir que sus ecuaciones de cam-
po gravitacional también lo fueran. Aquí es justo señalar
que cuando finalmente estas ecuaciones fueron halladas,
por primera vez se vislumbró la posibilidad de atar las
leyes del movimiento a la materia total del universo -un
fuerte guiño a la memoria de Mach- y esto supuso la
posibilidad de pensar modelos cosmológicos científica-
mente aceptables. Pero el camino no fue tan simple y la
covariancia ge!1eral supuso dificultades.

Las primeras ecuaciones de campo gravitacional
(1913), de la entonces ya bautizada por su principal pro-
genitor con el flamante nombre de Teoría general de la
relatividad, no fueron eompletamente covariantes. Sin
embargo, esta frustración fue lánguidamente aplacada
por su convencimiento de que éstas apuntaban en la di-
rección que le conducía a implantar satisfactoriamente

5Esto dicho mejor en las palabras del propio Einstein reza así (Einstein 1913b, p.1960):

Van Bewegung, a1so auch Besch1eunigung eines Korpers A an sich zu reden, hat keinen Sinn. ./o,.,fankann nur van Bewegung
bzw. Besch1eunigung eines Korpers A re1ativ zu anderen Korpern B, e usw. Sprechen. Was in kinematischer Bezjehung
van der Beschleunigung gilt, das dürfte auch von dem Triigheitswiderstande gelten, den die Korper einer Beschleunigung
entgegensetzen; es 1st a priod zu erwarten, wenn auch nicht gerade notwendig, da/3 der T'riighejtswiderstand nichts anders
sej a1s ejn Widerstand gegen Relativbesch1eunigung des betrachteten Korpers A gegeniiber der Gesamtheit a11eriibrigen
Korper B, e usw. Es ist wohlbekannt, daB E. Mach in seiner Geschichte der Mechanik diesen Stanpunkt zuerst mit aller
Scharfe und Klarheit vertreten hat .

6Aquí por el enfoque local (de Einstein) debe entenderse la usual inclinación a suponer que en las interacciones mutuas entre partículas
y las leyes que les gobiernan prevalece la acción de la materia cercana, con lo cual la materia distante y el universo en su conjunto puede
ser descontado. En este sentido lo local es contrapuesto a lo global o cosmológico, que debe englobar al universo como un todo. Lo local
se refiere a lo cercano y no tiene necesariamente el significado habitual de la localidad asociado a la teoría de campos que le restringe a la
acción de la vecindad inmediata y es contrapuesto a la acción a distancia.
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el requerimiento machiano de la relatividad de la iner-
cia. Así las cosas, sobre la limitada covariancia de sus
ecuaciones no sobra decir que Einstein llegó a justifi-
carIa, durante el breve período de vida de su incipiente
teoría, convenciéndose de que sus ecuaciones de campo
no podían satisfacer el requerimiento de la covariancia
general al parecer porque ésta limitaba la posibilidad de
determinar la métrica del espaciotiempo enteramente a
partir de la distribución total de materia. Los argumen-
tos de Einstein para justificar la limitada covariancia
de sus ecuaciones iniciales fueron el argumento del agu-
jero ~the hule argument- y otro que corresponde a las
limitaciones impuestas por la ley de conservación

L ü(Tuv + tov) = O
l/ 8xv '

a los sistemas de coordenadas. Del argumento del agu-
jero se desprenden importantes lecciones sobre el sig-
nificado físico de la covariancia general. El argumento
del agujero fue redescubierto por Earman y Norton
en 1987 y ha supuesto un gran impacto en la discusión
filosófica sobre la interpretación de la TGR. Aunque el
argumento del agujero rompe de algún modo la línea
central de la historia que nos ocupa, por su relevancia
éste será tratado más adelante en el apéndice. Volvien-
do atrás, es justo decir que a pe~ar de que el vínculo de
("stas argumentos con las ideas de Mach puede resultar
discutible, es bien cierto que durante este período -y
durante un par de años más- el machianismo de Eins-
tein probó ser una intensa fuente de inspiración y alien-
to para perseverar en el proyecto de la TGR y en la
confección de los primeros modelos cosmológicos7. Le
citamos de una carta a De Sitter donde, tras explicar
su concepción de las ideas de Mach escribía (citado en
Hoefer, 1994, p. 304):

Psychologically, this view has played an
important ro1e for me, since it gave me
the courage to work an, when I absolute-
ly could not lind cavariant lield equa.
tions.

No es precipitado afirmar que durante el período de la
teoría Entwurf (1913-1915), Einstein había aliviado

parcialmente la latente tensión entre su deseo de im-
plantar el principio de relatividad general en su teoría
y la limitada covariancia de sus ecuaciones invocando
la bipótesis de la relatividad de la inercia. En todo ea.
so este resquemor debió carcomerle hasta que en 1915,
aliviado de sus espejismos, encontró finalmente las ecua-
ciones de campo gravitatorio covariantemente generales.
Entonces, aunque transitoriamente, pudo acariciar la
ilusión de haber edificado unas ecuaciones de campo gra-
vitacional covariantemente generales que consecuente-
mente, al implantar el principio de relatividad general,
salvaban la enfermedad epistemológica que, según él,
Mach había señalado en los sistemas de referencia privi-
legiados sin que esto supusiera algún tipo de limitación
para la preciada hipótesis de la relatividad de la inercias.

No hay duda de que durante el período de gestación
de su TGR, Einstein estaba convencido de que la co-
variancia general de sus ecuaciones era suficiente para
garantizar el cumplimiento de sus objetivos machianos.
El tensor de energía-momento condiciona la métrica
del espaciotiempo mediante ecuaciones de campo covari-
antes que les relacionan. Ahora, desde esta perspectiva,
Einstein podía trazar su objetivo a la Mach, intentan-
do determinar las ecuaciones de movimiento locales, y
por lo tanto la inercia, partiendo de consideraciones cos-
mológicas que permitían ligar la distribución de la mate-
ria cósmica contenida en el tensor de energía-momento
(T¡.U/)a las ecuaciones de movimiento (las ecuaciones de
las geodésicas) condicionadas por la métrica del espaci-
otiempo (9"").

El universo podía ser contemplado como un todo ma-
terial que dirige los cuerpos en su movimiento local. Pero
paradójicamente serían las primeras consideraciones cos-
mológicas las que vendrían a empantanar el breve idilio
entre la TGR y la relatividad de la inercia, obligando a
Einstein a estudiar nuevas estrategias para restituirlo.

Porque en 1916 cuando Schwarzschild construyó su
modelo inaugurando de paso la cosmología relativista,
lo hizo suponiendo que los valores de las soluciones a las
ecuaciones de campo, los 9/11/,debían tender en el infini-
to a los valores de la métrica de Minkowski ('1"").

7Para una convincente relación de estos argumentos con el principio de Mach, véase Hoefer 1994, pp. 297-302.
SEn the Foundations of general relaUvity Einstein recalcaba su ecuación entre covariancia general y relatividad generaL Allí escribía

(Einstein 1916, p.117)

The general laws of nature are to be expressed by equaUons which hold good fol' a11systems of cQ--()rdinates, that is,
are co-variant with respect to any substitutions whatever(genera11y covariant). Ii is c1ear tIJat a physical theory which
satisfies this postulate will also be suitable fol' the general postulatc of relaUvity. For the SUITIvf a11substitutions in any
case includes those which corre.spond to a11relatjve motions of three-dimensional systems of co-ordinates.
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el requerimiento machiano de la relatividad de la iner-
cia. Así las cosas, sobre la limitada covariancia de sus
ecuaciones no sobra decir que Einstein llegó a justifi-
carIa, durante el breve período de vida de su incipiente
teoría, convenciéndose de que sus ecuaciones de campo
no podían satisfacer el requerimiento de la covariancia
general al parecer porque ésta limitaba la posibilidad de
determinar la métrica del espaciotiempo enteramente a
partir de la distribución total de materia. Los argumen-
tos de Einstein para justificar la limitada covariancia
de sus ecuaciones iniciales fueron el argumento del agu-
jero -the hole argument- y otro que corresponde a las
limitaciones impuestas por la ley de conservación

a los sistemas de coordenadas. Del argumento del agu-
jero se desprenden importantes lecciones sobre el sig-
nificado físico de la covariancia general. El argumento
del agujero fue redescubierto por Earman y Norton
en 1987 y ha supuesto un gran impacto pn la discusión
filosófica sobre la interpretación de la TGR. Aunque el
argumento del agujero rompe de algún modo la línea
central de la historia que nos ocupa, por su relevancia
éste será tratado más adelante en el apéndice. Volvien-
do atrás, es justo decir que a pesar de que el vínculo de
estos argumentos con las ideas de Mach puede resultar
discutible, es bien cierto que durante este período -y
durante un par de años más~ el machianismo de Eins-
tein probó ser una intensa fuente de inspiración y alien-
to para perseverar en el proyecto de la TGR y en la
confección de los primeros modelos cosmológicos7. Le
citamos de una carta a De Sitter donde, tras explicar
su concepción de las ideas de Mach escribía (citado en
Roeíer, 1994, p. 304):

Psycbologjcally, tbis view bas played an
important role [or me, since it gave me
the courage to work on, when 1absolute-
ly could not Bnd covariant Beld equa-
tiol1s.

No es precipitado afirmar que durante el período de la
teoría Entwurf (1913-1915), Einstein había aliviado

parcialmente la latente tensión entre su deseo de im-
plantar el principio de relatividad general en su teoría
y la limitada covariancia de sus ecuaciones invocando
la hipótesis de la relatividad de la inercia. En todo ca-
so este resquemor debió carcomerle hasta que en 1915,
aliviado de sus espejismos, encontró finalmente las ecua-
ciones de campo gravitatorio covariantemente generales.
Entonces, aunque transitoriamente, pudo acariciar la
ilusión de haber edificado una.':;ecuaciones de campo gra-
vitacional covariantemente generales que consecuente-
mente, al implantar el principio de relativiclad general,
salvaban la enfermedad epistemológica que, según él,
Mach había señalado en los sistemas de referencia privi-
legiados sin que esto supusiera algún tipo de limitación
para la preciada hipótesis de la relatividad de la inercia8,

No hay duda de que durante el período de gestación
de su TGR, Einstein estaba convencido de que la co-
variancia general de sus ecuaciones era suficient.e para
garantizar el cumplimiento de sus objetivos machianos.
El tensor de energía-momento condiciona la métrica
del espaciotiempo mediante ecuaciones de campo covari-
antes que les relacionan. Ahora, desde esta perspectiva,
Einstein podía trazar su objetivo a la Mach, intentan-
do determinar las ecuaciones de movimiento locales, y
por lo tanto la inercia, partiendo de consideraciones cos-
mológicas que permitían ligar la distribución de la mate-
ria cósmica contenida en el tensor de energía-momento
(TJlI/)a las ecuaciones de movimiento (las ecuaciones de
las geodésicas) condicionadas por la métrica del espaci-
otiempo (9,,").

El universo podía ser contemplado como un todo ma-
terial que dirige los cuerpos en su movimiento local. Pero
paradójicament.e serían las primeras consideraciones cos-
mológicas las que vendrían a empantanar el breve idilio
entre la TGR y la relatividad de la inercia, obligando a
Einstein a estudiar nuevas estrategias para restituirlo.

Porque en 1916 cuando Schwarzschild construyó su
modelo inaugurando de paso la cosmología relativista,
lo hizo suponiendo que los valores de las soluciones a las
ecuaciones de campo, los 9p.v,debían tender en el infini-
to a los valores de la métrica de Minkowski ('7,,").

7Para una convincente relación de estos argumentos con el principio de Mach, véase Hoefer 1994, pp. 297-302.
SEn the FúundaUúJJs oEgeneral relativity Einstein recalcaba su ecuación entre covariancia general y relatividad general. Allí escribía

(Einstein 1916, p.1I7)

The general laws aE nature are tú be expressed by equations whiclJ húld good (OI"a11systems oE co-ordinates, that js,
are co-variant witl¡ respect to any substitutions whatever(genera11y covariant). It is e/ear tl¡at a physical theory which
satjsfies this postulate will also be suitable for the general postulate o[ re/aUvity. For the 8um oEa11substitutions in any
case incJudes those whjch correspond tú a11reJative motions of three-djmensional systems oEco-ordinates.
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y esto iba en manifiesta contradicción con la hipótesis
de la relatividad de la inercia ya que la imposición de los
valores de Minkowski como condición de frontera en el
infinito parcialmente determinaba la estructura inercia!
del espaciotiempo. Es decir, de entrada se le asignaba
una estructura inercial absoluta al espaciotiempo lejos
de la materia sjn que ésta pudiera atribuirse a fuentes
materiales. La métrica, en general, permite escoger las
familias de sis:.:;mas de referencia privilegiados (iner-
ciales) del espaciotiempo y la métrica de Minkowski,
en particular, los escoge como aquellos de la relatividad
especial. Que esto, en parte, pudiera hacerse sin recurrir
a fuentes materiales debió causar gran malestar a Eins-
tein. La inercia recuperaba su estatus absoluto. Seguía
sellada a la sustancialidad del espaciotiempo.

La corrosiva objeción epistemológica señalada por
Mach que hace de la inercia una noción vacía sin la pre-
sencia de cuerpos materialesj en manos de Einstein, y
ante las dudas abiertas ya en su TG R, pasaba por exigir
que lejos de cualquier distribución de materia la inercia
de un cuerpo debía tender a cero. Según nos cuenta, esto
le llevó a mantener la primera estrategia para concebir
un modelo cosmológico que concordara con las ideas de
Mach sobre la inercia. En este sentido, en 1917j en su
primer artículo sobre cosmología Einstein comentaba
(Einstein 1917, p. 178):

In a consistent theory ofrelativity there can
be no inertia relatively to 'space', but only
an inertia of masses relatively to one anoth-
er. If, therefore, 1have a mass at a sufficient
distance fram all other ma.."isesin the uni-

verse, its inertia must fall to zero.

Entender qué, exactamente, significa esto en el contex-
t.o de la TGR entralla dificultades. Pero para Einstein
ciertamente esta idea se tradujo en la exigencia de que
las componentes espaciales de la métrica lejos de la ma-
teria, en el infinito, debían ser nulas.

Sin embargo, en este punto cabe hacer un parénte-
sis para volver atrás brevemente y subrayar que tan-
to las ecuacioncs de campo de la teoría Entwurf como
las posteriores ecuaciones de campo covariantes admiten

la solución de Minkowski para el caso de un espaci-
otiempo vacío (T¡w =: O) ¿Por qué entonces esta estruc-
tura inercial absoluta, sill fuentes materialesj pareció no
molestar a Einstein previamente? El interrogante es
caldo de especulación. Pero es bastante probable que
desde entonces ya contemplara un enfoque semejante
al que abordaría al enfrentarse al problema explícita-
mente abierto por el modelo de Schwarzchild. Es pro-
bable que desde aquel tiempo Einstein ya aspirara a
limitar las soluciones a las ecuaciones de campo medi-
ante la imposición de condiciones de frontera apropia-
das que permitieran excluir modelos cosmológicos con
estructura inercial absoluta, como el de Minkowski o
cuasi-absoluta como después el de Schwarzchild, y que
además éstos correspondieran a consideraciones empíri-
cas y cosmológicas físicamente aceptables. En todo ca-
so esta fue la primera herramienta que Einstein uti-
lizó para reconciliar sus ecuaciones de campo gravita-
cional con la relatividad de la inercia, a saber, la im-
posición de condiciones de frontera en el infinito espa-
cial para redimir el machianismo de sus ecuaciones de
campo.

Dada la complejidad de las ecuaciones de campo -
ecuaciones diferenciales parciales no lineales de segun-
do orden- desde la comodidad retrospectiva resulta al-
go desconcertante pensar que Einstein tuviera tanta fe
en el alcance de las condiciones de frontera para limi-
tar tan drásticamente las soluciones de sus ecuaciones.
Empero, la solución de Schwarzchild tenía estructura
cuasi-absoluta debido precisamente a la imposición de
condiciones de frontera en el infinito que permitían, lejos
de cualquier fuente material, atribuir una estructura in-
ercial local que distingue los tipos de movimientos in-
erciales. Quizáj pensaba Einstein, restringiendo estás
condiciones imponemos la estructura inercial apropia-
da.

Ahora bien, la confianza de Einstein en la covarian-
cia de su ecuaciones de campo y en est.ecriterio para sat-
isfacer la demanda de la relatividad de la inercia parece
complet.ar su justificado esfuerzo. Y es que los valores
de Minkowski cambian ante transformaciones de co-
ordenadas. No son invariantes. Einstein pareció haber
pensado que de alguna manera esto rompía la covarian-
cia general (que por sí sola debía bastar para sat.isfacer
la relatividad de la inercia) de sus ecuaciones de cam-
po al aproximarse al infinitoj así que consecuentemente
decidió considerar valores para la métrica en el infini-
to que permanecieran invariantes ante cualquier tipo de
transformación. En esto trabajaba durante su visita a
Holanda (septiembre de 1916).
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Allí sostuvo una fructífera serie de discusiones con el
astrónomo Wm"m De Sitter sobre la viabilidad de la

hipótesis de la relatividad de la inercia. Los valores que
Einstein estab<" considerando para la métrica, según re-
porta el propio De Sitter, fueron (De Sitter 1916, p,
531):

(1

o
O
O

O
O
O

00 00

A estos valores llegó a llamarlos valores naturales. Para
Einstein la relevancia de estos valores se asentaba en
el hecho de que estos permanecen invariantes ante to-
das las transformaciones x J1 --4 x~ tales que en el in-
finito X4 es función de X4 solamente. Einstein esperaba
que, consiguientemente, la elección de estos valores en
la frontera sostuviera la covariancia de las ecuaciones de
campo, garante de la relatividad de la inercia9.

En febrero d¿ 1917, cuando publicó su modelo cos-
mológico, Einstein ya había desechado el enfoque de
las condiciones de frontera en el infinito. De Sitter le

había criticado por tener que invocar enormes fuentes
materiales (supernatural masses) muy superiores a las
del universo visible para ajustar sus ecuaciones a las
condiciones de frontera. Einstein pareció no prestar de-
masiada atención a esta objeción empírica del reputa-
do astrónomo holandés y sin embargo al explicar, en
el mismo artículo de febrero de 1917, las razones que
le llevaron a abandonar definitivamente el enfoque de
las condiciones de frontera en el infinito cuenta que pre-
cisamente la imposibilidad para reconciliar dichas condi-
ciones de frontera con la velocidad observada para las
estrellas le han convencido del desacierto de tal enfoque,

Einstein, con la ayuda del matemático J. Grom-
mer, había calculado unos valores incompatibles con los
observados para las velocidades estelares medias ya que,
para el caso de un universo isla, lejos del centro de la
distribución de materia resultaban excesivamente eleva-

dos. Tras justificarlo escribía (Einstein 1917 (1952), p.
182):

At any Tate, OUTcalculations have con-
vinced me that such conditions oEdegener-
ation for the metric in spatial infinity may
not be postulated.

Que Einstein argumentara, ahora, una refutación
empírica para desechar una idea que le había ocupa-
do persistentemente al menos desde principios de 1916,
cuando vio la luz el modelo de Schwarzchild, no
parecía ajustarse mucho a su carácter, dispuesto siem-
pre a empujar hasta el final sus convicciones. Pero es
que lo que vino después, lo que en su lugar debía man-
dar al traste las condiciones de frontera en el infinito,
probó ser una de sus más irresistibles ideas. Einstein
había decidido cerrar el universo.

3. Einstein y De Sitter 'cierran' la Cosmología

Más de tres siglos atrás las observaciones de Ty-
cho Brahe habían empezado a fragmentar las esferas
tolemaicas, hijas de la cosmología cerrada de la Gre-
cia helenística. Einstein sentaba formalmente las bases

para cerrar de nuevo el cosmos (al menos e,spacialmente)
desechando finalmente sus condieiones de frontera. En
el mismo artículo de febrero de 1917 nos dice (Einstein
1917, p, 183):

ir it were possible to regard the universe as
a continuum which is finite (cIosed) with re-
spect to its spatÍa] dimeIjsÍons, we should
not have any need at 811oi any such bound-
ary conditions.

Esta singular aserción daba origen al modelo cosmológi-
co de Einstein (1917). Hacía ya más de un año que
Einstein había encontrado sus ecuaciones de campo co-
variantes,

1
R~v - 29"vR = -87rGT"v.

Pero las soluciones a estas ecuaciones de campo pre-
decían el colapso gravitacional para modelos cerrados
con distribución homogénea de materia. Y Einstein
quería un universo estático y cerrado. Así que para con-
trarrestar la atracción gravitacional modificó sus ecua-
ciones introduciendo su célebre constante cosmológica
(A). Por consiguiente, su modelo es una solución a las
ecuaciones de campo modificadas

1
R"v - 29"vR - A9"" = -87rGT~v.

El término -AgJW del lado izquierdo de la ecuación in-
troduce una presión repulsiva de materia. Einstein es-
peraba que esto bastara para balancear el efecto de la
atracción gravitacional garantizando así la estabilidad
de las soluciones a sus ecuaciones de campo. Reparemos

9Sobre la confusión histórica y el desliz semántica que por momentos intercambia los vocablos covariancia, invariancia e incluso equiv-
alencia, véase la elegante distinción de Friedman (1983, Cáps. 1 y 2).
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ahora en que desde que Einstein encuentra sus ecua-
dones de campo todo su esfuerzo parece encauzado a
construir modelos cosmológicos que cumplan con el re-
querimiento machiano de la relatividad de la inercia.
Esto le llevó a imponer restricciones mediante condi-
ciones de frontera. Cuando se cierra el universo y éstas
son finalmente desechadas, la relatividad de la inercia
que le ha conducido hasta allí sigue empujando sus con-
vicciones. Es pCl'esto que al introducir la constante cüs-
mológica Einstein esperaba también que sus ecuaciones
no tuvieran nuLosolución aceptable sin la presencia de
fuentes materiales. Pero este nuevo intento de formular
un modelo machiano aguardaba una resolución paradóji-
ca a la luz de las réplicas de WilIem De Sitter.

No habían transcurrido dos meses desde la publi-
cación del modelo cosmológico de Einstein cuando) en
marzo de 1917, De Sitter hacía lo propio con el suyo.
El modelo de De Sitter nacía como reacción directa
al modelo de Einstein. La razón: la limitada simetría
que veía en el modelo de Einstein. Volvamos atrás para
enfatizar esto brevemente. El modelo de Einstein era

finito, cerrado esféricamente en sus dimensiones espa-
ciales pero abierto en su dimensión temporal. Por esto
se le conoce como el universo cilíndrico. La dimensión
temporal podía remontarse desde el infinito en el pasado
hasta el infinito en el futuro. Y precisamente este dis-
tinto tratamiento para la geometría espacial y la dimen-
sión temporal incomodaban a De Sitter. Le resultaban
ajenos al elevado espíritu de la Teoría General de la Rel-
atividad.

Pero este malestar no era nuevo. Desde que Einstein
intentara su enfoque desde las condiciones de frontera le
había molestado que esto pasara por suponer que la iner-
cia de un cuerpo en el infinito espacial fuera nula sin que
existiera una condición análoga para el tratamiento tem-
poral de la iQercia o simplemente una única condición
espacio--temporal, acorde con el talante tetradimensio-
nal de la Relatividad General.

Por esto su punto de partida, al construir su modelo
cosmológico, pasó nuevamente por retomar las condi-
ciones de frontera exigiendo ahora que todas las compo-
nentes del tensor métrico, las 9/J.1I!fueran nulas en el in-
finito. A esta condición le llamó el postulado matemático
de la relatividad de la inercia. Su criterio en este sentido
fue expresado de esta forma: (De Sitter 1917, pp. 4~5)

Once the system oE reEerence oE space -

and time-- variables has been chosen, [the
field] equations determine the g~v apart

from constants oEintegration, or boundary

conditions at infinity. Only the deviations
oE the actual g~v [rom these \falues at in-
finity a,re thus due to the effect oEmatter,
through the mechanism oE [the field equa-
tionsJ. lE at infinity aIl g~" were zero, then
we could say that the whole oE inertia, as
well as gravitation, is thus produced. This

is the reasoning which has led to the pos-

tulate that at infinity a11g~" sha11be zero.
I have calIed this the mathematical postu-

late oI relativity oE inertia. [The Machi-
an] point oE view, which denies the logical
possibility oEthe existence oI a world with-
out matter, 1 calI the material postulate oE
relativity oI inertia.

El universo de Einstein era espacialmente esférico.
Su elemento de línea pnede inducirse como el de la super-
ficie de una esfera tridimensional inmersa en un espacio
euclidiano tetradimensional. Éste típicamente se expre-
sa en coordenadas esféricas polares espaciales T,e, cpy la
coordenada temporal t, así:

ds2 = dt2 + dr2 + R2sin2~[d<p2 + sin2<pdB2].R

Empero De Sitter observó que si escoge la proyec-
dón estereográfica esta métrica puede escribirse así:

Óij €XiXj

9ij = -1 + ,,2+ (1 + <r2)2' 944= 1

Esto significa que en la frontera, en el infinito (r = 00),
los valores de la métrica de Einstein son:

(

0000

)

O O O O
O O O O
O O O 1

Se ve que la componente 944 rompe la simetría que
De Sitter buscaba en consonancia con su postula-
do matemático de la inercia. Cuando Einstein cierra
el universo espacialmente el elemento de línea corres-
pondiente a la superficie esférica tridimensional (en su
proyección estereográfica) comporta la nulidad de las
componentes espaciales en el infinito, así que De Sit-
ter obtuvo su solución al sumergir una hiper-esfera te-
tradimensional en un espacio penta-dimensional cuyo
elemento de línea, en su respectiva proyección estereo-
gráfica:

1
944= 1+ <r2'
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arrojaba los valores esperados para la métrica en el in-
finito:

(

O O O O

J

O O O O
O O O O
O O O O

De esta forma De Sitter satisfacía su postulado
matemático de la relatividad de la inercia1 cerrando el
cosmos tetra-dimensional para esquivar completamente
las condiciones de frontera 10. Pero, y el llamado ahora
postulado materjal de la relatjvjdad de la inercia ¿aca-
so también era cubierto por su modelo cosmológico?
Veamos: Einstein había argumentado que desechaba el
enfoque de la imposición de condiciones de frontera en el
infinito espacial objetando la imposibilidad de reconci-
liarIas con observaciones empíricas pero, si se mira bien,
tanto su modelo como después el modelo de De Sitter
habían sido edificados, por decirlo de alguna manera,
partiendo de consideraciones estéticas o si se quiere in-
cluso metafísicas.

Tanto Einstein como De Sitter sabían a priori la
forma del universo que querían, cerrado espacial o cerra-
do espacio-temporalmente, respectivamente. Además de
la elevada simetría -más que justificable por la sim-
plicidad matemática que traduce a las complejas ecua-
ciones de campo- Einstein llegó a exigir que su uni-
verso fuera estático y caracterizado por una distribu-
ción homogénea de materia. Aunque esta última condi-
ción parezca justificable atendiendo a consideraciones
cosmológica...;;a gran escala, todo eso vibra en resonan-
cia con consideraciones estéticas que no necesariamente
han de corresponder al universo fáctico. Como testimo-
nio de esto se dirá que tanto Einstein como De Sitter
obtuvieron la geometría deseada en sus modelos. Des-
pués las ecuaciones de campo les permitirían calcular
la cantidad media de materia requerida para curvar el
universo en concordancia con sus respectivos elementos
de línea. Así las grandes consideraciones empíricas so-
bre la distribución material, contempladas en el tensor
energía-momento, entraban después y fue esto lo que
condujo a un interesante desenlace que parecía prelu-
diar el fin del hasta entonces indisoluble machianismo

de Einstein. Porque al determiuar la cantidad media de
materia requerida por la geometría espacio-temporal del
universo de De Sitter, éste encontró que no se requería
ninguna. ¡La solución de De Sitter a las ecuaciones de
campo modificadas era una solución para un universo
materialmente vacío! Todo el objetivo de la constante
cosmológica parecía venirse al traste11. Tiempo después
Einstein llegaría a juzgar la inclusión de la constante
cosmológica como su más craso error pero recién golpea-
do por los result.ados de De Sitter no estaba dispuesto
a renunciar a sus más caras convicciones y tuvo fuerzas
para encontrar objeciones al modelo de éste último antes
de reconocer su validez y renunciar a su profesado ma-
chianismo. Leámosle en una carta a De Sitter donde
con soberbia claridad, enterado ya de los resultados de
De Sitter, manifiesta (citado en Hoefer, 1994,p. 320):

In my opjnjon it would be djssaUsfying,
jf there were a conceivable world wjthout

matter. The g/-'v_field12 should rather be
determjned by the matter, and not be a,ble
to exjst wjthout jt. Thjs js the heart oEwhat

I understand by the demand for the rela-
tjvUy of jnertia. One could just well speak
of the 'material condjtjonedness of geome-
try'. As long as thjs demand is not fulfilled,
for me the goal of a general relativity was
not yct completely achieved. Thjs was first
achÜ~vcdthrough the introduction of the A
termo

Poco más de un año habría de transcurrir antes de que
Einstein renunciara a sus infructuosos intentos por im-
pugnar el modelo de De Sitter13. Volvemossucinta-
mente al fragmento citado en la carta a De Sitter. Si
la relatividad de la inercia se disipaba ante la tentativa
de De Sitter, para Einstein sostener el sueño de una
auténtica teoría de la relatividad parecía empantanarse.
Esto refuerza la profundidad de sus convicciones con res-
pecto a las ideas de Mach sobre la inercia. Pues en el
mismo año en que su modelo cosmológico y el de De Sit-
ter dirimían esta crónica sobre la relatividad de la iner-
cia, en 1917, Kretschman abría otra honda grieta en

lOLa degeneración de los valores de la métrica en el infinito espacia} puede ser, como después se ha visto, un artificio de la elección del
sistema de coordenadas. El enfoque de las condiciones de frontera en el infinito es más que espinoso. Aquí simplemente se señala como
estrategia histórica de importancia.

llAmén del modelo cosmológico de De Sitter, al10s después, a mediados de los aÜos 20 del siglo XX, Eddington probaría que para
cualquier modelo cosmológico que no sea perfectamente homogéneo la constante cosmológica no es ninguna garantía de estabilidad y esto
sería la puntilla definitiva para Einstein.

12Los superíndices para las componentes métricas corresponden a la tipografía original del texto citado.
13La principal objeción de Einstein pasó por seilalar una singularidad que después probaría ser una singularidad de coordenadas y no

una singularidad intrínseca del espaciotiempo.
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sus convicciones rebatiendo, acertadamente, la presun-

ción de que la covariancia general por sí sola implicara el
contenido físico de un principio general de relatividad.
Sólo a mediados de 1918 Einstein reconoció el carácter

meramente formal de la covariancia general pero antes,
atendiendo a las objeciones de Kretschman, todavía
refinaba sus ideas sobre la relatividad de la inercia escri-

biendo (citado de la traducción de Barbour, 1995, p.185
[original en alemán en Einstein, 1918, p. 241]):

The G-field [the metricJ is completely de-
termined by the masses oEthe bodies. Since
mass and energy are identicaJ in accordance
with the results oE tbe specia,] theory oE

relativity and energy 18described formally
by the symmetric tensor(TJw), this means
that the G-field is conditioned and deter-

mined[bedingt und bestirnmtJ by the ener-
gy tensar aE the matter.

Entonces la relatividad de la inercia pasaba a conocerse
como el Principio de Mach.

Se sabe que gradualmente Einstein declinó su
abogamiento de las ideas de Mach sobre la inercia, lle-
gando incluso a considerar la idea de que la métrica
pudiera ser vista como una propiedad intrínseca de 1&
naturaleza, como una especie de propiedad ubicua del
espaciotiempo que llegó a merecer el nombre de éter,
pero hasta el final de sus días las ideas de Mach sobre la
inercia, aunque ya no defendidas con la insistente sagaci-
dad de los años de gestación de su teoría de gravitación
ni de los primeros años de la cosmología relativista, se
resumieron bajo el dudoso título de el Principio de
Mach.

Es cierto que Einstein abdicó de las ideas de Mach,
pero de los años en que éstas empujaron sus esfuerzos
nacieron sus más apreciables monumentos científicos: la
Teoría general de la relatividad y luego la Cosmología
relativista. La primera se nutre de muchas fuentes, de
muchos elementos formales que finalmente la configuran,
pero en la motivación necesaria para sostener esta em-
presa, según reitera el propio Einstein, campea el terco
deseo de superar las objeciones de Mach al movimiento
absoluto y a la sustancialidad del espacio.

Citamos nuevamente a Mach de otro de los tan-
tos pasajes premonitorios en que casi pareciera leerse
al joven Einstein (Mach 1883, p. 296):

The natural investigator must Eeel the need
oEEurther insight -oE knowledge oE the in-
mediate connections, say, oE the masses oE

the universe. There will hover beEorehim as

an ideal an insight into the principIes oEthe
whole matter, Erom which accelerated and
inertial motions result in the same way.

Sobre la cosmología relativista ya se ha dicho algu-
na cosa, así que cerramos este artículo con un pasaje
extraído de una conferencia dictada por Einstein en
Kyoto, en 1922, donde sucintamente se refiere así (en
Ono 1983, p. 26):

About my work after 1915, 1 would like
to mention only the problem oE cosmolo-

gy. The Eoundation oE this problem comes
Erom the boundary oEgeneral theory oErel-
ativity and the discussion oEthe problem oE
inertia by Mach. Although 1 did not exact-
ly understand Alach's ideas about inertia,

his influence on my thought was enormous.

Apéndice. El agujero de Einstein en la versión
de Earman y Norton

En 1913, Einstein formuló un argumento que le
había convencido de que la covariancia general no
podía ser satisfecha en una teoría que determinara
causalmente la estructura inercial a partir de la distribu-
ción de materia. El argumento parecía sostenido en el
Principio de Mach. Aquí -en detrimento de la formu-
lación original de Einstein en lenguaje de coordenadas-
éste es enunciado en ellenguage de la geometría diferen-
cial siguiendo, en parte, la reconstrucción de Earman
y Norton (1987). Veamos:

Cualquier modelo de la TGR (i.e. una solución a las
ecuaciones de campo), que representa un universo posi-
ble, es usualmente representado por la tripleta (M, g, T).
Donde M es una variedad de puntos diferenciable con
una cierta estructura topológica, 9 es el tensar métrico
que codifica gravedad, estructura inercial y geometría,
y T es el tensar de energía-momento que representa la
distribución de materia-energía del universo posible.

La covariancia general de la TGR -y de cualquier
teoría similar- implica, por definición, que si cualquier
tensar X de la variedad es una solución a las ecuaciones
de campo, también lo es el tensar q;* X que resulta
de empujar X mediante la acción de un difeomorfis-
mo activo. En este caso X es cualquier tensor métrico
o material que pueda definirse sobre la variedad. Un
difeormorfismo activo es esencialmente una transforma-

ción de coordenadas que lleva tensores de sus puntos
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de origen a otros deformando de paso la forma del ten-
sor. Es importante distinguirlos de los difeomorfismos
pasivos que actúan localmente como transformaciones
de coordenadas que simplemente rebautizan los pun-
tos de la variedad sin generar movimientos ni defor-
maciones. Este tipo de transformaciones pasivas resul-
ta trivial para nuestra discusión ya que cualquier teoría
puede hacerse covariante general pasiva simplemente re-
quiriendo que sus ecuaciones de campo sean escritas en
forma tensorial (Kretschman 1917, Friedman 1983).
A cambio, un difeomorfismo activo q, : M -> M lleva un
punto p de M a otro punto q := q,(p) en M, moviendo
o deformando los 'contenidos' de la variedad.

El argumentú del agujero es posible debido a la liber-
tad para generar modelos de la TGR mediante la acción
de este tipo de difeomorfismos activos. El conjunto de
estos difeomorfismos forma un grupo denotado habitual-
mente como Diff(M). Con esto en mente enunciamos
el argumento del agujero de Earman y Norton en for-
ma compacta:

Sea U = (M, g, T) un modelo de la TGR. Por
definición, es posible escoger cualquier difeomorfismo
q, E Diff(M) para generar un nuevo modelo U' =
(M, q,* g, q,* T) de la TGR. Se escoje q,* = id (transfor-
mación identidad) en toda la variedad M exceptuando
una región H e M dentro de la cual q, difiere suave-
mente de ]a identidad. Esta región H es el agujero de
Einstein. Dentro de éste q,* # id. Por conveniencia
suponemos que el espaciotiempo M admite una foliación
(3+1) mediante rebanadas (hipersuperficies) globales es-
pacialoides (spacelike). Es decir, suponemos que pode-
mos partir el espacio-tiempo en tajadas espaciales ta-
buladas por un parámetro temporal t que aumenta en
la dirección futura a medida que nos desplazamos a lo
largo de una curva temporaloides (timelike). Ahora es-
cojemos H e M para t > O.

El resultado de todo esto es que, como q,* = id para
t :; O, pero difiere suavemente para t > O (Le. den-
tro de H e M), tenemos dos modelos de la teoría que
difieren a partir de t = O. Esto es, U = (M, g, T) Y
U' = (M, q, * g, q,* T) son idénticos hasta t = O pero
difieren a partir de entonces14. Y esto debería entender-
se como una violación del determinismo en la TGR ya
que la especificación completa del espacio-tiempo y sus

contenidos materiales (g, T) fuera de] agujero no deter-
mina unívocamente la forma en que éstos se distribuyen
dentro de los puntos del agujero. En nuestro caso, con
un agujero puesto en el futuro, según la teoría, el futuro
no vendría determinado unívocamente por esta especifi-
cación completa del pasado. Falla el determinismo.

Pero aquí es importante advertir la forma en que fa-
lla el determinismo. Por ejemplo, si el centro de una
asteroide X se encuentra ubicado hoy en el punto p, las
ecuaciones de campo más el pasado no podrían deter-
minar si mañana éste pasa por el punto q de M o por
el punto r de M. Lo chocante del argumento no es que
el determinismo falle, al fin y al cabo, el determinismo
no tiene, necesariamente, que ser una camisa de fuerza
de nuestras teorías. Ya tenemos a la mecánica cuántica
en su interpretación estándar. Lo chocante proviene de
la manera en que falla. El indeterminismo del agujero
proviene de la imposibilidad para saber qué punto es-
pecífico de la variedad subyace a qué proceso material
concreto.

Las ecuaciones de campo no pueden escoger entre
diferentes evoluciones de los campos dentro del agu-
jero. En otras palabras, no pueden seleccionar a U =
(M,g,T) sobre U' = (M,q,*g,q,*T) para det.erminar
si, por ejemplo, el asteroide X pasará por q de M o por
r de M. Pero, e] asunto importante es que los modelos
U y U' de ]a TGR son empíricamente indistinguib]es.
Comparten la misma variedad espaciotemporal de pun-
tos subyacentes pero discrepan, dentro del hueco, sobre
la forma en que los campos y la materia son distribuidos
sin que esto suponga ningún tipo de diferencia observa-
ciona!.

Todo~ los invariantes de la teoría son preservados ante
el tipo de transformaciones que generan el indeterminis-
IDO(~nel agujero. Y en estas circunstancias, quien hace
una lectura literal de la variedad como una entidad física
real cuyos puntos existen objetivamente y forman el teji-
do sustancial del espaciotiempo, enfrenta la siguiente
traba interpretativa: Si la variedad M es considerada
como un espacio físico real en toda regla, esto es, como
una entidad capaz de existencia concreta con indepen-
dencia de la ocurrencia de procesos materiales, entonces
-por consistencia- se deben considerar a U y U* como
modelos físicamente, anta lógicamente, distintos aunque
estos sean empíricamente equivalentes. Esto claramente

14En la versión original de Einstein H no estaba, necesariamente, en el futuro. Pero fuera de H se suponía que el universo estaba
lleno de materia (T =PO), mientras que en su interior no había materia (T = O). Por esto recibió la denominación original de 'agujero'.
El difeomorfismo activo generado por Einstein parecía violar 'la ley de la causalidad' ya que la materia fuera del hueco no determinaba
unívocamente la ffitructura inercial dentro de éste. Esto, de paso, parecía una violación flagrante del principio Mach o de la condidonalidad
material del espacio,- como Einstein le llamaba por entonces.
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recuerda el viejo argumento de los mundos desplazados
de Leibniz, donde un universo probable U¡ resultaba
empíricamente indistinguible de un universo probable
US1al conservar el conjunto de relaciones entre obje-
tos materiales coexistentes, pero difería de éste por su
ubicación en el espacio absoluto. El newtoniano esta-
ba obligado a conceder, dada la identidad presupuesta
para los puntos del espacio absoluto, que los dos casos
correspondían a situaciones ontológicamente diferentes.
En su lugar Leibniz apelaba al Principio de Identidad
de los Indiscernibles (PII) para concluir que se trataba
de dos representaciones de un mismo universo. En la ter-
minología y contexto actuales la identidad de los indis-
cernibles recibe el nombre de Equivalencia de Leib-
niz. Este principio puede enunciarse MÍ:

Equivalencia de Leibniz (LE): Dos distribuciones
de campos relacionadas por un difeomorfismo activo
representan la misma situación física, esto es, U =
(M, g, T) Y W = (M, rjJ* g, rjJ* T) son equivalentes para
cualquier rjJE Diff(M).

En resumen, según Earman y Norton, al conside-
rar la existencia objetiva de los puntos de la variedad
se debe rechazar la LE y concluir extrañamente que
la TeR es una teoría indeterminista. Por supuesto que
las leyes de la física pueden admitir el inoeterminismo,
bien sea porque la teoría sea intrínsecamente proba-
bilista, bien sea por la presencia de singularidades, o
por la incursión de invasores espaciales (Earman, 1986
Cáp. 3). Pero todas estas parecen aceptables (o buenas)
razones físicas. La cuestión es que el determinismo de-
bería fallar por buenas razones de la física y no por com-
promisos con alguna doctrina ontológica que de.entrada
lo proscriba. Según Earman y N orton el determinismo
merece una oportunidad.

Los filósofoshan visto divers&9reacciones al argumen-
to del agujero, pero la mayoría concuerdan con Ear-
man y Norton en que el determinismo merece una
oportunidad en la interpretación de la TeR, al fin y al
cabo, esta es la forma habitual de concebir la teoría en la
práctica científica. Es un indeterminismo que no afecta
la determinación predictiva empírica de la teoría. Esto
es raro.

Por esto la mayoría suscribe la LE y rechaza la idea de
que la variedad exista objetivamente sin la presencia de
campos físicoso métricos. La conclusión es la misma a la
que Einstein llegó escapando del agujero, esto es, que
los puntos de la variedad uo tienen significado outológi-
eo independiente, es decir, que presuponer la identidad
primitiva de los puntos de la variedad lleva al tipo de

indeterminación 'ingenua' que le hizo caer en el agujero
desde el principio.

Esta es ciertamente la posición ampliamente mayo-
ritaria entre filósofos del espacio-tiempo y cosmólogos
activos. En su famoso tratado sobre la estructura del

universo a gran escala, Hawking y Ellis (1973) sim-
plemente se refieren a todos los modelos isomorfos de la
TeR relacionados mediante Diff(M) como una clase
equivalente que representa la misma solución de las
ecuaciones de campo (Le. un único universo posible)
sin ninguna mención al argumento del agujero. La pre-
sentación de Wald (1984) es similar.

La presunción tácita de la LE, común a prácticamente
todas las representaciones de la TeR, prohíbe la indi-
viduación apriorística de los puntos de la variedad. Para
elevarlos a a la categoría de eventos se requiere, como
Einstein declaraba, la ocurrencia de coincidencias espa-
ciotemporales y esto requiere la presencia de algún cam-
po físico sobre la misma.

Del argumento del agujero resulta el siguiente coro-
lario: En la TGR los puntos de la varIedad no tienen
identidad primItIva.
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ZOOLOGÍA

VENENOS DE SERPIENTES Y MOLÉCULAS
ANTIVENENO

por
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Resumen

Duque Osorio, J.F., A. Sánchez, L. Fierro, S. Garzón & R.S. Castaño: Venenos de ser-
pientes y moléculas antiveneno. Rev. Acad. Colomb. Cienc. 31 (118): 109-137, 2007. ISSN 0370-
3908.

Los accidentes ofídicos pueden producir hemorragias (causadas por SVMPs), mionecrosis
(causadas por PLAs) y dolor, y anualmente 50 mil de éstos son fatales, especialmente en los
trópicos. Las terapias convencionales por inmunoglobulinas son sólo parcialmente efectivas y
pueden producir efectos inmunes adversos, por lo cual se están estudiando proteínas antiveneno
naturales de mamíferos [DM43 (antihemorragina) y DM64 (antimiotóxica) de la zarigueya
(Maruspialia: Didelphis)] que han demostrado ser más efectivas. Además las PLAs y SVMPs
venosas tienen sus contrapartes endógenas normales no venenosas (PLAs y MMPs) en animales
como los humanos, y cuando el balance entre estas últimas y sus inhibidores se rompe, se produ-
cen patologías como: artritis, arterioesclerosis, asma, diabetes, choques sépticos, neoplasias,
inflamaciones, psoriasis, reumatismo, etc. Además de estos aspectos médicos se repasa la evolu-
ción de las serpientes y sus sistemas de veneno, concluyéndose que falta información sobre, entre
otros: la parafilética y muy diversa familia “colubridae”; “carreras armamentistas evolutivas”
entre serpientes venenosas y sus presas; la inusual (desafía la teoría neutral de la evolución
molecular) y acelerada evolución de las moléculas de veneno de serpientes.

Palabras clave: α1B-Glico proteína, Didelphis, evolución, familia supergen de las inmuno-
globulinas, mamíferos (Mammalia), proteínas antiveneno (anti-SVMP, DM64, DM43, OPRIN, PLIs,
PO41), serpientes (Serpentes), veneno de serpientes (PLAs, SVMPs), toxinología, Viperidae.

Abstract

Venom snake bites can produce hemorrhages (caused by SVMPs), myonecrosis (caused by
PLAs) and pain. Annually, 50,000 of these bytes are fatal, especially in the tropics. Conventional
therapies with immunoglobulins are only partially effective and can produce adverse immune effects.

t Correo electrónico: juanferduque@hotmail.com

1 Grupo de Biología Integrativa, Escuela de Ciencias Básicas Médicas, Facultad de Salud, Universidad del Valle, Cali-Colombia.
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Hence natural antivenom proteins from mammals, which are potentially more effective and secure,
are being studied [Opossum’s (Maruspialia: Didelphis) DM43 (antihemorrhagin) and DM64
(antimyotoxic protein)]. Moreover, venom PLAs and SVMPs have nonvenom normal endogen
counterparts (PLAs y MMPs) in animals like humans, and when the balance between the latter and
their inhibitors is disrupted, the following pathologies can happen: arthritis, arteriosclerosis, asthma,
diabetes, septic shocks, neoplasias, inflammations, psoriasis, rheumatism, etc. Additionally to this
medical aspects, snake and their venom systems evolution is reviewed, and it is concluded that there
are research opportunities, in (among other topics): the paraphyletic and very diverse “colubridae”;
“evolutionary arms races’’ between snakes and their prey; the unusual (defies the neutral theory of
molecular evolution) and accelerated evolution of snake venom molecules.

Key words: α1B-Glico protein, Didelphis, evolution, immunoglobulin supergene family,
mammals (Mammalia), antivenom proteins (anti-SVMP, DM64, DM43, OPRIN, PLIs, PO41),
snakes (Serpentes), snake venom (PLAs, SVMPs), toxinology, Viperidae.

Abreviaciones (en su mayoría provenientes del inglés): 3D (tridimensional), 3FTx (3 Finger
Toxin), α1BG (α1B-Glico Proteína), ABF-Dm (Anti-Bothropic Fraction of Didelphis marsupialis),
ADAM (A Desintegrin-like And Metalloprotease domains), AHF [Mongoose (Mammalia: Carnivora:
Herpestidae: Herpestes) Anti-Hemorragic Factor: AHF1/2 y 3], CK (Creatine Kinase), CRISP
(Cysteine Rich Secretory Protein), CRD (Carbohydrate Recognition Domain), CTLD (C-Type
Lectin-like Domain), Da (Dalton, unidad de masa molecular), DM [grupo de proteínas antiveneno
de serpientes extraídas de mamíferos, cuyos miembros típicos son aquellas extraídas de la Zarigüeya
(Mammalia: Marsupialia: Didelphidae: Didelphis marsupialis): DM40, 43, 64], FSIG (Familia
Supergen de las Inmunoglobulinas), GBL (Galactose Binding Lectins), kDa (Kilo-Dalton = 1,000
Daltons), LDH (Lactate Deshidrogenase), LRRs (Leucine Rich Repeats), Lyt2 (Proteína de Super-
ficie de Linfocitos T Murinos. Homologa a T8 de Humanos), MDC (Metalloprotease, Desintegrin-
like, Cysteine-rich), MHC (Major Histocompatibility Complex), MMPs (Matrix Metallo-Proteases),
Mt (Miotoxina), NCBI (National Center for Biotechnology Information, National Library of Me-
dicine, National Institutes of Health, USA: http://www.ncbi.nlm.nih.gov/), NGF (Nerve Growth
Factor), OPRIN [Opossum (Didelphis virginiana) Proteinase Inhibitor], PLA (Phospholipase A),
PLI (Phospholipase Inhibitor), PO41 [Philander opossum (Didelphidae) Metalloproteinase
Inhibitor], SVMP (Snake Venom Metallo-Protease), T8 (Proteína de Superficie de Linfocitos T
Humanos. Homologa a la Lyt2 de Murinos), Thy-1 (o CD90. Polipéptido de superficie de Timocitos
y linfocitos T perífericos Murinos), TIMP (Tissue Inhibitor of Metallo-Proteases), UPAR
(Urokinasetype Plasminogen Activator Receptor).

Introducción

1.1 Características e incidencias de los accidentes
ofídicos: Las mordeduras de serpientes venenosas produ-
cen daño tisular local en forma de hemorragias, edema,
mionecrosis y dolor intenso (Neves-Ferreira et al., 1997;
Thwin & Gopalakrishnakone, 1998), y efectos sistémicos
como alteraciones en el proceso de coagulación y libera-
ción de sustancias farmacológicamente activas como
histamina, serotonina y bradiquinina (Neves-Ferreira et
al., 2000); todo lo cual puede llevar a la muerte de la
víctima. Cerca del 15%, de las aproximadamente 3,000
especies vivas de serpientes, son consideradas como peli-
grosas para los humanos (Gold et al., 2002), todas las
cuales pertenecen al grupo tradicionalmente llamado
superfamilia Colubroidea (colubroideos: Fry et al., 2003;
Fry, 2005; Vidal, 2002). La distribución filogenética de
este y los demás grupos de serpientes han sido esquema-

tizados en la figura 1. Aunque los envenenamientos por
mordeduras de serpientes no son reportados en su totali-
dad y su incidencia global no es bien entendida (Perales
& Domont, 2002), se estima que anualmente suceden en
el mundo 5 millones de accidentes ofídicos, los cuales
causan unas 50,000 muertes, especialmente en las áreas
rurales de Asia, Sur América y África (Lizano et al., 2003;
Perales & Domont, 2002), sin contar los muchos que no
son reportados (Gold et al., 2002). Según Gold et al. (2002)
en Estados Unidos se reportan oficialmente un promedio
anual de 6,000 morderas, de las cuales 2,000 lo son por
parte de serpientes venenosas, y 5 o 6 resultan ser fatales
(Gold et al., 2002). La mayoría de estos accidentes en
EUA son producidos por serpientes del género Crotalus
(Viperidae: Crotalinae) y suceden generalmente en el su-
roeste del país, pues en el este prácticamente estas ser-
pientes han sido erradicadas (Gold et al., 2002). Según
Mattison (1995) las estadísticas en Sur América son ex-
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tremadamente difíciles de conseguir dado el alto número
de nativos americanos que no tienen contacto con el mun-
do exterior. El mismo autor cita como ejemplo la tribu
Waorani de Ecuador, sobre la cual se estima que casi el
5% de sus muertes son causadas por mordeduras de ser-
pientes, y que cerca del 80% de su población ha sido
mordida al menos una vez en su vida. En otras partes de
Suramérica cerca del 0.5 % de la población es mordida
por serpientes al año, pero solo una fracción pequeña de
estos accidentes son fatales. La mayoría de estos acciden-
tes en Sur América son causados por vipéridos (Mattison,
1995), de los cuales según Neves-Ferreira et al. (1997)
un 90% son causados por serpientes del género Bothrops,
reduciéndose la tasa de mortalidad del 8% al 2.4% con
cuidado médico adecuado. Se toman, de una forma muy
categórica, como las más venenosas a las serpientes
elápidas y vipéridas, y como las menos venenosas a las
“colúbridas”. Sin embargo según Chiszar & Smith (2002)
no todos los elápidos y vipéridos son peligrosos para los
humanos, y reportan que hay venenos de colúbridos que
pueden causar síntomas serios e incluso fatales a anima-
les grandes como Homo sapiens; todo esto dentro de su
completa revisión sobre envenamientos por colúbridos
en Estados Unidos, dentro de lo cual destacan que mu-
chos de los accidentes ofídicos por colúbridos en este
país están aumentando por la importación de especies de
serpientes exóticas para fines comerciales o experimenta-
les, sobre las cuales se creía que su toxicidad era poca.
Así, muchos de estos casos son sufridos por herpetólogos
y funcionarios de zoológicos. Lo mismo fue encontrado
por Gutiérrez & Sasa (2002) en su revisión sobre
envenamiento por colúbridos en México y Centro Améri-
ca, dentro de la cual llaman la atención sobre la poca
información epidemiológica sobre accidentes ofídicos y
sobre lo poco que se sabe de la farmacología de los vene-
nos de colúbridos de esta región de América. Dicen que
mientras los envenamientos por vipéridos tienden a ser
sufridos por los pies de personas que trabajan en el cam-
po, las de colúbridos lo son por las manos de quienes las
manipulan intencionalmente (herpetólogos y similares).
En el mismo estudio (Gutiérrez & Sasa, 2002) se sugiere
una explicación de porque la incidencia de envenamientos
por parte de vipéridos es mayor, aún cuando hay muchas
más especies de colúbridos: estos últimos son cazadores
activos y por lo tanto muy móviles, por lo cual cuando se
ven amenazados por un humano tienden a huir. En cam-
bio los vipéridos son cazadores pasivos que esperan a su
presa (sit and wait predators), es decir son de poca movi-
lidad, por lo cual no van a estar tan prestos a huir ante la
amenaza de un animal. De todos modos, los datos de
Gutiérrez & Sasa (2002) confirman la mayor “peligrosi-

dad” de los venenos de vipéridos comparados con los de
los “colúbridos”. De los reportes revisados en este último
estudio para México y Centro América, se desprende que
la mayoría de accidentes con “colúbridos” no pasaron de
inflamación, dolor y eritema locales, y que en ningún caso
llegaron a ser de naturaleza sistémica. Según Gutiérrez
& Sasa (2002) el panorama en Sur América sería muy pa-
recido. En cambio los venenos de vipéridos y elápidos
producen síntomas más graves que se extienden a nivel
sistémico.

1.2 Evolución y clasificación de las serpientes: Según
Mattison (1995) los fósiles más antiguos de serpientes
corresponden a  los  géneros  Lapperontophis  y
Simoliophis, habiendo sido el primer género una serpien-
te terrestre de lo que ahora es el norte de Africa y el segun-
do una serpiente marina del Cretácico [hace 100 millones
de años (ma)] que se distribuía por el norte de África y sur
de Europa en lo que entonces era un mar. Sin embargo no
se encontraron más datos sobre estos dos géneros. Según
Mattison (1995) hace 65 millones de años, cuando se
extinguieron la mayoría de dinosaurios, las serpientes ya
se habían diversificado y extendido, pues durante este
período se han encontrado serpientes fósiles por todo el
mundo. El grupo más generalizado de serpientes actuales
son los scolecofidios, compuesto por especies de hábitos
fosoriales. Por esto, en los esquemas taxonómicos anti-
guos las serpientes eran relacionadas estrechamente con
otros reptiles escamosos fosoriales y sin extremidades,
los amphisbaenidos y los dibamidos (Lee & Scanlon,
2002).

Sin embargo, estudios más recientes (Townsend et al.,
2004) han demostrado que el grupo más estrechamente re-
lacionado con las serpientes son las lagartos angui-
morphos varanoideos (Lee & Scanlon, 2002). Es por esto
que en la figura 1 se han utilizado estos lagartos, como
grupo externo para enraizar la filogenia de serpientes. Esta
no relación estrecha entre serpientes y otros grupos de
reptiles escamosos sin extremidades, se ve reforzada por
el hecho de que las familias extintas Pachyophiidae
(Pachyophis, Pachyrhachis y  Haasiophis), Madtsoiidae
(Wonambi: Scanlon & Lee, 2000) y Dinilysiidae (Dinilysia)
son formas presumiblemente no fosoriales (Lee & Scanlon,
2002), de lo cual se concluye que los hábitos fosoriales de
Scolecophidia fueron secundariamente adquiridos y no
representan una condición ancestral para las serpientes
(Scanlon & Lee, 2000).

Teniendo en cuenta esto y que tanto las serpientes
extintas y los reptiles escamosos vivos más emparentados
con las serpientes, tienden a ser animales relativamente
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grandes y con hábitos predatorios activos, ya sea terres-
tres o acuáticos, es muy posible que las serpientes hayan
evolucionado de formas que vieron reducidas en sus ex-
tremidades durante la adquisición de movimientos
natatorios tipo anguila o movimientos de deslizamiento
en vegetación densa.

Las serpientes se originaron a principios del Cretácico
hace más de 135 millones de años (ma; Mattison, 1995).
Las características y relaciones de las primeras serpientes
son algo enigmáticas y controversiales, pues la mayoría
de fósiles son solo fragmentos. Como ejemplo de estas
controversias, y en contraposición a los estudios revisa-
dos hasta aquí y en los cuales se basa la figura 1, Tchernov
et al. (2000) proponen que Pachyophiidae es el grupo
hermano de Macrostomata, dentro de un estudio donde
describen a Haasiophis, un fósil del cretácico medio a
tardío. En esta controversia del grupo Tchernov (artículo
publicado en Science) por un lado y el de Lee & Scanlon
(Nature) por el otro, Greene & Cundall (2000) han toma-

do partido por el primero, defendiendo la posición de
Pachyophiidae dentro de Alethinophida, diciendo que las
semejanzas entre lagartos mosasauroideos (Anguimorpha)
y serpientes son superficiales, y que el hecho de que
Pachyrhachis y Haasiophis tengan extremidades pélvicas
no los acerca a estos lagartos, pues dicen ellos que es
posible que estas extremidades no sean homólogas a los
de otros tetrápodos (así tengan elementos óseos simila-
res) y que sean una adquisición nueva de estos géneros
fósiles. Vidal & Hedges (2002), en el marco de una muy
aclaratoria filogenia molecular de serpientes, toman una
posición neutral entre estas dos posiciones, llamando la
atención sobre el hecho de que ambos escenarios (origen
acuático o origen fosorial) son igualmente plausibles desde
el punto de vista de las filogenias actuales. Toda esta con-
troversia no solo tiene que ver con la posición filogenética
de unos grupos fósiles, si no en el fondo se trata de como
evolucionaron las serpientes a partir de otros lagartos.
Uno de los fósiles menos incompletos es el género
Wonambi (Matdsoiidae) descrito por Scanlon & Lee

Figura 1. Filogenia de las serpientes a nivel de familias. Basada en las filogenias moleculares de Heise et al. (1995), Kelly et al.
(2003), Vidal & Hedges (2002) y Slowinski & Lawson (2002), complementadas con las filogenias paleontológicas de Scanlon &
Lee (2000) y Lee & Scanlon (2002). Pachyophiidae, Madtsoiidae y Dinilysiidae son a familias extintas (+). El grupo de lagartos más
estrechamente relacionado con las serpientes es Anguimorpha (Townsend et al., 2004; Lee & Scanlon, 2002), y por lo tanto, se usa

como grupo externo para enraizar el árbol.
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(2000), el cual le permitió a este grupo defender una posi-
ción filogenética basal no solo para esta familia extinta,
sino para Pachyophiidae y Dinilysiidae también. Según
Scanlon & Lee (2000) los matdsoiidos eran serpientes de
tamaño medio a gigante, que vivieron desde mediados
del Cretácico (hace unos 100 ma) hasta el Pleistoceno
(hace 1.7 ma). Otro estudio de este grupo (Caldwell &
Lee, 1997), donde se revisa el estatus filogenético del
fósil marino cretácico Pachyrhachis (Pachyophiidae), está
en línea con la posición de Scanlon & Lee, donde se la
asigna a Pachyophiidae la posición más basal dentro de
las serpientes, seguido por Madstoiidae y Dinilysiidae, y
se defiende un origen acuático para las serpientes, y una
estrecha relación de estas con lagartos anguimorfos
varanoideos como parientes vivos más próximos y
mosasauroideos como parientes fósiles más cercanos. Esta
posición es la que aquí se ha representado en la figura 1.

Aunque son animales con un plan corporal muy con-
servado (cuerpos alargados sin extremidades visibles ex-
ternamente), las serpientes son grupo zoológico muy
exitoso que ha invadido un rango muy amplio de ambien-
tes (Lee & Scanlon, 2002), ocupando hábitats terrestres,
arbóreos, fosoriales y acuáticos, en todos los continentes
exceptuando la antártica (Townsend et al., 2004). Esta
gran diversidad junto con un plan corporal conservado a
dificultado obtener clasificaciones y filogenias compren-
sivas y aceptadas por la mayoría de autores, basadas en
caracteres morfológicos (Kelly et al., 2003). La distribu-
ción de las aproximadamente 3,000 especies de serpien-
tes vivas (Fry et al., 2003: Vidal, 2002; Vidal & Hedges,
2002) no es homogénea en las familias (Mattison, 1995).
Por ejemplo solo la familia “colubridae”, la más diversa,
comprende dos tercios de las especies existentes (Pough
et al., 1999). Las serpientes actuales se dividen en dos
grandes grupos: Scolecophidia y Alethinophidia (Kelly
et al., 2003; Vidal, 2002; Vidal & Hedges, 2002). Como
ya se dijo, el grupo más basal de serpientes vivas es
Scolecophidia, el cual incluye miembros con característi-
cas primitivas, de cuerpos pequeños y hábitos fosoriales,
que se alimentan principalmente artrópodos (Vidal, 2002;
Vidal & Hedges, 2002) de forma frecuente, mientras que
la mayoría de aletinofidios (referidos como “serpientes
típicas”) no son fosoriales y se alimentan de presas gran-
des y de forma infrecuente, pues su tendencia evolutiva
más importante es el aumento de su apertura bucal y la
independencia de sus mandíbulas, lo cual les permite in-
gerir presas más grandes que ellas mismas (Vidal, 2002;
Vidal & Hedges, 2002).

Dentro de este último grupo (Alethinophidia) tradicio-
nalmente se ha tomado como su subgrupo más basal a

Anilioidea [Uropeltidae, Aniliidae (Anilius), Cylindrophiidae
(Cylindrophis) y Anomochilus], grupo conformado por es-
pecies que en su mayoría son fosoriales (Caldwell & Lee,
1997; Vidal & Hedges, 2002). Sin embargo, estudios
moleculares recientes (Vidal & Hedges, 2002; Slowinski &
Lawson, 2002) han puesto de relieve que “Anilioidea” es
polifilético, y que los géneros tradicionalmente incluidos
dentro de este grupo forman en realidad dos clados soporta-
dos no solo por datos moleculares si no también por su dis-
tribución. Así, sobre todo según Vidal & Hedges (2002),
existe un grupo de “Anilioideos” Americanos formado por
Anilius, y sorpresivamente por Tropidophis y Trachyboa,
dos géneros que hacen parte de la familia (o subfamilia)
Tropidophidae sensu stricto la cual en estudios sistemáticos
morfológicos ha sido posicionada entre Henophidia y
Caenophidia (Lee & Scanlon, 2002; Scanlon & Lee, 2000).
Según Vidal & Hedges (2002) el otro grupo de “Anilioideos”
serían los asiáticos conformados por Cylindrophiidae,
Uropeltidae y Anomochilidae (Anomochilus).

El otro grupo de alethinofidios es Macrostomata, úl-
timo que a su vez está dividido en: Henophidia (Boidae,
Erycidae, Pythonidae, Loxecemidae, Xenopeltidae,
Bolyeriidae) y Caenophidia (Acrochordidae + Colubroi-
dea). La posición de Loxecemidae, Xenopeltidae y
Bolyeriidae, entre otros, ha sido controversial. Géneros
como Ungaliophis y Exiliboa (que tradicionalmente han
sido clasificados dentro de Tropidophidae), de acuerdo
a los estudios moleculares seguidos aquí (Vidal &
Hedges, 2002; Slownski & Lawson, 2002) pertenecen a
Erycidae, grupo este que dependiendo del tratamiento
dado a los datos, resulta estar embebido en o ser la fami-
lia hermana de Boidae. Henophidia incluye entonces
todas las serpientes gigantes, boas, anacondas y pitones.
Según Mattison (1995) los boidos, que junto con los
p i tón idos  son  los  grupos  más  representa t ivos  de
Henophidia, ya estaban presentes después del Cretácico,
tiempo en el cual alcanzaron el pico de su especiación y
formaban la familia dominante de serpientes. Dos dife-
rencias importantes entre boidos y pitónidos es que los
primeros están ubicados en el  nuevo mundo y son
vivíparos, mientras que los segundos se encuentran en
África, Asia y Australia y se reproducen por medio de
huevos (Mattison, 1995; Pough et al., 1999). En ambos
grupos existen especies con focetas termoreceptoras al-
rededor de sus mandíbulas, las cuales les ayudan a de-
tectar presas de “sangre caliente” como mamíferos
(Mattison, 1995). Los henofidios son menos derivados
que los cenofidios, pues entre otras cosas (como la forma
de capturar y neutralizar las presas), las boas (Boidae) y
pitones (Pythonidae) tienen vestigios de cintura pélvica,
lo cual se puede ver por la presencia de pequeñas garras
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en el lugar de las extremidades posteriores. Estas garras
generalmente son más grandes en machos que en hem-
bras, y son utilizados por los primeros para estimular a
las últimas durante el cortejo (Mattison, 1995).

Una diferencia ecológica puesta de relieve por Vidal &
Hedges (2002) entre Henophidia y Caenophidia, es la for-
ma como neutralizan sus presas. Los primeros realizan una
captura unimodal, con sus sistemas de alimentación y lo-
comoción acoplados durante la neutralización de la presa.
En cambio los Cenofidios, también conocidos como “ser-
pientes avanzadas”, utilizan modos alternos de captura
complementados, en muchos casos, con inyección de sali-
va venenosa (=venenos de serpientes), es decir sus sistemas
de alimentación y locomoción están desacoplados durante
la neutralización de la presa. Dentro de Ceanophidia, el
grupo mas grande entonces es Colubroidea, las cuales com-
prenden el 80% (2,500) de especies de especies vivas
recocidas (Fry et al., 2003; Kelly et al., 2003) y constitu-
yen el único grupo de serpientes venenosas (Fry et al.,
2003; Fry, 2005; Vidal, 2002). Es reconocido que el grupo
que junto a Colubroidea forma Ceanophidia, son los acuá-
ticos Acrocórdidos (Vidal, 2002). Según Kelly et al. (2003)
y Vidal (2002), aunque la composición y distribución de
las familias colubroideas ha sido controversial, en la ac-
tualidad se reconocen formalmente cuatro familias
colubroideas: Atractaspididae (3% de la diversidad de
colubroideos, 70 especies, familia conformada por espe-
cies venenosas y cavadoras de Africa y el medio oriente;
Mattison, 1995); Viperidae (el 10% de los colubroideos,
240 sps), Elapidae (12%, 270 sps) y “Colubridae” (75%,
1850 sps). La familia más diversa de serpientes entonces
son los “colúbridos”, los cuales se han adaptado a casi
todos los nichos ecológicos posibles (Mattison, 1995). El
único continente donde los Colúbridos no son el grupo de
ofidiofaúnico dominante es Australia. La diversificación
de los “colúbridos” se hace patente en el Mioceno (22.5 a
5.5 ma; Mattison, 1995; Pough et al., 1999), lo cual coin-
cide con la desaparición de los linajes de serpientes mas
antiguos y la disminución de Boidos, los cuales probable-
mente fueron entonces reemplazados por los primeros
(Mattison, 1995). También durante el Mioceno se han en-
contrado representantes fósiles de otras dos familias de
colubroideos: Viperidae y Elapidae. En conclusión y se-
gún el registro fósil, la gran diversidad Colubroidea se hace
patente en el Mioceno (Mattison, 1995), lo cual, estaría
relacionado con el surgimiento en este grupo de la habili-
dad de matar por medio de venenos (Pough et al., 1999).
Sin embargo según Fry (2005) & Vidal (2002), el surgi-
miento de los sistemas venenosos y la radiación Colu-
broidea, habrían empezado antes hace 60 o 80 millones de
años (Cretácico-Paleoceno). Los “colúbridos” se caracteri-

zan por tener cuerpos relativamente alargados, escamas
grandes en sus cabezas y grandes ojos. Algunos son
vivíparos y otros ovíparos. Algunos “colúbridos” son ve-
nenosos pero sus métodos para desplegar el veneno no son
tan complejos como los de los vipéridos (estas diferencias
serán repasadas en el aparte de Evolución de Veneno de
Serpientes). Pocas especies de colúbridos son peligrosas
para el hombre, y solo el 30 al 40% de ellos posee glándula
de Duvernoy, localizada en la región maxilo-temporal y
especializada en la producción de veneno (Kardong, 2002).

Sin embargo, de todas estas características comunes y
teniendo en cuenta su descomunal diversidad comparada
con otras familias de serpientes, Mattison et al. (1995) dijo
que las investigaciones futuras seguramente dividirán a
“Colubridae” en familias mas pequeñas. Y esto está resul-
tando ser cierto. En las filogenias de Caenophidia cons-
truidas por Kelly et  al .  (2003) con base a 4 genes
mitocondriales (Cytb, ND4, 12s y 16s rRNA), no se pudo
recuperar un “Colubridae” monofilético (por eso se pone
entre comillas) de acuerdo a la concepción tradicional de
esta familia. Aunque a grandes rasgos, se recuperaron las
principales familias de cenofidios, lo cual se ve reflejado
en la figura 1, subfamilias como Pareatinae, Homalopsinae,
Psammophiinae, Xenodermatinae, Pseudoxyrophiinae,
Lamprophiinae (Boodontinae) quedaron en este estudio
(Kelly et al. 2003) fuera de lo que sería este “nuevo
colubridae”. De estas subfamilias, las tres primeras se recu-
peraron como grupos externos de “Colubridae” + Elapidae.
Natricinae, otra familia tradicionalmente colúbrida, quedo
dentro de este “Colubridae” redefinido pero de forma
difilética. De los hallazgos de este estudio (Kelly et al.,
2003) con respecto a “Colubridae”, el más sorprendente es
que la subfamilia tradicionalmente colúbrida Xenoder-
matinae (=Xenoderminae) no solo quedó fuera de “Colu-
bridae”, sino que se recupero como grupo hermano de
Acrochordus (Acrochordidae) en una ubicación basal den-
tro de Caenophidia (fuera de Colubroidea), quedando en-
tonces este último grupo definido así: Caenophidia =
(Acrochordidae + Xenodermatinae, Colubroidea).

Otra familia de colubroideos, los elápidos, incluyen las
cobras, serpientes marinas, serpientes coral y varias especies
Australianas que han evolucionado ocupando los nichos
disponibles por la relativa escasez de colúbridos y vipéridos
en este país-continente. Por lo tanto los elápidos son la prin-
cipal familia de serpientes en Australia. Según Pough et al.
(1999) los elápidos son predadores que buscan activamente
su presa (a diferencia de los vipéridos, ver mas adelante). En
el estudio molecular filogenético de Caenophidia de Kelly
et al. (2003) se recuperó un Elapidae aceptablemente tradi-
cional (es decir no tan “podado” como “Colubridae”) dentro
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de lo cual hay que destacar que se confirma el hecho de que
Hydrophiinae es una subfamilia dentro de Elapidae. Los
hidrofinos son serpientes marinas generalmente muy vene-
nosas e incluyen a géneros como Hydrophis, Pelamis,
Enhydrina, Lapemis. Dentro de los hidrófinos también se
encuentran los elápidos terrestres de Australia, Papua y
Melanesia (Vidal, 2002). El otro grupo de elápidos son los
elapinos, que incluyen especies terrestres de África, Asia y
América (Vidal, 2002). Con respecto a Elapidae, e interpre-
tando el último árbol filogenético (Consenso Bayesiano)
del estudio de molecular de Kelly et al. (2003) se podría
llegar a concluir que dentro del Elapidae que ellos recupera-
ron, quedarían incluidas las familias tradicionalmente
colúbridas como Pseudoxyrophiinae y Lamprophinae
(Boodontinae). A diferencia de “Colubridae”, Vidal (2002)
dice que Elapidae es un agrupamiento monofilético bien
soportado por estudios morfológicos y moleculares. El últi-
mo hallazgo de importancia de Kelly et al. (2003) con res-
pecto a los elápidos, es que se recuperó como su grupo
hermano a los atractaspididos (Atractaspis y Aparallactus).

Los vipéridos son tradicionalmente considerados como
la familia de serpientes más “avanzada” (Mattison, 1995),
pero de acuerdo a las filogenias recientes revisadas aquí
(Kelly et al., 2003; Slowinski & Lawson, 2002; Vidal &
Hedges, 2002), aparecen siempre como la familia más basal
dentro de Colubroidea. Parecen a haber evolucionado
después de que Austral ia se separara del  resto de
Gondwana, por lo cual no se encuentran en este continen-
te. En el resto del mundo tienen una distribución más
amplia, incluyendo la serpiente que vive a más altura (Hi-
malayas). Los colmillos de los vipéridos están articula-
dos, de modo que pueden ser retraídos cuando no están en
uso (solenoglifos, definido más adelante). Según Pough et
al. (1999) los vipéridos son predadores que esperan y
emboscan a su presa (sit and wait predators). Un grupo de
vipéridos de América y partes de Asia ha desarrollado un
par de focetas (pits) termoreceptoras entre los ojos y las
narinas por lo cual son conocidos como “pit vipers”. Es-
tas focetas son estructuralmente diferentes a las de los
Boidos por lo cual se concluye que han evolucionado
independientemente (Mattison, 1995). Otro grupo de
vipéridos Americanos son fácilmente reconocibles por el
cascabel en sus colas (serpientes cascabel). Dentro de la
filogenia molecular de Caenophidia de Kelly et al. (2003)
y en línea con lo que se reconoce formalmente (Vidal,
2002) se recuperaron cuatro subamilias vipéridas, una de
ellas polifilética (entre comillas): Crotalinae (Crotalus,
Agkistrodon), Azemiophinae, “Viperinae” y Causinae
(Causus). Sin embargo este último género puede ser con-
siderado como un viperino (según NCBI), caso en el cual
la filogenia de Kelly et al. (2003) estaría reconociendo tres

subfamilias monofiléticas (Crotalinae, Azemiophinae y
Viperinae) dentro de un Viperidae monofilético también.

Para concluir los comentarios sobre la sistemática de
serpientes, se debe aclarar que aunque la filogenia aquí
mostrada sigue los estudios revisados, particularmente los
moleculares (Heise et al., 1995; Kelly et al., 2003; Vidal
& Hedges, 2002; Slowinski & Lawson, 2002), por sim-
pleza, tradicionalidad y conveniencia y como ya se ha
venido discutiendo, se incluyeron en la figura 1 familias
que formalmente son reconocidas, pero que en algunos
estos estudios fueron detectadas preliminarmente como
poli- y/o parafiléticas. Este es el caso por ejemplo de
Boidae y sobre todo de “Colubridae” [Fry & Wüster
(2004) reconocen que siguen usando este término por
conveniencia], familia que ha sido reciente y ampliamen-
te reconocida como paralifilética, no solo por las filogenias
moleculares revisadas aquí (Kelly et al., 2003) sino por
las revisiones de evolución de venenos de serpientes de
Fry et al. (2003), Kardong (2002) & Vidal (2002). Es por
eso que aquí siempre se ha puesto esta familia dentro de
comillas. Con base en los estudios moleculares revisados
(Kelly et al., 2003; Vidal & Hedges, 2002; Slowinski &
Lawson, 2002), se podría decir que en el futuro cercano
se reconocerán formalmente dos grupos monofiléticos
principales dentro de Colubroidea: Viperidae y Colubri-
dae-Elapidae (incluyendo Atractaspididae).

1.3 Evolución del veneno de serpientes: Aunque ya
no son utilizados como caracteres filogenéticos formales
(Lee & Scanlon, 2002; Vidal, 2002), pues representan cla-
sificaciones descriptivas a las cuales diferentes linajes han
llegado por evolución convergente (Pough et al., 1999), a
la hora de hablar de evolución de ofidios y sus venenos,
es importante repasar las categorías en que se clasifican
las serpientes según las características de su dentición
maxilar (basado en Lee & Scanlon, 2002; Pough et al., 1999,
Vidal, 2002):

· Aglifas: Ausencia de dientes maxilares con surcos.
Algunos “colúbridos” presentan esta condición
(Vidal, 2002).

· Opistoglifas (opisto = atrás, glifo = hueco): Serpien-
tes que tienen uno o más dientes alargados (colmi-
llos) en la parte de atrás de la maxila con dientes más
pequeños en el frente. Estos colmillos pueden tener
un surco que ayude a conducir el veneno a la herida
de la víctima. Algunos “colúbridos” tienen este tipo
de configuración (Fry & Wüster, 2004).

· Proteroglifas (proto = primero): Incluyen elápidos como
cobras, mambas, serpientes coral y serpientes
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marinas. De hecho Vidal (2002) dice que todos los
elápidos presentan proteroglifia, la cual se caracteriza
por colmillos huecos permanentemente erectos y rela-
tivamente pequeños ubicados en el frente de la maxila
y seguidos de dientes más pequeños.

· Solenoglifas (solen = tubería): A este tipo pertenecen
los vipéridos. En estas serpientes los colmillos hue-
cos son los únicos dientes de la maxila y rotan de
modo que pueden ser “guardados” en el techo de la
boca cuando no están en uso. Esto les permite tener
colmillos largos que inyectan el veneno profunda-
mente en la víctima. Por poseer este tipo de aparato
venenoso, que se considera el más complejo, es que
antes los vipéridos eran referidos como la familia de
serpientes “más avanzada” (Vidal, 2002), sin embar-
go, y como ya se dijo, los vipéridos se ubican actual-
mente en la base del árbol colubroideo. El género
Atractaspis (Atractaspididae) también tienen un apa-
rato solenoglifo, pero no es homólogo al de los
vipéridos (Vidal, 2002).

Estas últimas observaciones, junto con las “sorpresas”
y relaciones filogenéticas no resueltas entre colubroideos,
son usadas por Vidal (2002) para atacar la antigua visión
de que las serpientes venenosas estaban evolucionando de
forma lineal de sistemas aglifo-opistoglifos “colúbridos” a
la solenoglifía vipérida; pues las diferentes configuracio-
nes de la dentadura maxilar han aparecido y desaparecido
varias veces de forma independiente en grupos de
colubroideos con posiciones mas o menos derivadas en el
árbol de este grupo. De todo lo repasado hasta ahora se
concluye entonces de que la evolución de los colubroideos
y sus sistemas de veneno es algo mucho más complejo que
una secuencia linear donde se aumenta progresivamente la
complejidad y letalidad de estos sistemas. Como ejemplo
de esto, hay que tener en cuenta que la solenofligía, confi-
guración de la dentadura maxilar que tradicionalmente ha
sido vista como la mas sofisticada, es típica de los vipéridos,
los cuales han resultado estar ubicados en la posición mas
basal de árbol filogenético colubroideo, gracias a los mas
recientes estudios moleculares (Heise et al., 1995; Kelly et
al., 2003; Vidal & Hedges, 2002; Slowinski & Lawson,
2002).

Kardong (1996) llama la atención sobre la ligereza
con que se escribe sobre venenos de serpientes y su evo-
lución. Hace un llamado a diferenciar entre roles biológi-
cos (observables  en la  naturaleza)  y  propiedades
(observables en el laboratorio) de las secreciones para no
llegar a denotar una sustancia erróneamente como vene-
no, solo por sus efectos clínicos. Por ejemplo, si se inyec-

ta saliva humana a una persona, esta sufrirá localmente de
edema, dolor, eritema y alteraciones funcionales, signos
clínicos típicos de un envenenamiento, pero será que por
esto se puede decir que Homo sapiens es una especie ve-
nenosa (Kardong, 1996, 2002)? Dentro de estas críticas,
llama la atención sobre la adopción de significados más
estrictos. Para venenos cita: “Es una sustancia tóxica pro-
ducida por una planta o animal en un altamente especia-
lizado órgano o grupo de células, y la cual es desplegada
durante el acto de morder o picar” (Russell, 1980 citado
por Kardong, 1996). En este sentido dice que hay varios
grupos animales que independientemente han evolucio-
nado sistemas venenosos, con una variada gama de roles
adaptativos como la inmovilización, paralización, muer-
te o liquificación de la presa o adversario; usando estruc-
turas ponzoñosas, dientes o espinas, y desplegando estos
venenos por medio de comportamientos pasivos (como
esperar a que la presa o adversario pase sobre espinas ve-
nenosas esparcidas) o activas (morder o picar a la presa o
adversario). Es importante clarificar estos conceptos an-
tes de hablar de evolución de venenos en serpientes.

El único grupo de serpientes venenosas son entonces
los colubroideos, al principio de cuya radiación en el pe-
ríodo Cretácico hace 60 a 100 ma, evolucionaron las glán-
dulas productoras de veneno (Fry et al., 2003; Fry 2005;
Fry & Wüster, 2004; Vidal, 2002); por lo cual la anterior-
mente llamada “glándula de Duvernoy” de los colúbridos
[nombrada así en honor del Anatomista Francés que hizo
su primera descripción en 1832 (Chiszar & Smith, 2002)]
es homóloga a las glándulas de veneno del resto de
colubroideos. La evolución de venenos que pudieran ayu-
dar a matar y digerir presas sin forcejear (Pérez & Sánchez,
1999), pudo haber sido una característica clave que les
permitió a los colubroideos liberarse de las limitantes morfo-
funcionales de matar por medio de constricción [Pough et
al. (1999): músculos estranguladores que limitan la velo-
cidad de locomoción] y poder así diversificarse y especia-
lizarse para la rápida locomoción en los habitats abiertos
típicos del Mioceno (22 ma; Pough et al., 1999), época en
la cual la diversidad de colubroideos se hace patente
(Mattison, 1995). Kardong (1996) no está de acuerdo con
la homología entre la glándula de Duvernoy de colúbridos
por un lado, y vipéridos y elápidos por otro, pues la de
estos dos últimos dos grupos, son accionadas por músculos
estriados especializados de las maxilas derivados de
aductores mandibulares, tienen reservorio grande con ve-
neno listo para ser usado, y tienen conductos conectados a
colmillos huecos (proteroglifia y solenoglifia) que inyec-
tan los venenos profundamente en la víctima (Kardong,
2002). Kardong (1996, 2002) dice que el rol biológico del
veneno de los colúbridos es controlar a la presa y el del
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veneno de elápidos y vipéridos es matar rápidamente. Las
críticas de Kardong (1996) no paran allí. Dice que es muy
común pensar que los venenos de serpientes evoluciona-
ron como adaptaciones predatorias, que empezaron siendo
poco venenosas para llegar a ser muy venenosas en algu-
nas especies. Critica esta postura dentro de su llamado a ser
estrictos a la hora de hablar de venenos de serpientes, y a
diferenciar, no solo entre roles y propiedades de secreciones,
sino también entre diferentes roles biológicos; y dice que
los sistemas venenosos en colúbridos tienen diferente rol
que el del resto de colubroideos, para con todo esto criticar
la postura de la mayoría de autores. Sin embargo, teniendo
en cuenta que es muy posible que los venenos de serpien-
tes sean secreciones digestivas modificadas (posiblemente
pancreáticas: Fry, 2005; Vidal, 2002), y los demás datos
repasados hasta ahora (como el hecho de que entre las ser-
pientes actuales las mayores tendencias evolutivas tienen
que ver con alimentación) es más parsimonioso pensar lo
que ha se ha sostenido aquí, y es que los sistemas de vene-
no de serpientes son una sinapomorfia (carácter derivado
compartido) de los cenofidios, más exactamente de los
colubroideos, que se derivó de características pre-existen-
tes del sistema digestivo y que ha alcanzado composición
química y grados de morbilidad, toxicidad, mortalidad y
métodos de entrega al adversario variables entre los dife-
rentes miembros de este grupo de serpientes. Entonces es
esta la postura más aceptada (Pough et al., 1999; Fry, 2005;
Fry & Wüster, 2004; Vidal, 2002), es decir la homología
de los sistemas venenosos en la base de radiación
Colubroidea. En una publicación posterior, Kardong
(2002) sigue defendiendo la saludable necesidad de rigu-
rosidad en los conceptos a la hora de hablar de evolución
de venenos de serpientes, pero reconoce la homología (sin
olvidar las diferencias repasadas) entre la glándula de
Duvernoy de los “colúbridos” y la glándula de veneno de
las serpientes “verdaderamente venenosas”: Elapidae y
Viperidae. Entonces, a diferencia de estas últimas familias,
y resumiendo a Kardong (2002) los argumentos para no
calificar a los colúbridos como serpientes verdaderamente
venenosas es que su aparato venenoso no está tan especia-
lizado para inyectar el veneno rápida y profundamente, sus
venenos carecen de algunas propiedades enzimáticas de
los verdaderos venenos, la mayoría de secreciones de glán-
dula de Duvernoy no tienen Fosfolipasas A2 (PLA2) y ade-
más no tienen el rol biológico de matar rápidamente al
adversario. Sin embargo el mismo Kardong (2002) nom-
bra excepciones a esto, pues los géneros colúbridos
Dispholidus, Rhabdophis, Philodryas y Thelotornis quie-
nes poseen glándula de Duvernoy, producen venenos que
matan rápidamente a la presa, y que incluso han producido
muertes humanas cuando serpientes de estos géneros muer-
den para defenderse. En este artículo entonces, Kardong

(2002) hace un excelente repaso sobre la evolución y fun-
ciones de los venenos de serpientes, y muestra una posi-
ción más en línea con el resto de autores repasados aquí.

El  resul tado práct ico  de  todo es to  es  que los
colubroideos no colúbridos han sido más estudiados que
estos últimos (Fry et al., 2003), lo cual podría ser
médicamente aceptable por la mayor venenosidad de
elápidos y vipéridos. Sin embargo, como tácitamente lo
advierten (Fry et al., 2003), dado que “Colubridae” es un
agrupamiento artificial, contiene especies que tradicio-
nalmente no han sido estudiadas por ser tomados como
colúbridos poco peligrosos, pero que en la realidad pue-
den ser especies que tengan una relación filogenética mas
estrecha con especies vipéridas y elápidas “verdadera y
peligrosamente venenosas”, que con otros “colúbridos”.
Así se puede estar dejando de estudiar especies con toxi-
nas interesantes, solo por el hecho de estar erróneamente
clasificadas como “colúbridas”. Lo anterior desde un pun-
to de vista médico, porque de cualquier forma, este sesgo
investigativo es inaceptable desde el punto de vista es-
trictamente biológico, máxime cuando los “colúbridos”
forman la gran mayoría de colubroideos y sus relaciones
filogenéticas moleculares y sus “venenos” han sido poco
estudiados (Fry et al., 20003; Fry & Wüster, 2004;
Gutiérrez & Sasa, 2002; Vidal, 2002).

En todas estas discusiones sobre la evolución de los
sistemas de veneno en las serpientes, los mismos venenos
no son tenidos en cuenta muchas veces (Fry & Wüster,
2004). Según los mismos autores, las toxinas encontradas
en venenos de serpientes se derivan de proteínas que son
reclutadas al arsenal químico de la serpiente, y aunque
sufren modificaciones, conservan su motivo molecular
original. Esto permite estudiar filogenéticamente los com-
ponentes de un veneno y contrastar estos datos con la
filogenia de la especie, para así llegar a conclusiones so-
bre la evolución del veneno. El trabajo de estos autores
(Fry & Wüster, 2004) muestra que varias familias de toxi-
nas fueron reclutadas por los sistemas venenosos de ser-
pientes antes de la diversificación de los existentes linajes
de serpientes colubroideas. Esto se confirmó para cinco de
las ocho familias de toxinas analizadas (inhibidores
de  proteasas tipo Kunitz, toxinas CRISP, GBL y NGF,
Peptidasas M12B). Sin embargo Fry (2005) dice que
CRISP (presentes en varios grupos animales incluidos
venenos alergénicos de insectos y moléculas antifúngicas
en plantas) y Kallikreina (familia presente en secreciones
de varios tejidos, incluida la saliva humana) pueden ser
proteínas que ya estaban presentes en los tejidos salivares
que dieron origen a la glándula de veneno, dado que estas
proteínas también están presentes en los sistemas vene-
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nosos (no homólogos a los de las serpientes) de lagartos
helodermátidos y que el último ancestro común de estos
dos grupos era un lagarto varanoideo basal sin caracterís-
ticas venenosas. Por lo cual en estos dos casos (CRISP y
Kallikreina) no se podría hablar de reclutamiento (Fry,
2005).

En el caso de las PLA2s es claro que hubo al menos dos
eventos de reclutamiento, lo que resultó en que los
elápidos posean PLA2s de la clase I de tipo pancreático (I
PLA2s) mientras que los vipéridos secreten II PLA2s que
son de tipo sinovial (la clasificación de las PLA2s será
ampliamente revisada mas adelante), todo lo cual confir-
ma que estas toxinas evolucionaron independiente y
homoplásicamente (convergentemente) en estas dos fa-
milias de serpientes colubroideas (Fry & Wüster, 2004).
Proteínas tipo lectina fueron reclutadas al menos dos ve-
ces también: las GBL en la base del árbol colubroideo y
las lectinas tipo C después por los vipéridos, lo que resul-
tó en que esta familia tenga ambas toxinas de tipo lectina.
Un caso parecido fue hallado para las toxinas natriuréticas,
en las cuales un tipo (ANP/BNP) fue reclutado al princi-
pio de la radiación colubroidea, mientras que el otro: CNP
[también presente en el veneno del ornitorrinco (Mamma-
lia: Platypus)] lo fue exclusivamente después por los
vipéridos. La toxina CNP de los vipéridos es altamente
conservada, tanto que la secuencia de esta toxina extraí-
da de las glándulas venenosas del vipérido Bothrops
jararaca resultó ser virtualmente idéntica a un transcrito
cerebral de la misma especie. Otra familia de toxinas
reclutada por los vipéridos después de su divergencia de
los demás linajes colubroideos son las toxinas de tres de-
dos (3FTxs). Estos datos según Fry & Wüster (2004) de-
muestran que el último ancestro común de los colubroideos
ya poseía un complejo veneno compuesto por al menos
cinco de las familias de toxinas hoy compartidas por
elápidos y vipéridos. Después de esto, cada linaje de
colubroideos empezó independientemente a reclutar otras
familias de proteínas. Como ejemplos adicionales de esto,
las sarafotoxinas son exclusivas de atractaspididos. Ex-
clusivos de elápidos son la acetilcolinesterasa, factor ve-
nenoso de cobras, factor Xa, toxinas activadoras de
protrombina, factor V, péptido tipo prokinecitina, wapinas,
y toxinas con dominio SPRY. Además de las familias
reclutadas exclusivamente por vipéridos ya nombradas,
los venenos de esta familia también son los únicos en
contener: péptidos miotóxicos, peptidasas S1, toxinas tipo
factor de crecimiento vascular y waglerinas.

Según los mismos autores (Fry & Wüster, 2004), la
fal ta de toxinas de colúbridos bien caracterizadas
(Gutiérrez & Sasa, 2002), le quita fuerza probatoria a su

hipótesis sobre le evolución del veneno de serpientes.
Sin embargo, dado la cercanía (y casi imposible delimita-
ción de acuerdo a las filogenias moleculares revisadas)
entre “Colubridae” y Elapidae, es muy posible que las
toxinas que hasta ahora se creen exclusivas de la última
familia, también estén presentes en la primera (“Colu-
bridae”). En un estudio posterior del mismo grupo (Fry,
2005) se amplian estos resultados utilizando el mismo
enfoque (contraste de fi logenias de las serpientes
colubroideas vs. filogenias de familias selectas de toxi-
nas). Dado que se ha postulado el origen evolutivo
pancreático de las secreciones venenosas de las serpien-
tes, se creía que el análisis de sus toxinas iba a revelar un
origen parecido de las mismas. Sin embargo el estudio de
Fry (2005) reveló que este no es el caso, pues se encontró
que los sistemas venenosos de las serpientes han reclutado
proteínas de diversos tejidos, sin ningún patrón aparente,
excepto en que todas las proteínas reclutadas eran
secretorias. Además se encontró que aquellas que tuvie-
ran extensivo enlazamiento cruzado de cisteínas han sido
más reclutadas,  y además son las que mas se han
diversificado en familias multigénicas de toxinas, lo cual
se podría explicar por la estabilidad molecular que brin-
da este tipo de estructura, permitiendo esto “la experi-
mentación evolutiva” en ciertos residuos, sin perder la
estabilidad estructural global y conformacional 3D de la
proteína; esto no sería posible por ejemplo en proteínas
globulares sin enlaces covalentes, en las cuales el cambio
de un solo residuo puede destabilizar completamente la
estructura 3D, inutilizándola. Este sesgo hacia proteínas
con enlaces cisteína, en el reclutamiento de toxinas de
serpientes, también ha sido observado en los venenos de
otros grupos animales (Fry, 2005).

De los estudios de este grupo (Fry & Wüster, 2004;
Fry, 2005) y de los de otro grupo (Deshimaru et al., 1996;
Ohno et al., 2003), se concluye entonces que los venenos
de serpientes evolucionaron por duplicación de genes y
reclutamiento de éstos como toxinas, con la subsiguiente
diversificación y atípica evolución exónica acelerada de
las “proteínas hijas” en los diferentes linajes, conservan-
do estas su estructura tridimensional, gracias enlaces
cisteínicos, y adquiriendo funciones diferentes por me-
dio del reemplazo de residuos puntuales, como será am-
pliado mas adelante para el caso de las PLA2s. Estos
estudios (Fry, 2005; Fry & Wüster, 2004) concluyen in-
vitando a hacer más investigación en este campo [particu-
larmente y como ya se dijo, en los “colúbridos”, cuyos
venenos no han sido tan investigados por no ser tan leta-
les como los de elápidos y vipéridos (Gutiérrez & Sasa,
2002)] pues con respecto a venenos de serpientes faltan
muchas preguntas de tipo evolutivo en ser respondidas.
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Uno de los componentes más importantes de los ve-
nenos de serpientes son las PLA2s. La evolución de estas
moléculas fue revisada por Ohno et al. (2003), quienes
dicen, como es común en otros grupos de proteínas, que
las PLA2 se originaron por duplicación de genes a partir
de un gen ancestral. Cada gen “hijo”, liberado de la se-
lección conservadora sobre la función ancestral, fue ad-
quiriendo nuevas funciones. Estos grupos (Deshimaru
et al., 1996; Ohno et al., 2003) dicen que apartir análi-
sis genéticos queda claro que las PLA2s han evoluciona-
do de una manera acelerada, adquiriendo sus diferentes
isoformas efectos diferentes (miotóxicos, neurotóxicos,
edematogénicos, etc., siendo lógicamente el efecto
miótoxico el principal y más común de las PLA2s vene-
nosas de serpientes) por medio del reemplazo evolutivo
de ciertos aminoácidos y con la conservación de la mis-
ma estructura 3D. Esto podría estar relacionado, al me-
nos en parte, con una observación curiosa. En la mayoría
de genes, los intrones son mas variables que los exones
(parte que contiene la información de la proteína), pero
Ohno et al. (2003) encontraron que para las PLA2s suce-
de lo contrario, lo cual no puede ser explicada por la
extendida teoría neutral de la evolución molecular de
Kimura (Kimura, 1983 citado por Ohno et al., 2003),
pues entre otras cosas, la tasa de sustitución no-sinónima
en las regiones codificantes de proteína (exones) son
iguales o mayores a las sinónimas (neutras). Además, esta
evolución acelerada de las PLA2s se confirmó con análi-
sis moleculares comparativos que demostraron que los
exones están evolucionando más rápido que los intrones,
y que estos últimos están evolucionando a tasas simila-
res a genes comunes. Estos análisis comprativos inclu-
yeron a PLA2s de mamíferos (y por lo tanto no venenosas)
las cuales no mostraron señas de estar sufriendo evolu-
ción acelerada. Esta evolución acelerada no sería exclu-
siva de las PLA2s ofídicas, pues otros componentes del
veneno de serpientes muestran esta tendencia también,
como por ejemplo las lectinas tipo C (Ohno et al., 2003)
y serin-proteasas (Deshimaru et al., 1996) de vipéridos.
Este grupo concluye entonces que el mecanismo como
se ha producido la diversidad de PLA2s venenosas de
serpientes (y de otros componentes de estos venenos) es
por medio de selección natural de mutaciones puntua-
les, y no por conversión génica (Deshimaru et al., 1996;
Ohno et al., 2003).

1.4. Componentes de los venenos de serpientes: Los
venenos de serpientes son secreciones de naturaleza sero-
mucosa que de forma muy general y atendiendo criterios
fármaco-cinéticos, se pueden clasificar en toxinas o
enzimas (Chippaux & Goyffon, 1998; Pérez & Sánchez,
1999), haciendo la salvedad y como expondrá mas ade-

lante, que hay componentes de venenos que muestran
ambos tipos de actividad:

Toxinas: Son proteínas de peso molecular variable,
generalmente menos de 30kDa, que tienen como blancos,
a receptores específicos de membranas celulares. Su espe-
cificidad puede ser neurológica, cardiovascular, muscu-
lar o no diferenciada de acuerdo a la distribución de sus
receptores diana. Su efecto farmacológico es proporcio-
nal a la cantidad de toxina introducida, es decir son de-
pendientes de la dosis. Los venenos de elápidos son ricos
en toxinas (Chippaux & Goyffon, 1998).

Enzimas: Son abundantes en vipéridos, también son
proteínas pero sus pesos moleculares son generalmente
mayores a los de las toxinas. Sus propiedades catálicas
(lo cual las diferencia de las toxinas) tienen dos efectos
principales. Primero, su producto de degradación, así sea
tóxico, no tiene, en principio, propiedades inmunogénicas
para el organismo envenenado. Segundo, sus efectos
farmacológicos dependen más del tiempo que de la dosis
(Chippaux & Goyffon, 1998).

En una clasificación menos general y siguiendo a los
mismos autores (Chippaux & Goyffon, 1998) las sustan-
cias presentes en los venenos de serpientes se pueden di-
vidir en:

· Neuro- y/o Mio-Toxinas: Las más importantes son
las neurotoxinas pre-sinápticas con actividad
fosfolipásica y las neuro-toxinas post-sinápticas pa-
recidas al curaré.

· Toxinas que se acoplan de receptores membranales
induciendo citolisis.

· Hemorraginas (SVMPs): Causan daño a endotelios
vasculares.

· Factores que influyen la coagulación sanguínea: Son
númerosos pero la mayoría son enzimas que convier-
ten el fibrinógeno en fibrino-péptidos.

· Enzimas: Tienen estructura y actividad variadas pero
generalmente muestran menos toxicidad que las
neuro-toxinas.

Por ser los componentes más importantes de los vene-
nos de serpientes, y por ser los inhibidos por las proteínas
antiveneno de serpientes de mamíferos (Neves-Ferreira
et al., 2002) a ser ampliadas aquí mas adelante, se proce-
de a ampliar las Miotoxinas y Hemorraginas.

1.4.1. Hemorraginas (SVMPs): Las proteasas en ge-
neral se clasifican en serin-proteasas, cistein-proteasas,
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aspartato-proteasas y metalo-proteasas (Gutiérrez &
Rucavado, 2000; Matsui et al., 2000; Pérez & Sánchez,
1999). Las metaloproteasas se dividen a su vez en las
familias: astacinas, serralisinas y matrixinas. Las SVMPs
se clasifican entonces en la familia astacinas, subfamilia
reprolisinas o adamalisinas (Neves-Ferreira et al., 2000;
Perales & Domont, 2002). Esta subfamilia también in-
cluye a las proteínas ADAM también conocidas como
MDC, las cuales generalmente son proteinas integrales
membranales multidominio que muestran alrededor de
un 25% de indentidad secuencial con las SVMP y parti-
cipan en procesos como la fertilización y neurogénesis
(Jia et al., 1996; Neves-Ferreira et al., 2002; Perales
& Domont, 2002). Las reprolisinas (SVMPs y ADAMs)
comparten con metaloproteasas matriciales una topolo-
gía general conservada, un motivo consenso para el en-
lazamiento de zinc y una metioninina estrictamente
conservada cerca de los sitios activos. Por todo esto las
reprolisinas son clasificadas también como metzincinas
(Neves-Ferreira et al., 2002; Matsui et al., 2000). De-
pendiendo de la estructura de su dominio (proteasa, tipo
desintegrina, rico en cisteína y/o tipo lectina) las SVMPs
se clasifican en tipo PI a PIV (Gutiérrez & Rucavado,
2000; Jia  et al., 1996; Neves-Ferreira et al., 2000;
Neves-Ferreira et al., 2002). Las PI presentan solamen-
te el dominio proteasa. Las PII tienen un dominio tipo
desintegrina en ubicación carboxi-terminal con respec-
to al dominio proteasa. Las PIII tienen, después de los
dos anteriores, un dominio rico en cisteínas. Las PIV,
adicionalmente a los dominios anteriores, tienen un do-
minio tipo lectina en posición carboxiterminal (Neves-
Ferreira et al., 2002; Perales & Domont, 2002).

Entonces las SVMP son zinc-metaloproteasas, que
constituyen importantes componentes del veneno de la
mayoría de vipéridos (Bjarnason & Fox, 1994; Kamiguti
et al., 1998), y que actuando con alta específicidad por su
sustrato (tejido conectivo, componentes de membranas
basales y matrices extracelulares que rodean a vasos san-
guíneos pequeños; Bjarnason & Fox, 1994; Kamiguti et
al., 1996; Matsui et al., 2000), afectan la interacción en-
tre las membranas basales y las celulas endoteliales
(Gutiérrez & Rucavado, 2000) y producen la extrava-
sación de contenido capilar (Gutiérrez & Rucavado,
2000; Neves-Ferreira et al. 1997; Neves-Ferreira et al.,
2000; Perales & Domoni, 2002). Las SVMP pueden de-
gradar fibrinógeno, fibronectina, laminita, colageno IV
(no colágeno I, II y V), gelatininas de colágeno y nidógeno
(Perales & Domont, 2002). Además de esto las SVMP
afectan la coagulación (Bjarnason & Fox, 1994) y
adicionalmente producen mionecrosis, inflamación y ede-
ma secundarios a la hemorragia. Existe una amplia varie-

dad de SVMP en serpientes, debido a la variedad de do-
minios presentes en cada una de ellas, con efectos parti-
culares también variados (Bjarnason & Fox, 1994).

El párrafo anterior estaría mostrando un panorama en
el cual las SVMPs estarían produciendo principalmente
hemorragia local. Sin embargo, dados, entre otros, sus efec-
tos anticoagulantes esto no es del todo cierto. Kamiguti
et al. (1996) dicen que los venenos de vipéridos produ-
cen, entre otras cosas, hemorragia local y sistémica; y para
probar el papel en esto de las SVMPs examinan los efec-
tos de una de las hemorraginas mas nombradas en la lite-
ratura sobre venenos de serpientes, la jararagina de
Bothrops jararaca (Viperidae), sobre las plaquetas y el
sistema plasmático homeostático de la víctima. Según los
mismos autores (Kamaguti et al., 1996) la jararagina es
una SVMP de alto peso molecular que causa la pérdida
del receptor colágeno α2β1integrina de las plaquetas (para
lo cual serían críticos los dominios desintegrina de la
SVMP) y degrada el factor proteínico de adhesión
plasmática de von Willebrand (Matsui et al., 2000). La
alteración de estos elementos confirma que las SVMP ade-
más de causar hemorragia local, también lo hacen a nivel
sistémico (Kamaguti et al., 1996).

Las metaloproteasas también son llamadas por Pérez
& Sánchez (1999) matrix metalloproteases (MMP) y sus
inhibidores (Tissue Inhibitors of Metalloproteases; TIMP).
Estas moléculas existen endógenamente y están implica-
das en varios procesos fisiológicos normales, como la
embrio-morfo-génesis; cuando se rompe el balance entre
ellas se producen varias enfermedades como artritis, dia-
betes, neoplasias, arterioesclerosis, y condiciones oftál-
micas, periodontales, y ortopédicas. El ataque por parte
de SMVP estaría rompiendo el equilibrio entre metalo-
proteasas y sus inhibidores (Pérez & Sánchez, 1999),
como lo sugieren Biardi et al. (2000) en su estudio de las
capacidades antiveneno del suero de ardillas (Mammalia:
Rodentia:  Sciuridae:  Spermophilus)  en el  cual  en
contraron indicios de las SVMP pueden aumentar la acti-
vidad de las metaloproteasas endógenas de la presa, para
maximizar así los efectos hemorrágicos. Este desbalance
explicaría porque algunas manifestaciones del envena-
miento por serpientes, tienen rasgos comunes con las en-
fermedades acabadas de mencionar. Todo esto hace de los
del estudios de las SVMPs y de las metaloproteasas en
general, un objetivo muy importante para el desarrollo de
inhibidores que puedan contrarrestar estos efectos de los
venenos de serpientes (Gutiérrez & Rucavado, 2000),
además de su potencial uso en aplicaciones médicas en
problemas tipo trombosis (Matsui et al., 2000), y de otros
tipos ya nombrados (Pérez & Sánchez, 1999).
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1.4.2. Miotoxinas: Al menos tres grupos de compo-
nentes de venenos de serpientes se sabe que producen
efectos miotóxicos directos (Figura 2; Gutiérrez &
Ownby 2003; Lizano et al., 2003; Lomonte et al., 2003;
Rocha et al., 2002):

a) Miotoxinas Pequeñas: Polipéptidos de cadena sim-
ple altamente básicos de 42 a 45 aminoácidos vinculados
cruzadamente por tres puentes disulfuro, tales como la
miotoxina a y crotaminas, las cuales no son enzimáti-
camente activas y se encuentran típicamente en vipéridos
como Crotalus y  Sistrurus .

c) Cardiotoxinas: Polipéptidos básicos presentes en
algunos  e lápidos  como Naja  na ja  a t ra ,  la cobra
Taiwanesa. Estas proteínas son del tipo 3FTx, contienen
60 aminoácidos y 4 enlaces disulfuro (Yu, 1998).

c) Fosfolipasas A2 (PLA2s): No son exclusivas de los
venenos de serpientes y se clasifican en tres clases princi-
pales (Ohno et al., 2003; Okumura et al., 2002; Okumura
et al., 1999; Ownby et al. 1998): Las I PLA2s) presentes
en los venenos de elápidos. Son altamente tóxicas y ade-
más de efectos miotóxicos, también tienen actividad
neurotóxica (Lomonte et al., 2003; Murakami & Arni,
2003). Las II PLA2 se encuentran en vipéridos y tienen
actividad miotóxica. Y aunque no están presentes en ser-
pientes, hay que mencionar las III PLA2, típicas del vene-
no de abejas (Ownby et al. 1998). Para entender mejor la
clasificación de las miotoxinas de venenos de serpientes,
se incluye el siguiente esquema (Figura 2).

1.4.2.1. Fosfolipasas A2 (PLA2s): Son una gran familia
de proteínas que tienen funciones moleculares parecidas y
muestran homología considerable (Soares et al., 2003). Han
sido encontradas principalmente en venenos de serpientes
y tejidos de mamíferos, en los cuales están involucradas en
diversas funciones normales y en patologías como reuma-

tismo, osteoartritis, asma, psoriasis y choque séptico. Las
PLA2s son moléculas que hidrolizan el enlace acil-ester en
la posición sn2-acil de glicerofosfolípidos liberando 3-sn-
lisofosfoglicéridos y ácidos grasos (Ohno et al., 2003;
Okumura et al., 2002; Okumura et al., 1999; Ownby et
al. 1998; Perales & Domont, 2002). Además de sus efectos
miotóxicos, ciertas isoenzimas de PLA2s pueden presentar
efectos neurotóxicos, anticoagulantes, edematogénicos y/
o cardiotóxicos (Deshimaru et al., 1996; Ohno et al., 2003).
Estos efectos no solo dependen de las propiedades de la
PLA2, sino también de la presencia de receptores específi-
cos o aceptores de estas proteínas en las células diana (Pe-
rales & Domont, 2002). Estos receptores pueden agruparse
en dos tipos principales: M (muscular) y N (neuronal). Las
PLA2s no son exclusivas de los venenos y se clasifican en
tres clases principales de acuerdo a su estructura primaria,
en el modo de los apareamientos disulfuro, requerimientos
de calcio y localización celular (Ohno et al., 2003; Pera-
les & Domont, 2002; ver Figura 2):

I PLA2s: Son estructuralmente similares a las PLA2

pancreáticas secretadas presentes en mamíferos. Esta cla-
se también incluye a las PLA2s presentes en espermato-
zoides humanos. En cuanto a serpientes están presentes
en los venenos de elápidos (Elapinae e Hydrophiinae:
Ohno et al., 2003; Perales & Domont, 2002). Son alta-
mente tóxicas y además de efectos miotóxicos, también
tienen actividad neurotóxica pre-sináptica (Lomonte et
al., 2003; Murakami & Arni, 2003).

II PLA2s: Son estructuralmente similares a las PLA2s
secretorias-inflamatorias-no-pancreáticas o sinoviales
(Fry & Wüster, 2004) encontradas en mamíferos. Tam-
bién se encuentran en plaquetas, mucosa gástrica y
endotelio vascular. Los venenos de vipéridos contienen
esta clase de PLA2, la cual puede a su vez ser dividida en
diferentes tipos de miotoxinas, principalmente por dife-

Figura 2. Clasificación de las miotoxinas de veneno de serpientes. Realizada con datos de Lomonte et al. (2003) y Ohno et al. (2003).
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rencias aminoacídicas en la posición 49 (Ohno et al.,
2003). Son dos grupos principales: la miotoxina I (mtI)
que contiene Asparagina en la posición 49 (Asp49) y la
miotoxina II que tiene Lisina en la misma posición
(Lys49), lo cual hace que tenga muy poca o ninguna acti-
vidad catalítica (Lizano et al., 2003; Perales & Domont,
2002; Rocha et al., 2002).

Las I y II PLA2 constan de 118 a 124 aminoácidos y
contienen 7 puentes disulfuro (Ohno et al., 2003). Las II
PLA2 Lys 49 (mtII) han sido revisadas por Lomonte et al.
(2003) dentro de lo cual cabe destacar que los estudios
confirman que este grupo no tiene actividad enzimática
en contraste a las II PLA2 Asp49 (mtI). Las miotoxinas II
son homodímeros que tienen dos conformaciones, abier-
to y cerrado, formando una especie de tenaza con domi-
nios C-terminales a cada extremo. Estos dominios y
particularmente su posiciones 115-129 parecen ser los
sitios claves para su acción en contra de membranas bio-
lógicas, pues son ricos en residuos catiónicos e hidro-
fóbicos. Los dominios N-terminales parecen ayudar en el
contacto de la proteína con la membrana. Las partes de la
proteína que entran en contacto con la membrana a
desconfigurar, están cargadas positivamente e interactuán
con fosfolípidos cargados negativamente. Parece que las
II PLA2 Lys49 no necesitan la presencia de moléculas
aceptoras en las membranas, para atacar a las mismas. En
contraste a las II PLA2 Lys49, parece que las II PLA2 Asp49
no utilizan su región C-terminal como un efector para
hacer daño membranal (Núñez et al., 2001). Una de las
proteínas antiveneno a ser ampliada aquí, DM64, es espe-
cífica para las II PLA2, teniendo máxima actividad en contra
de la miotoxina II (II PLA2 Lys49) según Rocha et al.
(2002).

1.5. Factores antiveneno de serpientes: Las serpien-
tes tienen en su sangre compuestos que inhiben sus pro-
pios venenos (Higashino et al., 2002; Lizano et al., 2003).
Así como se ampliaron los dos componentes más impor-
tantes del veneno de serpientes, las Hemorragias (SVMPs)
y Miotoxinas (PLA2s), se ampliará hasta un nivel general,
la información sobre los inhibidores de estas toxinas, en-
contradas en las propias serpientes:

1.5.1 Inhibidores de SVMPs (antihemorraginas) de
serpientes: Pérez & Sánchez (1999) hacen una buena re-
visión sobre este tema, en la cual narran como los investi-
gadores a principios de siglo creían que la inmunidad de
las serpientes a sus venenos se debía a que carecían de
receptores celulares a sus propios venenos, y años des-
pués se pensó que esta inmunidad se iba adquiriendo por
mordeduras ocasionales entre congéneres. Hoy sabemos

que esta inmunidad se da por factores protectores de la
sangre (Higashino et al., 2002; Lizano et al., 2003) que
vienen codificados genéticamente. Así como los venenos
varían interespecíficamente, las proteínas antiveneno ve-
neno también varian, mostrando estas mayor actividad
protectora entre más emparentada sea la serpiente de la
cual proviene el veneno con que se están probando estas
defensas (Pérez & Sánchez, 1999).

Dado que las SVMPs son importantes componentes en
el  veneno de vipéridos (Bjarnason &  Fox, 1994;
Kamiguti et al., 1998), es en esta familia de serpientes
donde más se han estudiado antihemorraginas ofídicas,
como se puede concluir de la revisión de Pérez & Sánchez
(1999). Por ejemplo Ovadia & Kochva (1977) estudia-
ron el factor antihemorrágico de Vipera palaestinae
(Viperidae) y encontraron que este era una proteína
termoestable con un peso molecular de 56kDa. Ovadia
(1978) amplió este estudio, encontrando que este factor
antihemorrágico de Vipera palaestinae efectivamente
inhibe todos los efectos antihemorrágicos de su veneno,
además de los venenos de otros dos vipéridos: Echis
colorata y  Cerastes cerastes. También se encontró que
este factor tiene actividad de caseinasa y es digerible por
tripsina. Es estable en temperaturas altas y pH de 6.0 a
9.5, siendo su punto isoeléctrico de 4.7 y un peso
molecular de 80,000. Weissenberg et al. (1991) purifica-
ron los factores antihemorrágicos de Crotalus atrox
(Viperidae: Crotalinae), los cuales fueron capaces de in-
hibir los efectos hemorrágicos y proteolíticos del veneno
de la misma especie. Estos factores protectores resultaron
ser glicoproteínas acídas estables hasta temperaturas de
85°C y a pH 1.3 a 11.5 por 30 minutos y con masas
moleculares entre 65 y 80 kDa. El factor antihemorrágico
de Vipera palaestinae (Ovadia, 1978) no formó lineas de
precipitación en las pruebas de inmunodifusión de lo cual
se concluyó que este factor no es una inmunoglobulina y
mas bién es una fracción tipo albúmina o a-globulina.
Otros estudios sobre factores antihemorrágicos de
vipéridos como Crotalus, Vipera y Trimeresurus dieron
resultados similares a los ya repasados para Vipera y
Crotalus (Pérez & Sánchez, 1999), de lo cual se conclu-
yó que estos factores son superficialmente similares a los
factores antihemorrágicos extraídos de mamíferos (Pérez
& Sánchez, 1999; Ovadia, 1978). Sin embargo la gran
mayoría de anti-hemorraginas de mamíferos conocidas
hasta ahora pertenecen a la FSIG como las extraídas
Didelphis, Philander y Herpestes (ampliadas en el aparte
de mamíferos), y las extraídas de serpientes como la de
Trimeresurus flavoviridis (Viperidae), pertenecen a la
superfamilia de las cistaínas (Neves-Ferreira et al., 1997),
de lo cual es razonable concluir que las antihemorraginas
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de mamíferos y serpientes han evolucionado por vías
diferentes.

Para entender esta aparante contradicción, es aclarante
el hecho de que Perales & Domont (2002) dicen que las
anti-SVMP ya sean ofídicas o de mamíferos, se pueden
clasificar por dos criterios: propiedades fisicoquímicas y
por su secuencia aminoacídica. Por el primer criterio, las
antihemorraginas se pueden clasificar en bajo (40 a 95
kDa) y alto (700 a 1090 kDa) pesos moleculares. Y por
secuencias aminoacídicas se pueden afiliar a las siguien-
tes familias de proteínas: Cistaína, FSIG y Lectina-P35-
ficolina/opsonina. Así por criterios fisicoquímicos la
mayoría de antihemorraginas son de bajo peso molecular,
exceptuando la NtAH de la serpiente no venenosa Natrix
tesselata (Colubridae). Esta antihemorragina tiene una
masa molecular de 888 kDa, es un heterotrímero consti-
tuido por subunidades de 70, 100 y 150 kDa, presentes en
proporciones todavía desconocidas (Perales & Domont,
2002). Las otras hemorraginas de alto peso molecular, son
las de mamíferos “insectívoros” las cuales serán amplia-
das en el aparte correspondiente. Hechas las comparacio-
nes hasta aquí, se podría concluir que las antihemorraginas
de mamíferos y serpientes son similares (pues la mayoría
tienen pesos moleculares similarmente bajos), pero tenien-
do en cuenta homologías secuenciales, la mayoría de
antihemorraginas de mamíferos pertenecen a la FSIG (ex-
ceptuando otra vez las de los “insectívoros” que pertene-
cen a la familia Lectina-P35-Ficolina/Opsonina) y la
mayoría de anti-SVMP de serpientes (al  menos de
vipéridas) a la Familia de las Cistaínas, como el HSF de
Trimeresurus flavoviridis y BJ46a de Bothrops jararaca
(Perales & Domont, 2002).

1.5.2. Inhibidores de PLA2s (PLIs) de serpientes: Los
PLIs aislados de sangre de serpientes son glicoproteínas
ácidas oligoméricas, con masas moleculares entre 75 y
180 kDa formadas por 3 a 6 subunidades de 20 a 50 kDa
vinculadas por enlaces no-covalentes (Perales & Domont,
2002). Estas proteínas aparentemente son producidas en
el hígado y se han clasificado en tres grupos de acuerdo a
tres tipos de PLIs originalmente encontradas por Ohkura
et al. (1997) en la serpiente Vipérida China Agkistrodon
blomhoffii:

a) Las PLIs α: Son proteínas globulares compuestas de
subunidades con pesos de 20-25kDa, 147 aminoácidos y
un sitio de N-glicolización. Forman estructuras de 3-6
subunidades asociadas no-convalentemente con masas re-
portadas entre 75-120 kDa (Lizano et al., 2003; Okumura
et al., 2002). La característica típica de las PLIs α es la
presencia de dominios C-tipo lectina (CTLDs) también

conocidos como motivos de reconocimiento de carbohi-
drato (CRDs). Estos dominios comprenden aproximada-
mente el 67% de cada subunidad y estan cerca de la porción
N-terminal, la cual juega un papel muy importante en el
acoplamiento de una PLIα a la PLA a inhibir (Nobuhisa et
al., 1998). Son típicas de los vipéridos (Kogaki et al., 1989;
Lizano et al., 1997; Lizano et al., 2000; Ohkura et al.,
1993; Soares et al., 2003) y son específicas para las II PLA2s
ácidas (Okumura et al., 1999).

b) PLIs β: Son proteínas globulares de 160kDa com-
puestas de 3 subunidades de aproximadamente 50kDa y
308 aminoácidos y 4 sitios de glicosilación por subuni-
dad. Lo más característico de las PLIs β es la presencia de
9 repeticiones ricas en Leucina (LRRs), cada una de 24
aminoácidos de largo y comprendiendo el 67% de cada
subunidad (Lizano et al., 2003; Okumura et al., 2002;
Perales & Domont, 2002). Las PLIs β son específicas para
las II PLA2 básicas (Okumura et al., 1999) y son típicas
de vipéridos (Okumura et al., 1998) aunque también han
sido encontradas en Elaphe quadrivirgata, un colúbrido
(Okumura et al., 2002).

c) PLIs y: Se caracterizan por tener motivos estructu-
rales de tres dedos, constituidos por dos patrones en tandem
de residuos de cisteína (Perales & Domont, 2002). Estos
motivos se encuentran en proteínas tan diversas como la
superfamilia Ly-6 (Ly-6A/E, Ly-6C, Thb y CD59), el re-
ceptor activador de plasminogeno tipo urokinasa (UPAR)
y las a-neurotoxinas de veneno de serpientes (Lizano et
al., 2003; Ohkura et al., 1994a). Las PLIs y son proteínas
de 90 kDa compuestas de subunidades de 25 a 30 kDa.
Cada una de estas subunidades presenta dos (two three
finger)  de los motivos estructurales  mencionados
(Okumura et al., 2002), de los cuales uno juega un papel
muy importante en el acoplamiento de estas PLIs a las
PLAs que inhiben (Nobuhisa et al., 1998; Thwin et al.,
2000). A diferencia de las otras PLIs, las PLIs y no son tan
específicas, pudiendo actuar contra PLA2s I, II y III (Lizano
et al., 2003; Okumura et al., 1999). Las PLIs y han sido
encontradas en vipéridos (Fortes-Dias, et al., 1994;
Lizano et al., 1997; Nobuhisa et al., 1997; Ohkura et al.,
1997; Perales et al., 1995), colubrídos (Okumura et al.,
1999), elápidos (Ohkura et al., 1994a,b; Hains & Broady,
2000; Hains et al., 2000; Hains et al., 2001), boídos
(Thwin et al., 2000) e hidrófinos (Ohkura et al., 1999).
Se ha propuesto que las PLIs y tienen una relación evolu-
tiva con las neurotoxinas y citotoxinas con motivos de
tres de dedos de venenos de elápidos (3FTxs; Perales &
Domont, 2002).

La distribución de estos inhibidores no es entonces
especie-específico. Sin embargo los diferentes PLIs ex-
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traídos hasta ahora tienden a mostrar mayor especificidad
de acción en contra del tipo de PLA2s específicas presen-
tes en los venenos de las especies de donde son extraídos
(Lizano et al., 2000; Perales & Domont, 2002).

1.6. Factores antiveneno de serpientes en grupos no-
ofídicos: Aunque más de la mitad de factores anti-veneno de
serpientes han sido aislados de estos animales (Thwin &
Gopalakrishnakone, 1998), otros grupos, especialmente
algunos mamíferos (Domont et al. 1991), muestran grados
variables de resistencia al veneno de serpientes. Incluso se
han encontrado este tipo de factores en aves, más específi-
camente en una especie de gallina (Gallus domesticus) de la
cual se ha extraído un factor sérico de alto peso molecular
que es activo en contra de los efectos letales, hemorrágicos y
defibrinogenantes del veneno de Vipera russellii (Alam &
Gomes, 1997 citado por Thwin & Gopalakrishnakone,
1998). Además de fuentes animales, Hains et al. (2000) re-
portan estudios donde PLIs han sido extraídos de plantas,
hongos y bacterias; siendo tanto el interés de investigación
que despiertan estas moléculas por su potencial terapéutico,
que incluso Eli Lilly ha desarrollado el PLI sintético
LY311727 (Schevitz et al., 1995) específico contra la II PLA2

humana secretoria no pancreática.

Estas resistencias se pueden explicar por la presencia
de proteínas neutralizadoras en la sangre que inhiben fac-
tores tóxicos importantes de los venenos (Domont et al.,
1991; Fortes-Dias et al., 1994; Neves-Ferreira et al.,
2000;  Perales & Domont,  2002).  Estas proteínas
neutralizadoras generalmente se encuentran en la fracción
de albúmina o α-globulina del plasma sanguíneo. Los fac-
tores antiveneno de serpientes pueden ser entonces anti-
hemorrágicos, anti-neurotóxicos, anti-miotóxicos, o
combinaciones de estos (Jurgilas et al., 2003; Thwin &
Gopalakrishnakone, 1998).

1.6.1. Proteínas antiveneno de serpientes extraídas
de mamíferos (Mammalia): Según Martínez et al. (1999)
resistencia a veneno de serpientes ha sido reportada en
varios grupos de mamíferos desde 1895 (Phisalix &
Bertrand, 1895, citados por Pérez & Sánchez, 1999).
Pérez et al. (1978) citados por Martínez et al. (1999)
mostraron que 14 de 40 endotermos estudiados en Texas
fueron capaces de neutralizar el veneno de Crotalus atrox
(Viperidae: Crotalinae). Para facilitar la comprensión de
los géneros de mamíferos cuya resistencia a veneno de
serpientes será revisada, se incluye la figura 3 donde se
presenta la distribución filogenética más aceptada actual-
mente para los principales grupos de mamíferos vivos.

Siendo entonces esta figura bien diciente, y para no
salirse del espectro cubierto en esta revisión, no se va a

hacer un comentario tan largo como el que se hizo con
respecto a la sistemática de serpientes, pero brevemente
se puede decir que al igual que estas y aunque los regis-
tros fósiles tiendan a mostrar fechas mas recientes de apa-
rición, los principales grupos de mamíferos (lo que en
taxonomía tradicional se llama ordenes) ya estaban pre-
sentes antes del fin del Cretácico, hace 65 ma (Allard et
al., 1999). Esto es importante con respecto a lo que se
revisará aquí, pues como se verá mas adelante con ejem-
plos concretos, el desarrollo de resistencia por parte de
mamíferos a componentes del veneno de serpientes, es un
evento evolutivo que toma largos tiempos geológicos de
interacción entre especies presas (mamíferos) y sus
predadores ofídicos. De acuerdo a lo encontrado en la
literatura reciente disponible en línea revisada para hacer
este escrito, resistencia al veneno de serpientes se ha en-
contrado en mamíferos roedores tipo ratón (Rodentia:
Muridae y Heteromyidae), ardillas (Rodentia: Sciuridae),
insectívoros (Eulipotyphla o “Insectivora”: Erinaceidae),
mangostas (Carnivora: Herpestidae), zarigüeyas (Marsu-
pialia: Didelphidae). La lista más completa con géneros
de mamíferos para los cuales existen reportes sobre resis-
tencia a veneno de serpientes es dada por Pérez & Sánchez
(1999):

“Insectívoros” (Eulipotyphla): Erizo europeo
(Erinaceidae:  Erinaceus y  Hemiechinus), musaraña
(Soricidae: Crocidura), topo (Talpidae: Talpa).

Roedores (Rodentia): Tipo hamster (Cricetidae: Meso-
cricetus, Microtus, Neotoma, Oryzomys, Peromyscus, Sigmo-
don), rata común (Muridae: Murinae: Rattus rattus), ratónes
de bolsillo (Heteromyidae: Liomys y Perognathus), lirón
(Myoxidae: Eliomys), ardillas (Sciuridae: Spermophilus).

Marsupiales (Marsupialia): Zarigüeyas (Didelphidae:
Didelphis, Lutreolina y Philander).

Carnivoros (Carnivora): Mangosta (Herpestidae:
Herpestes y Suricata), mapache (Procyonidae: Procyon),
tejón americano (Mustelidae: Taxidea), zorrillo (Mephiti-
dae: Mephitis).

La mayoría de proteínas antiveneno extraídas hasta
ahora de mamíferos son anti-hemorraginas (o anti-SVMP
= anti Snake Venoms Metalloproteases) y comparten va-
rias características como ser glicoproteínas ácidas alta-
mente estables en rangos amplios de pH y temperatura, no
poseer actividad proteolítica, no ser inmuglobulinas y no
ser susceptibles a hidrolización por las SVMPs (Domont
et al., 1991; Neves-Ferreira et al., 1997; Neves-Ferreira
et al., 2000; Pérez & Sánchez, 1999). Esta última carac-
terística indica que estas anti-hemorraginas no son parte
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Figura 3. Árbol filogenético de los mamíferos tribosfénicos vivos. Tribosphenida incluye a todos los mamíferos vivos, excepto a Ornithorhynchus
(Mammalia: Monotremata). Realizado con datos de Allard et al. (1999), Liu et al. (2001), Murphy et al. (2001) y Springer & de Jong (2001).

del sistema inhibidor de proteasas del plasma, pues los
miembros de este último si son típicamente inactivados
por proteolisis causada por SVMPs (Neves-Ferreira et
al., 1997). Con respecto a la masa molecular parece haber
dos grupos de anti-hemorraginas (Perales & Domont,

2002): de alto y bajo peso molecular. Las de bajo peso
(52 a 95kDa) incluyen las extraídas de Didelphis y
Philander (Marsupialia: Didelphidae): DM40, DM43,
OPRIN; AHF1, 2, 3 extraídas de Herpestes (Carnivora:
Herpestidae); y presumiblemente las de roedores (García
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& Pérez, 1984), aunque las afiliaciones de los factores
antihemorrágicos de roedores no han sido inequívocamen-
te determinadas (Perales & Domont, 2002). Las anti-
hemorraginas de bajo peso molecular además de ser
miembros de la FSIG también tienen en común el formar
complejos no covalentes con la SVMP a inhibir (Neves-
Ferreira et al., 1997; Neves-Ferreira et al., 2000; Thwin
& Gopalakrishnakone, 1998). Estos inhibidores de SVMPs
o anti-hemorraginas, no son efectivos contra serin-
proteasas de venenos, ni contra enzimas no venenosas
como tripsina, quimotripsina, termolisina ni colegenasa
microbiana. El otro grupo de anti-hemorraginas son las de
alto peso (Neves-Ferreira et al., 2000), que van de 700 a
1090 kDa (Perales & Domont,  2002)  como la  β-
Macroglobulina de 700 kDa (de-Wit & Westrom, 1987a y
b) y la erinacina de 1000 kDa (Omori-Satoh et al., 2000)
extraídas del erizo europeo (Eulipotyphla: Erinaceidae:
Erinaceus europeus). A continuación se ampliará la infor-
mación sobre algunas de estas proteínas antiveneno de
serpientes extraídas de mamíferos, haciendo énfasis en las
tipo DM extraídas de didélfidos y herpéstidos.

1.6.1.1. Antihemorraginas de alto peso molecular de
mamíferos “Insectívoros” (Eulipotyphla): Los mamífe-
ros insectívoros, en términos generales son animales
pequeños tipo musaraña, que se alimentan predominante-
mente de invertebrados. “Insectivora” se ha puesto aquí
hasta ahora entre comillas porque de acuerdo a su con-
cepción tradicional ha resultado ser un grupo difilético,
teniendo en cuenta las mas actualizadas filogenias
moleculares (Murphy et al., 2001; Liu et al., 2001;
Symonds, 2005;  Springer & de Jong,  2001). Este
“Insectívora” tradicional esta formado por al menos dos
clados no relacionados directamente por un ancestro co-
mún reciente: uno originario del antiguo continente de
Laurasia (los actuales Europa, Asia, Norte y Centro Amé-
rica, y el Caribe) llamado Eulipotyphla (o verdaderos
invectívoros) que incluye las familias Erinaceidae,
Soricidae, Talpidae y Solenodontidae, y uno Africano lla-
mado Afrosoricida o Tenrecoidea que incluye las familias
Tenrecidae y Chrysochloridae (Symonds, 2005). Por esto
de ahora en adelante, y por continuidad terminológica
con los artículos revisados sobre resistencia a venenos, el
término “Insectívoros” se utilizará como uno informal y
sinónimo del ahora más aceptado Eulipotyphla.

Omori-Satoh et al. (1994) sugieren que la resistencia
a venenos puede ser un fenómeno común en mamíferos
“insectívoros”. El mismo grupo empieza a comprobar esto
en otro estudio (Omori-Satoh et al., 1998) al encontrar
que extractos musculares de los eulipotiflos Erinaceus
europaeus (Erinaceidae), Crocidura rossula (Soricidae),

Talpa europaea (Talpidae) mostraron significativa acti-
vidad antihemorrágica contra el veneno de Bothrops
jararaca (Viperidae), siendo mayor la de Erinaceus, el
erizo europeo. Como se verá mas adelante para el caso de
una especie de ardilla (Spermophilus), este tipo de pro-
tección se da por contacto con el predador, por lo cual
llama la atención que estos eulipotiflos, que son animales
que en su mayoría son propios del viejo mundo, muestren
actividad antiveneno en su sangre, contra las toxinas de
una serpiente propia del nuevo mundo como Bothrops
jararaca.

La actividad antihemorrágica de extractos musculares
de Erinaceus fue evaluada por Omori-Satoh et al. (1994),
quienes encontraron fuerte inhibición por parte de estos
extractos de la actividad hemorrágica de venenos de ser-
pientes vipéridas de los géneros Bitis, Bothrops, Vipera,
Agkistrodon y Crotalus. Previamente, factores antihemo-
rrágicos plasmáticos de este erizo fueron extraídos por
de-Wit & Westrom (1987a), pudiéndose purificar en este
estudio 3 macroglobulinas: α2, α2β y  β, las cuales fueron
capaces de neutralizar totalmente la actividad hemorrágica
del veneno de Vipera berus (Viperidae), pero no se hizo
distinción en la actividad de cada una. El mismo grupo
investigativo pero en otro estudio (de-Wit & Westrom,
1987b) caracterizó estas macroglobulinas, encontrando
que la α2 es un homotetramero con una masa molecular
de 800,000 homólogo a la α2 macroglobulina humana, la
α2 globulina de rata, α1 macroglobulina de perro y α2
macroglobulina rápida de cerdo. La α2β macroglobulina
de erizo europeo resultó ser un homodímero de un peso
molecular de 450,000 a 500,000. La β macroglobulina de
erizo tiene un peso molecular de 700,000 con subunidades
de 34,000 y 39,000 y mostró reacción cruzada con la α2
macroglobulina lenta de cerdo. Aunque se encontró que
las tres macroglobulinas tenían actividad inhibitoria de
proteasas, de-Wit & Westrom (1987b), en contradicción
con su otro estudio (de-Wit & Westrom, 1987a), encon-
traron que solo la β macroglobulina tienen actividad
antihemorrágica en contra del veneno de Vipera berus.
Explican esto por las diferencias estructurales entre la β,
α2 y α2β macroglobulinas, lo cual puede hacer que estas
dos últimas sean más susceptibles a inactivación por
parte de proteasas de veneno. En contraste a las otras
antihemorraginas extraidas de mamíferos (Omori-Satoh
et al., 2000), de-Wit & Westrom (1987b) encontraron que
la β-macroglobulina de erizo europeo, además de activi-
dad anti-hemórragica, también inhibió la actividad
proteolítica de serin-proteasas como tripsina y quimiotripsina.

Omori-Satoh et al. (2000) extrajeron otro factor
antihemorrágico de Erinaceus, llamado erinacina, para la
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cual se halló un peso de 1,000 kDa, y la presencia de
unidades α y  β, con pesos de 37 y 35 kDa, respectivamen-
te, en razon de 1:2. La erinacina inhibe la actividad
hemorrágica y proteolítica de la principal metaloproteasa
hemorrágica del veneno de Bothrops jararaca (Viperidae),
en cantidades equimolares de erinacina y hemorragina.
Omori-Satoh et al. (2000) encontraron que la erinacina
no inhibe serin-proteasas como tripsina y quimiotripsina.
Las dos subunidades de la erinacina tienen dominions
tipo colágeno y fibrinógeno, homólogos a proteínas de la
familia de lectinas ficolina y opsonina P35 humana, proteí-
nas para las cuales se ha sugerido un rol en la primera
línea de defensa en contra de microorganismos patógenos.

1.6.1.2. Antihemorraginas de bajo peso molecular
de mamíferos: Las anti-hemorraginas de bajo peso
molecular (52 a 90kDa) forman complejos no covalentes
con la SVMP a inhibir, con estequiometría equimolar. De
estas anti-SVMP de mamíferos, las más documentadas son
las de marsupiales didélfidos (DM40, 43, PO41 y OPRIN)
y las de la mangosta (Carnivora: Herpestidae: Herpestes
AHF1/2, 3), las cuales son homólogas a la α1BG humana,
y por lo tanto, miembros de la FSIG. Presumiblemente
pertenecen a este grupo de bajo peso molecular las
antihemorraginas encontradas en roedores.

1.6.1.2.1. Antihemorraginas de bajo peso molecular
extraídas de roedores (Mammalia: Rodentia): En uno
de los reportes disponibles en línea más antiguos donde
se habla de resistencia de roedores a venenos ofídicos, se
encontró que Ovadia & Kochva (1977) evaluaron la neu-
tralización de venenos de 3 serpientes vipéridas (Vipera
palaestinae, Echis colorata y  Pseudocerastes fieldi) y
una elápida (Walterinnesia aegyptia) por parte de varios
animales, incluidos serpientes, lagartos y mamíferos. En
cuanto a estos últimos encontraron que la mangosta
(Carnivora: Herpestidae: Herpestes) mostró alta resisten-
cia a estos venenos mientras que la mostrada por el hamster
(Rodentia: Cricetidae: Cricetinae: Mesocricetus auratus)
fue moderada. Sin embargo in vitro el suero del hamster
mostró incluso más capacidad neutralizadora que la del
erizo europeo Erinaceus (Eulipotyphla: Erinaceidae). Si-
guiendo en orden cronológico estos primeros estudios
disponibles en línea sobre roedores y venenos de serpien-
tes, Pérez et al. (1978) evaluaron la resistencia de 40 es-
pecies animales al veneno de Crotalus atrox (Viperidae:
Crotalinae) encontrando que cuatro animales (tres roedo-
res y un carnívoro) dieron positivo tanto en las pruebas
de precipitación como en las de actividad antihemorrágica
en contra del veneno. Los animales fueron el mapache
(Carnivora: Procyonidae: Procyon lotor), una especie de
ratón de bolsillo (Rodentia: Heteromyidae: Liomys

irroratus) y un roedor tipo hamster (Rodentia: Cricetidae:
Neotominae: Neotoma micropus). El suero de esta última
especie fue analizado en el mismo estudio (Pérez et al.,
1978) encontrándose que era capaz de neutralizar todos
los factores hemorrágicos de Crotalus pero no los factores
letales de venenos de elápidos.

Pérez et al. (1979) evaluaron la actividad antihemo-
rrágica del suero de un marsupial y dos roedores: Didelphis
virginiana (Marsupialia: Didelphidae), Neotoma micropus
(Cricetidae: Neotominae) y Sigmodon hispidus (Crice-
tidae: Sigmodontinae), en contra del veneno de Crotalus
atrox, encontrándose que las tres especies son resistentes
al veneno de esta serpiente, mostrando la actividad anti-
hemorrágica de las muestras de suero, clasificada de ma-
yor a menor, el siguiente orden: Didelphis virginiana,
Neotoma micropus y Sigmodon hispidus. Con respecto a
esta última especie Pichyangkul & Pérez (1981) reporta-
ron que su suero contiene un factor que neutraliza la acti-
vidad hemorrágica del veneno de Crotalus atrox. Este
factor no mostró actividad en contra de las enzimas
gelatinasa o caseinasa y mostró ser estable en un rango de
pH de 3 a 10. Su peso molecular está cerca de 90,000 y su
punto isoeléctrico en 5.4. En otro estudio realizado en la
misma época y en la misma familia de roedores, de-Wit
(1982) reportó disminución significativa de los efectos
hemórragicos del veneno de Agkistrodon contortrix
phaeogaster (Viperidae: Crotalinae) por parte del suero
de dos roedores: Microtus (Cricetidae: Arvicolinae) y
Neotoma (Cricetidae: Neotominae), de lo cual los autores
sugieren que la resistencia a venenos ofídicos en las pre-
sas de las serpientes puede ser mas común de lo que antes
se pensaba.

La resistencia de otros roedores, las ardillas Califor-
nianas (Rodentia: Sciuridae: Spermophilus beecheyi), al
veneno de Crotalus viridis oreganus fue evaluada direc-
tamente (inyección de 1-40 mg/kg de veneno en ardillas) e
indirectamente (inyección de veneno en ratones inocula-
dos con suero de esta ardilla) por Poran et al. (1987), quie-
nes encontraron que la actividad anti-veneno del suero de
esta ardilla (medida en reducción de mortalidad, necrosis y
tiempo de recuperación) variaba considerablemente de
acuerdo a si la ardilla provenía de poblaciones expuestas a
la presencia de Crotalus o no; encontrándose que el suero
proveniente de poblaciones expuestas era de tres a cinco
veces mas efectivo que el de poblaciones no expuestas.
Poran et al. (1987) dicen que esta variación intraespecífica
en la efectividad del suero de esta ardilla es probablemente
el resultado de la selección natural diferencial impuesta por
el grado de presencia de Crotalus en las diferentes pobla-
ciones de esta especie de Spermophilus beecheyi. En un
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estudio mucho mas reciente se amplian los datos sobre la
interacción entre estas dos especies (Biardi et al., 2000) y
se refuerza la concepción de que la variación poblacional
en la efectividad antiveneno del suero de esta ardilla es
innata, y por lo tanto es de origen evolutivo y no fisiológi-
co. Relacionado con esto, se llama la atención sobre el
hecho de que la simpatría entre Spermophilus beecheyi y
Crotalus viridis oreganus es muy antigua, y viene desde
finales del Pleistoceno como lo demuestra el registro fósil
(Biardi et al., 2000) o incluso antes desde el Mioceno,
épocas en las cuales crotálidos y Otospermophilus
(ancestro de estos roedores sciuridos modernos) podrían
haber interactuado. Actualmente Spermophilus beecheyi
puede constituir hasta un 67% de la dieta de Crotalus
viridis oreganus, en ciertos lugares. Al igual que Poran et
al. (1987), Biardi et al. (2000) también probaron las activi-
dades antiveneno, particularmente la capacidad anti-
hemórragica del suero de poblaciones de esta ardilla
sometidas a diferentes grados de predación por parte de
C. viriridis. Encontraron que el suero de ardillas histórica-
mente no enfrentadas a estas serpientes, puede incluso
maximizar los efectos de estos venenos, lo cual sugiere
que las hemorraginas del veneno de las serpientes pueden
incluso aprovechar las metaloproteasas endógenas pre-
sentes en el mamífero presa, para así maximizar su efecto
tóxico. La efectividad del suero de una población de
Spermophilus no depende tanto de la densidad actual de
Crotalus (lo cual aduciría a adaptaciones fisiológicas) sino
del tiempo de interacción con esta serpiente (adaptación
evolutiva), lo cual constituye un interesante modelo de
“carrera armamentista evolutiva” entre esta serpiente y este
roedor. En línea con esto Biardi et al. (2000) dicen que por
ejemplo el inhibidor de proteasa a1 humano bloquea la ac-
ción de toxinas de venenos de serpientes solo transitoria-
mente, mientras que el mismo inhibidor de la zarigueya
(Mammalia: Marsupialia: Didelphidae) efectivamente inhibe
metaloproteasas de Crotalus atrox. Todo esto confirma
entonces que la evolución en una proteína de un efecto
inhibidor, depende de que haya una interacción larga en el
tiempo, geológicamente hablando, entre la especie que esta
desarrollando el inhibidor con la especie productora del
veneno.

No se encontró mucha más información sobre caracte-
rización de factores antiveneno en roedores. Martínez et
al. (1999) muestra algunas características de los inhibi-
dores de metaloproteasas (anti-hemorraginas) de Spermo-
philus mexicanus. Se encontró que el suero de esta ardilla
mantiene actividad anti-hemórragica entre pH 2 y 12. El
factor antihemórragico tiene un peso de 52 kDa y un pun-
to isoeléctrico de 4.9. Teniendo en cuenta estos datos,
Martínez et al. (1999) tácitamente comparan este factor

antihemorrágico de Spermophilus con los mucho más ca-
racterizados y conocidos de marsupiales didelfidos. Y este
factor anithemorrágico de Spermophilus no sería el del
único roedor comparable a los de Didelphis, pues García
& Pérez (1984) purificaron y caracterizaron un factor
antihemorrágico de Neotoma micropus, para el cual se
econtró un pH isoeléctrico de 4.1, un peso molecular
54,000 y el cual dicen estos autores (García & Pérez,
1984) que parece ser similar al de Sigmodon y  Didelphis.
Teniendo en cuenta todo esto, no sería arriesgado sugerir
que todos estos factores antihemorrágicos de roedores
pertenecen al grupo de bajo peso molecular y deben ser
similares a los de Didelphis.

1.6.1.2.2. Antihemorraginas tipo DM de la Mangosta
(M am m alia: Carnivora: Herpestidae: Herpestes): Facto-
res AHF1/2 y 3: Tomihara et al. (1987) extrajeron tres fac-
tores antihemorrágicos del suero de este carnívoro: AHF1,
AHF2 y AHF3. Los 3 factores inhibieron la actividad
hemorrágica de HR1 y HR2, dos hemorraginas de la ser-
piente Trimeresurus flavoviridis (Viperidae: Crotalinae).
Mostraron estos factores protectores un peso molecular
de 65 kDa y fueron estables en un rango de temperatura de
0 a 60°C, y a un rango de pH de 2.0 a 11.0. Qi et al. (1994a)
además hallaron que AHF1, AHF2 y AHF3 son
glicoproteínas monoméricas que contienen 4.2%, 13.6% y
6.0% de carbohidratos como glucosa, respectivamente.
Hal laron además que están compuestos  de 600
aminoácidos de composición similar. Después de exami-
nar los 32 aminoácidos de la secuencia aminoterminal, en-
contraron que AHF1 y AHF2 tenían la misma secuencia
aminoacídica, la cual mostró una homología de 68.7%
con AHF3, 42.3% con OPRIN (esta es una proteína
antihemorrágica de marsupiales didelfidos que será am-
pliada mas adelante) y 50% con α1BG. Sin ser inmuno-
globulinas, y como se verá para las antihemorraginas de
Didelphis, AHF1/2 y 3 de Herpestes pertenecen a la FSIG.
Para confirmar esto el mismo grupo en otro estudio (Qi et
al., 1994b) fraccionaron en varios péptidos el factor AHF1
para que ver que fragmentos eran homólogos a la a1BG.
Encontraron que 13 péptidos de AHF1 presentaban
homologías con porciones de uno de los cinco dominios
de α1BG. Después de secuenciar los fragmentos se encon-
tró una identidad de 40.2% (36/92 a.a.) entre AHF1 y el
dominio I de α1BG. Otros grupos de péptidos de AHF1
obtenidos por Qi et al. (1994) mostraron los siguientes
porcentajes de homología con los demás dominios de
α1BG: dominio II (62.5), III (45.6), IV (44.7) V (45.9).
Para una identidad total de 46.4% (167/360 a.a.) entre los
péptidos secuenciados de AHF1 y α1BG. Además de con-
servar varios sitios para puentes de disulfuro (7 de 10
cisteínas en el mismo lugar), las dos proteínas también
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mostraron sitios comunes para el enlace de sus azucares.
Con estos datos, entre otros, Qi et al. (1994b) confirman
entonces que AHF1 es homóloga a otros factores
antihemorrágicos de mamíferos como OPRIN y es miem-
bro de la FSIG.

1.6.1.2.3. Antihemorraginas de Zarigüeyas (Mamma-
lia: Marsupialia: Didelphidae): Complejo Anti-Botró-
pico (ABC): Perales et al. (1994) aislaron una fracción
antibotrópica (anti veneno de Bothrops jararaca) del sue-
ro didélfidos sur americanos: Didelphis marsupialis,
Philander opossum y  Lutreolina crassicaudata. En el
mismo estudio (Perales et al., 1994) se aisló un complejo
antibotrópico (ABC) de la fracción antibotrópica (ABF)
en las tres especies. Estos complejos resultaron estar com-
puestos por dos subunidades de pesos moleculares de
48,000 y 43,000, de las cuales las subunidades de 48,000
de las tres especies resultaron ser altamente homólogas.
En línea con lo anterior, otros estudios han mostrado que
el suero de algunos marsupiales suramericanos (Didelphis
marsupialis y  Philander opossum), inhiben la liberación
de enzimas sarcoplásmicas (CK y LDH) de músculo es-
quelético, inducida por el veneno de Bothrops jaracussu
(Melo & Suarez-Kurtz, 1988). En otro estudio (Soares et
al., 1997) encontraron que el complejo anti-botrópico
(ABC) de Didelphis albiventris, aislado del suero de este
animal, tiene carácter ácido y contiene 2 cadenas de 45 y
48 kDa. Este complejo resultó ser efectivo para neutrali-
zar los efectos hemorrágicos, miotóxicos, edematogénicos
y mionecróticos de los venenos de tres especies de
Bothrops, dentro de lo cual cabe destacar que este ABC
también disminuyó considerablemente la actividad de las
PLA2s de estos venenos (Soares et al., 1997). El ABC
extraído de Didelphis marsupialis (Neves-Ferreira et al.,
1997), es un complejo de dos glicoproteínas acídicas de
un peso molecular de 42,600 y 48,500, que mostró activi-
dad anti-hemorrágica, anti-letal, anti-edematogénica y
anti-mionecrótica. El suero del cual fue extraído este ABC
de Didelphis marsupiales resultó ser más efectivo en neu-
tralizar los efectos hemorrágicos de venenos de crotalinos
que de viperinos. Este ABC inhibió casi completamente
la hidrólisis de caseina y fibrinógeno por parte del vene-
no de Bothrops jararaca. De importancia para su activi-
dad anti-hemorrágica, el ABC también inhibió la digestión
por parte del veneno, de proteínas de la matriz extracelular
como fibrina, fibrinógeno, gelatinas I y V, laminina,
fibronectina y colágeno IV. Estas proteínas son importan-
tes componentes de la membrana basal de capilares, y por
lo tanto uno de los blancos de las SVMPs en su actividad
hemorrágica. Teniendo en cuenta toda esta actividad
inhibitoria del ABC, no es una sorpresa que sus efectos
anti-hemorrágicos sean al menos seis veces más potentes

que los conseguidos con antivenenos convencionales
comerciales (Neves-Ferreira et al., 1997). ABC no pudo
ser hidrolizado por el veneno de B. jararaca, lo cual, y
como ya se vio, es una característica común de las
antihemorraginas; como también lo es el hecho de que el
ABC inact iva las  SVMPs formando complejos no
covalentes con estas últimas. Además de ser probado con
venenos, el ABC también lo fue con otras enzimas
proteolíticas. Se encontró por ejemplo que en vez de ser
un inhibidor de quimiotripsina, el ABC es un sustrato de
esta enzima, ya que fue digerido por la misma. Además de
ser incapaz de inhibir la quimiotripsina, el ABC tampoco
pudo inhibir otras enzimas proteolíticas no-venenosas
como tripsina y colagenasa bacterial (Neves-Ferreira et
al., 1997), lo cual no es una sorpresa teniendo en cuenta
las características comunes de estas anti-hemorraginas.

1.6.1.2.3.1. Antihemorraginas tipo DM de Didelphis
marsupialis (Marsupialia: Didelphidae): DM40 y DM43:
Estudios posteriores han tratado de aislar y caracterizar
factores protectores específicos del ABC de Didelphis, con
el fin de diferenciar cuales son efectivos y específicos
contra los diferentes efectos de los venenos de serpientes.
En este sentido al menos 2 proteínas, DM40 y DM43 han
sido aisladas de Didelphis marsupiales, bautizadas de
acuerdo a la especie de procedencia y peso molecular, y
caracterizadas como inhibidoras de los efectos hemorrá-
gicos producidos por metaloproteasas presentes en
venenos de serpientes (Neves-Ferreira et al., 2000). En-
contraron un peso molecular de 40,318 para DM40 y
42,373 y 43,100 para DM43. Estos dos pesos de DM43
encontrados en abundancias similares, indican la presen-
cia de isoformas probablemente con diferencias en su con-
tenido de ácido N-acetilneuramínico, lo cual ya ha sido
reportado en anti-hemorraginas de serpientes y mamífe-
ros (Neves-Ferreira et al., 2000). Se encontró que ambas
proteínas eran muy ácidas con puntos isoeléctricos por
debajo de 3.5; un total de 287 aminoácidos y un porcen-
taje de 20.5 de carbohidratos (ch) para DM40, y 276 aa y
29% ch para DM43. La glicosilación permite que estas
proteínas sean solubles, sin lo cual no serían funcionales.
Estas dos anti-hemorraginas tienen composición amino-
acídica similar, con alrededor del 45% del total de sus
aminoácidos presentando propiedades hidrofóbicas. Se-
gún Neves-Ferreira et al. (2000) similares porcentajes se
encuentran en a1BG y en los otras anti-hemorraginas
homólogas a ella (Herpestes edwardsii: AHF1/2 y AHF3;
Didelphis virginiana: OPRIN). Y también como en otras
proteínas de este grupo, se encontraron puentes disulfuro,
vinculando seis cisteínas. La secuencia N-terminal de
DM40 y DM43 resultó ser idéntica excepto por una dife-
rencia en la posición 9, la cual es arginina en DM40 y
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prolina en DM43. DM40 y DM43 mostraron actividad
anti-hemorrágica en contra de la jararagina de Bothrops
jararaca. Además en ensayos de laboratorio, DM40 y
DM43 inhibieron la típica hidrólisis que produce el ve-
neno de Bothrops jararaca del fibrinógeno, fibronectina
y caseína. DM43 también mostró efectos anti-letales, anti-
edematogénicos y anti-hiperalgésicos contra este vene-
no. Sin embargo, como se ha encontrado para otras
proteínas de este grupo, se demostró que DM40 y DM43
no tienen actividad enzimática (Neves-Ferreira et al.,
2000). Como sucede con todas las anti-hemorraginas,
DM40 y DM43 inhiben la toxina al formar complejos in-
activos solubles no-covalentes con una razón molar de
1:1 (toxina:inhibidor). En otro estudio del mismo grupo
(Neves-Ferreira et al., 2002), en el cual se concentraron
en las propiedades de DM43, se halló que esta es una
proteína de 42,691 kDa de los cuales el 21% corresponde
a glicosilación. El peso de la proteína nativa es de 78kDa,
de lo cual se concluyó que existe como un homodímero.
Presenta una similaridad del 51% con a1BG y homología
con otras anti-SVMP: 86% con OPRIN de Didelphis
virginianus [de hecho Neves-Ferreira et al. (2000) di-
cen que DM43 es la contraparte de OPRIN en Didelphis
marsupialis] y del 44% con AHF-1 (Mangosta: Herpestes
edwardsii). El mismo grupo (Neves-Ferreira et al. 2000)
detectó una homología mas limitada con los dominios
tipo-Ig de las moléculas KIR2 y KIR3, las cuales son re-
ceptores que se encuentran en células asesinas. DM43
inhibe la actividad fibrinogenolítica de las proteínas
hemorrágicas botrolisina y jararagina formando comple-
jos estables (estequiometría 1:1) con ambas metalo-
proteínasas. Como lo proponen Rocha et al. (2002) para
DM64, Neves-Ferreira et al. (2002) proponen que DM43
sea considerada una proteína del sistema inmune innato,
principalmente porque estructuralmente tiene muchas
características comunes a los miembros de la FSIG, y por-
que ambas proteínas tienen la función de ofrecer protec-
ción circulatoria contra toxinas extranjeras.

1.6.1.2.3.2. Antihemorragina tipo DM de Didelphis
virginiana: OPRIN: Catanese & Kress (1992) aislaron y
caracterizaron esta proteína a part ir  de Didelphis
virginiana. Encontraron que OPRIN tiene una masa de 52
kDa, y está conformado por una sola cadena polipeptídica
y residuos de carbohidratos. Esta proteína tiene un punto
isoléctrico entre 3.4 y 3.6., siendo estable y funcional en
un rango de pH de 2.5 a 11.5 y hasta a 70°C. Contiene
cuatro puentes disulfuro y presenta un 26% de glicosi-
lación. OPRIN inhibió completamente las metaloproteasas
de los vipéridos Crotalus atrox, Crotalus basisliscus y
Bitis arietans , formando complejos metaloproteasa/
OPRIN, como es típico de estos inhibidores de SVMPs.

Un dato importante es que estos autores (Catanese &
Kress, 1992) hallaron que mientras el suero completo de
Didelphis virginiana era activo tanto contra la metalo-
proteasa HT-a (la hemorragina más activa de las dos) y
HT-b de C. atrox, OPRIN solo lo es contra HT-b, a partir
de lo cual, entre otros datos, estos autores predijeron que
Didelphis virginiana, tenía al menos otra anti-hemorra-
gina además de OPRIN. Como ya se repasó aquí, esto re-
sultó cierto con la caracterización de DM40 y DM43
(contraparte de OPRIN) por Neves-Ferreira et al. (2000).
Continuando con OPRIN, se halló que esta proteína solo
inhibió parcialmente a metaloproteasas de Crotalus
adamanteus (60%) y del elápido Dendroaspis agusticeps
(67%). Como era de esperarse de acuerdo a las caracterís-
ticas comunes repasadas aquí, para estas anti-SVMPs,
OPRIN no presentó actividad inhibitoria en contra de
metaloproteasas bacterianas, serin-proteasas de venenos,
tripsina bovina, chimotripsina, elastasa porcina, papaína,
pepsina, carboxipeptidasas A ni B. OPRIN tiene 211
am inoácidos identicos a la α1BG humana, conformando
esto un 36.5% de homología. Se halló un 46.2% de
homología entre las secuencias amino-terminales de es-
tas dos proteínas. Como se ampliará mas adelante, la
α1BG tiene cinco dominios, de los cuales OPRIN muestra
homología con los tres primeros (I a III), estando confor-
mada esta última (OPRIN) por cuatro dominios (Catanese
& Kress, 1992).

1.6.1.2.3.3. Antihemorragina tipo DM de Philander
opossum (Marsupialia: Didelphidae): PO41: Jurgilas et
al. (2003) aislaron otra proteína anti-hemorrágica de otro
mamífero marsupial suramericano: Philander opossum
(Marsupialia: Didelphidae). Se trata de la glico-proteína
PO41 bautizada, como las anteriores, por el animal de
donde fue extraída y por su peso molecular: 41,330 Da. El
peso de la proteína nativa resultó de 81.5 kDa, de lo cual
se concluyo que esta existe como dímero también, ya sea
como homodímero o como heterodímero formado por
monómeros muy similares. PO41 presentó reacción cru-
zada con la fracción antibotrópica de Didelphis marsu-
pialis (ABF-Dm) por lo cual se concluyó que los factores
antihemorrágicos de ambos animales tienen similaridad
antigénica. PO41 fue caracterizada como una proteína
fuertemente ácida con un punto isoeléctrico por debajo
de 3.5, compuesta de 272 aminoácidos de los cuales un
42.5% son hidrofóbicos. Los contenidos de cisteínas (6)
y metioninas (4) son similares a las de DM40 y DM43,
caracterizadas por Neves-Ferreira et al. (2000). Según el
grupo que la aisló (Jurgilas et al., 2003), la naturaleza
ácida de PO41 se puede deber a la presencia de altas can-
tidades de residuos de aspartato y glutamato o la presen-
cia de ácido siálico, oligosacárido frecuentemente
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encontrado en glicoproteínas. La secuencia N-terminal
de PO41 tiene 30 aminoácidos y es homóloga a la de DM40
(83.4%), DM43 (93.4) y OPRIN (84.6%). De acuerdo a los
ensayos cromotográficos, Jurgilas et al. (2003) llegaron
a la conclusión de que aunque PO41 actúa como dímero,
forma complejos no covalentes con la SVMP a inhibir,
con una estequiometría de 1 subunidad de PO41: 1 molé-
cula de SVMP, como ya se observó para DM40 y DM43
(Neves-Ferreira et al., 2000). Las SVMPs empleadas para
probar la capacidad antihemorrágica de PO41 por parte
de Jurgilas et al. (2003) fueron jararagina y botrolisina,
ambas extraídas de la serpiente Bothrops jararaca. Los
efectos proteolíticos y hemorrágicos de estas dos SVMPs
fueron completamente inhibidos por PO41. De su simili-
tud con DM40, 43 y OPRIN, se concluyó que PO41 tam-
bién pertenece a la FSIG.

1.6.1.3. PLI tipo DM Extraído de Didelphis marsu-
pialis: DM64: La proteína DM64, aislada y caracterizada
por Rocha et al. (2002) del suero de la zarigüeya o chu-
cha común Didelphis marsupialis (Mammalia: Marsu-
pialia), es el primer inhibidor de miotoxinas aislado del
suero de un mamífero, y le confiere a este marsupial in-
munidad natural contra los efectos miotóxicos de las II
PLA2s, uno de los principales componentes del veneno de
serpientes vipéridas, de las cuales estos marsupiales son
predadores ocasionales. Sin embargo no evita los efectos
anticoagulantes ni intracerebroventriculares letales de las
II PLA2 Asp49 (mt I). Estos últimos son efectos enzimáticos
de estas II PLA2, lo cual corroboró que en estas moléculas,
las porciones miotóxicas son diferentes a las enzimáticas,
siendo DM64 capaz de inhibir las primeras mas no las
últimas. Las II PLA2 Lys49 (mt II), como ya se dijo, care-
cen de efectos catalíticos, por lo cual DM64 inhibió com-
pletamente los efectos de esta toxina. Rocha et al. (2002)
hallaron que DM64 es una glicoproteína acídica con un
punto isoeléctrico de 4.5, compuesta por 15% de carbohi-
drato y con un peso molecular de 63,659 Da. Mediante
técnicas cromatográficas se sugirió que la proteína nativa
existe como un dímero de 110 kDa. Esta proteína mostró
homología estructural con DM43 y a OPRIN (contraparte
de DM43 en Didelphis virginianus: Neves-Ferreira et
al., 2000). Se halló una homología del 78% con DM43 y
OPRIN, y de un 50% con la a1BG humana, miembro esta
última de la FSIG (Ishioka et al., 1986). Estas proteínas
presentan dominios tipo Ig: 5 en DM64 (Rocha et al.,
2002) y α1B-glicoproteína (Ishioka et al., 1986), y 3 en
DM43 (Neves-Ferreira et al., 2002). Otras diferencias
entre DM64 y DM43 incluyen un gap, en la primera
(DM64), de cinco aminoácidos en el tercer dominio (Ro-
cha et al., 2002), en un loop que se cree es importante
para la acción anti-metaloproteasa de DM43 (Neves-

Ferreira et al., 2002). La diferencia mas importante entre
DM43 y DM64 es que esta última, y como ya se implicó,
tiene dos dominios adicionales en el extremo C-terminal.
Según Rocha et al. (2002) esto sugiere que la región de
enlace con la miotoxina puede estar presente en estos
dominios adicionales tipo Ig, y que por lo tanto estas dos
diferencias (gap amino-acídico y dos dominios adiciona-
les) podrían explicar la diferencia de función entre DM43
(anti-metaloproteasa) y DM64 (anti-miotoxina).

1.7. Afiliaciones de las proteínas antiveneno tipo DM:
Las proteínas antiveneno tipo DM repasadas aquí, es de-
cir: DM40, DM43 (Neves-Ferreira et al., 2000); DM64
(Rocha et al., 2002); OPRIN (Catanese & Kress, 1992);
PO41 (Jurgilas et al., 2003) AHF1/2 y AHF3 (Qi et al.,
1994a, 1994b) por propiedades fisico-químicas (Perales
& Domont, 2002) son antihemorraginas de bajo peso
molecular (excepto DM64 que es una anti-miotixina).
Además, funcionalmente, y sin considerarlas inmuno-
globulinas, se pueden clasificar como parte de los meca-
nismos naturales o innatos de inmunidad (Lizano et al.,
2003; Neves-Ferreira et al., 2002; Perales & Domont,
2002; Rocha et al., 2002), dado que cumplen con la pri-
mera y más importante característica de las tres que se
requieren para esta clasificación: estos mecanismos están
presentes antes de la exposición a las macromoléculas
extranjeras, es decir, están disponibles como macro-molé-
culas solubles circulantes en la sangre, listas a proteger
contra la toxina (Lizano et al., 2003), así está nunca haya
entrado antes a la sangre del animal. Y teniendo en cuenta
sus secuencias aminoacídicas (Perales & Domont, 2002)
y por ende sus altas homologías con la α1BG humana,
son clasificados como miembros de la FSIG. De hecho
OPRIN y DM64, son tomadas como α1BGs de Didelphis,
según Catanese & Kress (1992) y Lizano et al. (2003),
respectivamente. Por lo tanto las proteínas tipo DM son
α1BGs.

1.7.1. α1B-Glicoproteína Humana (α1BG) y Familia
Supergen de las Inmuglobulinas (FSIG): La α1BG estu-
diada por Ishioka et al. (1986), tiene un peso molecular de
68 kDa, un porcentaje de carbohidratos de 13.3, y presen-
cia de heterogenicidad electroforética cerca de su punto
isoeléctrico (4.4 a 4.6). Consiste de un solo polipéptido de
474 aminoácidos con cuatro oligosacáridos glucosalinos,
dentro de lo cual cabe destacar un alto contenido de
Leucina (12.0 mol %). Tiene 10 residuos de cisteína vincu-
lados por 5 puentes disulfuro. La α1BG presenta duplica-
ción interna y contiene 5 dominios estructurales repetidos,
cada uno con 92-98 residuos. La homología entre los 5
dominios es estadísticamente significativa; es posible que
el dominio III sea el que evolutivamente este más cerca del
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bloque primordial de unos 95 aminoácidos, pues es el que
mas homología guarda con los demás dominios de la misma
proteína y con otras proteínas de la FSIG como el receptor
poli-Ig (Ishioka et al., 1986). Las proteínas tipo DM, por su
homología con la α1BG, han sido clasificadas dentro de la
FSIG. Una familia supergen es un conjunto de familias
multigénicas relacionadas por sus secuencias, es decir por
ancestría común, pero no necesariamente con funciones si-
milares, y a su vez una familia multigénica es un grupo de
genes homólogos con funciones similares (Hood et al., 1985).
Muchos genes de la FSIG son inmunoglobulinas y/o están
involucrados en la respuesta inmune de vertebrados, y es-
tán constituídas por unidades polipeptídicas de origen evo-
lutivo común. Las similitudes entre estas unidades
homólogas se registran a niveles estructurales primarios,
secundarios y terciarios (Hood et al., 1985), como también a
nivel de organización génica. Cada unidad homóloga tiene
aproximadamente 110 amino-ácidos y tiene un puente cen-
tral de disulfuro a lo largo de 65 de ellos. Cada unidad
homóloga se pliega para formar una estructura terciaria con-
servada, llamada el plegamiento de los anticuerpos. Parejas
de unidades homólogas se pliegan para formar dominios
discretos. Otros miembros de la FSIG son polipéptidos de
superficie celular que ayudan en la respuesta inmune de
vertebrados y están constituidos por una o más unidades
homólogas tipo inmunoglobulinas. A nivel de DNA, cada
unidad homóloga es generalmente codificada por un exón
particular, lo cual muestra una relación entre las característi-
cas estructurales de estas proteínas y la distribución
intrones/exones de los genes correspondientes (Hood,
et al., 1985). El gen que dio origen a la FSIG, podría
haber sido uno que codificara para una proteína de
superficie celular, la cual a su vez estaría conformada

por un péptido lider, una inmunoglobulina y una región
transmembranal. La tendencia a interactuar entre sí de las
unidades de homología de esta familia supergen, sugieren
que la proteína primordial de la misma podría haber sido un
homodímero. Y la gran variedad de proteínas presentes en
esta familia supergen podría haberse obtenido por los si-
guientes procesos: 1) Mutación, deleción e inserción de
nucleótidos. 2) Mutación, deleción, duplicación y entrecru-
zamiento de exones. 3) Duplicación y deleción de genes. 4)
Duplicación de familias multigénicas completas.

De esta forma la evolución de las proteínas miembros
la familia supergen de las inmunoglobulinas se aceleró, a
medida que los cambios iban sucediéndose en niveles je-
rárquicos genéticos mas complejos e inclusivos, es decir
de nucleótidos individuales a familias multigénicas com-
pletas (Hood et al., 1985). Teniendo en cuenta la figura 4,
la familia supergen de las inmunoglobulinas se inicio por
un receptor de superficie celular, el cual dio origen a los
siguientes “linajes” principales: la glicoproteína Thy1,
el receptor Poli-Ig, Inmunoglobulinas Pesadas, Lyt2 (mo-
lécula T8), Receptores de Células T, MHC (Complejo de
Histocompatibilidad Mayor). Según Ishioka et al. (1986)
la α1BG humana muestra homología estadísticamente sig-
nificativa con el componente secretorio de la IgA huma-
na (IgA-SC) y también con la porción extracelular del
receptor para el transporte transepitelial de inmuno-
globulinas poliméricas (IgA e IgM). Mostov et al. (1984)
citados por los mismos Ishioka et al. (1986) resumieron
el largo nombre de esta última proteína como Receptor
Poli-Ig o Poli-IgR, y dijeron que este es el precursor de la
IgA-SC. En pocas palabras esto lo que está diciendo es
que es la α1BG muestra homología estadísticamente sig-

Figura 4. Filogenia de la Familia Supergen de las Inmunoglobulinas (FSIG). Propuesta filogenética sobre las relaciones
evolutivas entre los principales miembros de la FSIG modificada a partir de Hood et al. (1985) quienes se basaron en la

similaridad secuencial y estructural (exónica/intrónica) entre los genes en cuestión.
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nificativa con el Poli-IgR. Por lo tanto se puede decir que
las proteínas antiveneno tipo DM pertenecen al linaje Poly-
IgR de la genealogía de la FSIG (Figura 4; Hood et al., 1985)?
Si la respuesta a esta pregunta es positiva, y teniendo en
cuenta que según los mismos autores (Hood et al., 1985) el
Poli-IgR está compuesto de 5 dominios como lo están DM64
y α1BG, se podría pensar que DM43, que tiene 3 dominios,
desciende de DM64 y no al revés como lo sugieren Rocha
et al. (2002)?

Discusión, conclusiones y preguntas pendientes

Además de las anteriores preguntas, ciertamente esta
revisión deja mas cuestiones por resolver y ayuda a iden-
tificar aspectos interesantes a investigar en cuanto a ser-
pientes, sus venenos y sus defensas. Es un “macro-tema”
que invita a ser abordado desde varias disciplinas. Se ne-
cesita por ejemplo ayuda de la Epidemiología y ramas
relacionadas para mejorar la calidad y cantidad de las es-
tadísticas de accidentes ofídicos. En cuanto a biología,
falta recabar mas datos de tipo morfológico (fósiles),
biogeográfico y molecular  para l legar  a  construir
filogenias ofídicas menos controversiales. Dentro de esto
se destacan dos grandes temas a investigar: uno es la evo-
lución de las primeras serpientes (origen acuático, terres-
tre o fosorial?), y las relaciones del grupo mas diverso y
menos estudiado de serpientes: los “colúbridos”. Tienen
los sistemas de veneno de los colubroideos un origen co-
mún? Parece que sí, pero esto debe ser investigado mas a
fondo, dentro de lo cual, hacen falta otra vez, mas estu-
dios sobre los venenos de colúbridos. La acelerada evolu-
ción de los venenos de serpientes reta la extendida teoría
neutral de la evolución molecular, lo cual también resulta
interesante. Además estos venenos y las defensas que han
evolucionado en las principales presas de las serpientes
colubroideas, los mamíferos, son un interesante escenario
para estudiar casos de “carreras armamentistas evoluti-
vas”. De aquí saldrián varias preguntas, como: así como
los venenos de serpientes están evolucionando de una
forma acelerada, lo están las defensas contra estos en ma-
míferos también? Teniendo en cuenta lo revisado para las
propiedades antihemorrágicas del suero de ardillas del
género Spermophilus se podría decir que no, pues la va-
riación interpoblacional en la efectividad de estas defen-
sas da para pensar que el desarrollo de éstas depende de
largos tiempos geológicos de exposición a sus predadores
venenosos vipéridos. Pero teniendo en cuenta que tam-
bién se han observado propiedades antihemorrágicas en
sueros de otros roedores, como múridos y heterómidos, y
teniendo en cuenta que Rodentia es el grupo de mamífe-
ros que más rápido está evolucionando (camadas grandes
y generaciones cortas), no estaría este grupo, o al menos

los “roedores t ipo ratón” evolucionando defensas
antiveneno de serpientes de una forma acelerada también?
Curiosamente, así como en serpientes el grupo más diver-
so y menos estudiado son los colúbridos, en cuanto a de-
fensas antiveneno de serpientes, el grupo de mamíferos
menos estudiado son los roedores, los cuales también son
el más diverso de la clase Mammalia.

Pasando a campos mas aplicados de la biología, es de-
cir la medicina, otras preguntas interesantes son: ¿Cuándo
aparecieron, cómo evolucionan y cómo llevan a cabo, a
nivel molecular, su acción antiveneno las a1BGs tipo DM?
Las respuestas a estas preguntas ayudarían al desarrollo
de terapias  ant i -of ídicas  más efect ivas,  pues los
antivenenos convencionales son algunas veces solo par-
cialmente efectivos y pueden producir reacciones inmu-
nes adversas como choques anafilácticos, siendo los PLIs
y anti-SVMPs naturales potencialmente más efectivos
(Hains & Broady, 2000, Lizano et al., 2003; Neves-
Ferreira et al., 1997, 2000; Ovadia, 1978; Pérez &
Sánchez, 1999; Soares et al., 2003; Thwin & Gopala-
krishnakone, 1998, Weissenberg et al., 1991). Estos es
lo que aquí se ha llamado el interés directo de la medicina
en estos temas: el desarrollo de mejores terapias anti-
ofídicas. Además, y como ya se dijo, las SVMPs y PLAs de
serpientes también tienen sus contrapartes endógenas
normales no venenosas, y muchas enfermedades son el
resultado de la disrupción del balance natural entre estas
y sus inhibidores: entre PLAs y PLIs: asma, choques sép-
ticos, inflamación, osteoartritis, reumatismo (Soares et al.,
2003; Thwin et al., 2000); y entre MMPs y TIMPs:
arterioesclerosis, artritis, diabetes, neoplasias, y condi-
ciones oftálmicas, ortopétidas y periodontales (Pérez &
Sánchez, 1999). En este sentido por ejemplo Hains &
Broady (2000) encontraron en el elápido Australiano
Notechis ater un PLI (NAI) que inhibe la II PLA2s huma-
nas involucradas en artritis. Por lo tanto entre mas se sepa
de SVMPs y PLAs venenosas y de sus moléculas
inhibidoras, mas cerca se estará de darle solución a estas
patologías (Hains & Broady, 2000). Esto constituye un
interés directo de la medicina en estos temas: el parecido
de las interacciones de PLAs-PLIs y SVMPs-antiSVMPs,
y las patologías no venenosas mencionadas.
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SUPERVIVENCIA DE LOS SAURIOS
DEL JARDÍN BOTÁNICO

DE BARRANQUILLA
por

Jorge Ferrer C. 1 & Marlon González V. 2

Resumen

Ferrer, J. & M. González: Supervivencia de los saurios del Jardín Botánico de Barranquilla.
Rev. Acad. Colomb. Cienc. 31 (118): 139-144, 2007. ISSN 0370-3908.

Se presenta un listado de 10 especies de saurios presentes en el Jardín Botánico de Barranquilla,
producto de 48 días de muestreos, 11 de ellos nocturnos, entre los meses de diciembre de 1999 a
octubre del 2000 y febrero y marzo del 2004. Se hace una anotación breve para cada especie y se
mencionan los lugares dentro del jardín donde se les observó. Se destaca una aparente concentración
de especies habitantes de la hojarasca que vienen a ser pequeñas lagartijas de las especies
Lepidoblepharis sanctaemartae,  Bachia bicolor y Gymnophthalmus speciosus entre otras.
Adicionalmente se proveen claves de identificación de estas especies presentes en el Jardín Botánico
de Barranquilla.

Palabras clave: Saurios, lagartijas, Jardín Botánico, hojarasca, claves taxonómicas.

Abstract

We record 10 species of lizards found in the Botanical Garden of Barranquilla (Colombia),
because of 48 days and 11 night of search between Decembers of 1999 to October 2000 and
February and Marsh of 2004. We make short comments of species and it yours space distribution
for habitats. Have an apparent concentration of species among the leaf litter as Lepidoblepharis
sanctaemartae, Bachia bicolor and Gymnophthalmus speciosus between others. Additionally we
provide a taxonomic key of lizards occur in Botanical Garden of Barranquilla.

Key words: Saurian, lizards, Botanical Garden, leaf litter, taxonomic keys.

1 Biólogo, asociado al Centro de Investigaciones de la Corporación Universitaria de la Costa. Colombia. Correo electrónico:
jferrerficus@yahoo.com
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Introducción

A partir de los datos de Sánchez et al. (1996) & Ayala
(1986), se puede deducir que existen reportadas alrede-
dor de 35  especies de saurios para las tierras bajas del
caribe colombiano de esta cifra se estiman unas 30 espe-
cies  en el Departamento del Atlántico (Cuentas et al.
2002), muchos de ellos habitantes típicos del bosque seco
tropical, algunos otros también habitan el bosque húme-
do y zonas áridas, pero lo más sorprendente es que algu-
nas de estas especies se pueden hallar en una zona verde
de la ciudad de Barranquilla denominada Jardín Botáni-
co de Barranquilla, ubicado en el centro-occidente de la
ciudad, en plena zona residencial.

A pesar de presentarse la tendencia mencionada por
Müller (1979) referente a la notable disminución de la
riqueza de la fauna en el medio urbano, el JBB parece ser
un refugio apropiado de al menos 10 lagartijas las cuales
se registraron durante recorridos diurnos en dicho jardín.

Nunca antes se había referenciado a las especies del
JBB y los datos a nivel del departamento aun son insufi-
cientes, es por eso que el principal objetivo de este estu-
dio fue proveer un listado de especies, y como es poco lo
que se conoce de algunas de estas se presentan breves
apuntes derivado de las observaciones de campo relati-
vas a los lugares en los que fueron registrados los anima-
les dentro del JBB.

Descripción del área de estudio

El estudio se llevó a cabo entre los meses de diciem-
bre de 1999 y octubre del 2000 en el JBB, ubicado al
centro oriente de la ciudad (Car. 9 A entre las calles 43 y
44) y tiene aproximadamente una extensión de 7 ha (figu-
ra 1); este medio se sujeta a los valores de  precipitación
de la ciudad  que  es de 800 mm promedio anual y una
temperatura de 25ºC promedio anual (IGAC 1994). El JBB
no posee una formación o estructura de la vegetación de-
finida que se ajuste a alguna de las que caracteriza a la
región debido a que su origen es de tipo antropogénico,
pero posee un gran conjunto de árboles como Terminalia
catappa (almendra), Albizia guachapele (pizquín) y
Pseudobombax septenatum (majagua) que suelen ser  los
mas frecuentes, otras especies también presentes  son:
Mangifera  indica (mango) y Ceiba pentandra (ceiba), se
da la presencia de elementos de porte bajo como Gliricidia
sepiun (matarraton), Crecentia cujete (totumo), Tecoma
stan (flor amarillo) y Cordia dentata (uvita mocosa), cu-
biertas por enredaderas como Merremia aegyptia (campa-
nita), Momordica charantia (balsamina) y Sarcostema
glaucum (corrimiento). Se aprecia también un grupo de

especies herbáceas en los sectores abiertos y ligeramente
sombreados, entre las especies que componen este grupo
está Amaranthus dubius (bleo de perro) y Achyranthes
adspersa (cadillo). Una característica del área arbolada es
que el suelo tiende a estar cubierto por una capa de hoja-
rasca que aparentemente se hace mas espesa hacia los
muros y mayas que rodean el JBB (y donde además se da
la presencia de termiteros); Aunque el jardín tiene un muro
de unos 0.8 mts de altura y sobre este una maya de 2.5 mts
de alto, adolece del vertimiento clandestino de basuras y
desechos orgánicos, además posee un arroyo con flujo
continuo procedente al parecer de un afloramiento del
nivel freático y otra a partir de aguas del alcantarillado
derivado de las residencias aledañas.

Materiales y métodos

Se realizaron un total de 48 muestreos entre los meses
de diciembre de 1999 y octubre del 2000 con una dura-
ción de un día y una distribución de cuatro días cada mes,
haciendo recorridos libres por  todo el jardín de 9:00–
12:00 y de 14:00-17:00 horas, en cada jornada se revisó
en la hojarasca, troncos de árboles, debajo de rocas y a la
orilla del arroyo. Durante los recorridos se registraron las
especies con la que se tenía contacto visual y se anotaba

Figura 1. Mapa del Jardín Botánico de Barranquilla, con los
sectores de hojarasca y cobertura arbórea.
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el lugar de avistamiento; debido a que el JBB no presenta
una formación o estructura de la vegetación definida que
se ajuste a alguna descrita, se optó por distribuirla por
presencia o ausencia de estructuras vegetales o del arroyo
de esta manera: Árboles (Arb), Arbustos (A), suelo-hoja-
rasca (SH), suelo–herbácea y pasto (Shp) y arroyo (Arr),
además se describen algunas particularidades oportunis-
tas de las especies observadas en el JBB, entre ellas las
dimensiones de los huevos cuando eran encontrados.

La información consignada en este documento es de
tipo preliminar y descriptivo. Para la identificación de
los ejemplares, inicialmente se hicieron visitas a la colec-
ción de referencias de la Universidad del Atlántico (UARC)
y se tuvo en cuenta las claves taxonómicas ofrecidas por
Donoso (1968), y la consulta de los trabajos de Dunn
(1944) & Rengifo et al. (1999).

De los individuos que se capturaron, algunos se selec-
cionaron para sacrificarlos en xilocaína, fijados en formol
al 10%, etiquetados, preservados en alcohol al 70% y
depositados en la UARC.

Resultados

Se registraron en total 10 especies de lagartijas distri-
buidas en cinco familias:  Gekkonidae (Gonatodes
albogularis, Hemidactylus brookii y Lepidoblepharis
sanctaemartae), Gymnophthalmidae (Bachia bicolor,
Gymnophthalmus speciosus  y  Leposoma rugiceps),
Iguanidae (Iguana iguana), Polychrotidae: (Anolis
auratus) y  Teiidae: (Ameiva ameiva y  Cnemidophorus
lemniscatus).

A continuación se presenta una lista comentada rele-
vante a cada especie y las que fueron colectadas para  pre-
servación presentaran el respectivo código de museo:

Gonatodes albogularis: Es una lagartija muy recurren-
te que suele verse con facilidad en los muros y paredes de
las viviendas (en exteriores) en Barranquilla; en el JBB
fue observada en todas las ocasiones, la mayoría de las
veces sobre troncos de árboles, en los escombros, muros y
también en la hojarasca donde solo se observó a hembras
y juveniles, de hecho se encontraban con frecuencia hue-
vos de esta especie en la bases de los árboles cubiertos
por la hojarasca o entre los escombros en cualquier mes
del año, mientras que ningún macho se observó en este
lugar; dos huevos avistados presentaron los siguientes
diámetros (mayor y menor en mm.): 7.9, 4.1; 5.0, 4.2.

Hemidactylus brookii: Esta es un de las especies de
fauna introducidas en América del sur procedente de Áfri-

ca (Dunn, 1944). La mayoría fueron observados durante la
noche y algunos fueron vistos de día en oquedades de
árboles, otros en los muros y eventualmente a los juveni-
les adheridos a los muros ligeramente cubiertos por la
hojarasca.

Lepidoblepharis sanctaemartae: Es quizás la especie
que más abunda en el JBB, se encuentra exclusivamente
en la hojarasca y debajo de troncos podridos cercanos a la
hojarasca, reflejando una tendencia que también se da en
su medio natural (Sexton et al. 1964), se observaron tanto
adultos como juveniles e incluso, al remover la hojarasca
se encontraron varios huevos de apariencia redondeada
como los de Gonatodes albugularis pero notablemente
más pequeños, esto fue durante el mes de junio, cinco de
estos huevos se midieron dando los siguientes valores en
sus diámetros (mayor y menor en mm.): 5.0, 4.2; 5.0, 4.0;
4.9, 4.1; 5.0, 4.2; 4.9, 4.0; los huevos generalmente se
encontraban agrupados de a cuatro, tres de ellos fueron
tomados el 23 de junio, mantenidos a una temperatura de
aproximadamente 25ºC, todos eclosionaron a los 24, 25 y
31 días después de ser tomados, dos neonatos midieron
10 mm y uno 0.9 mm  de LRC; en el mes de noviembre se
observó una copula que consistió en una sujeción dorsal
del macho sobre la hembra sin necesidad de morderla,
una breve sacudida o temblor del macho y su posterior
separación de la hembra. Es de anotar que los ejemplares
fueron examinados a partir de su coloración in vivo, ocu-
rre que los machos presentan una franja parecida a una
diadema en la región parietal de color amarillo intenso y
gula rojiza, mientras que en las hembras el amarillo es
más opaco y la gula es blanca o crema. Código UARC
000085.

Bachia bicolor: Esta es otra especie que resulta común
de observar en la hojarasca y rocas cerca a la hojarasca;
probablemente sea menos abundante que Lepidoblepharis
sanctaemartae; de esta especie se hallaron adultos todos
los muestreos y ocho juveniles para los meses de enero y
febrero. Código UARC 000092.

Gymnophthalmus speciosus: Es una de las especies
menos observadas (ocho veces), se hallo en la hojarasca
(tanto dentro de ella como superficialmente) o debajo de
rocas cerca de la misa. No se observaron juveniles. En una
ocasión cuando se capturó un individuo de esta especie
regurgitó al instante un juvenil de Lepidoblepharis
sanctaemartae, indicando su actividad predadora sobre
este gecónido. Código UARC 000068.

Leposoma rugiceps: Solo se observó tres veces y don-
de la hojarasca  se hace aparentemente más abundante.
Todos los individuos adultos, uno en el mes de marzo  y
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dos en julio, en este último registro se les hallo junto a un
hormiguero. Código UARC 000084.

Iguana iguana: Se le halló en todos los muestreos en-
tre árboles y arbustos con una o dos observaciones por
muestreos. En abril se observó un juvenil entre los arbus-
tos junto al arroyo, de resto todos fueron adultos. Esta
especie es víctima en este lugar de la caza indiscriminada.

Anolis auratus: se encontró entre las herbáceas de lu-
gares soleados; de los doce individuos observados seis
eran machos, cuatro hembras y dos juveniles (uno en mar-
zo y el otro en mayo), es de destacar que la mayoría de los
encuentros (nueve) con esta especie fue entre las 10:00 y
11:30 am.

ocho familias, de las cuales tres no están en el JBB, estas
son Anguidae, Corytophanidae y Tropiduridae, sin em-
bargo a nivel del número de especies se pudiera reportar
una cifra mayor en el jardín teniendo presente que los
muestreos diurnos fueron más frecuentes, limitando la
observación de más especies de hábitos nocturnos repor-
tadas para el departamento como los gecónidos Theca-
dactylus rupícauda y  Hemidactylus palaicthus.

En cuanto a la distribución dentro del JBB, se tiene que
las especie de acuerdo a sus hábitos y adaptaciones ocupa
un lugar específico, en la tabla 2 se observa que la mitad
del total de lagartijas se encuentran en la hojarasca, en el
caso de Lepidoblepharis sanctaemartae, Gymnophthalmus
speciosus, Bachia bicolor y  Leposoma rugiceps solo se les
halló allí, lo que indica que no solo se trata de su refugio
sino que es allí donde realizan su ciclo de vida. Otros deta-
lles como los huevos encontrados de Lepidoblepharis
sanctaemartae, la presencia de hembras y juveniles de
Gonatodes albogularis dentro de la hojarasca podría apa-
rentemente indicar que es utilizado como lugar de desove
y de mantenimiento de juveniles y que una vez que son
adultos buscan otros lugares (como en el caso de la ultima
especie citada) además la presencia de canales de termiteros
en la hojarasca, podría ser un recurso alimenticio que pre-
dispondría la presentencia de estas lagartijas y haciendo
que la hojarasca sea uno de los lugares de crucial impor-
tancia para ellas en el JBB.

Iguana iguana y Hemidactylus brookii como era de
esperarse, muestran hábitos arborícolas. Un hecho preocu-
pante es la caza a la cual es sometida la especie I. iguana,
solo por ocio, probablemente sea esta la razón por la cual
casi no se observaron individuos en fase juvenil conside-
rando la vulnerabilidad de la hembra cuando desova en el
suelo. Por otro lado el registro de H. brookii refleja la

Tabla 1. Número de especies por familias del JBB y las
tierras bajas del Caribe.

Familia JBB Tierras bajas
del Caribe

Gekkonidae   3* 11
Gymnophthalmidae 3 7
Iguanidae 1 1
Polychrotidae 1 8
Teiidae 2 5

*Una especie introducida.

Ameiva ameiva: después de I. iguana es la lagartija de
mayor tamaño en el JBB; también es víctima de la caza
indiscriminada por ocio. Se le encontró en casi todos la-
dos del JBB sobre todo a nivel del suelo en los claros  de
los conjuntos de vegetación arbustiva o donde está la
basura y rara vez se le vio husmeando entre la hojarasca;
es quizás otra especie abundante. Según Lescure & Gasc
(1986) es una especie heliófila.

Cnemidophorus lemniscatus: Al igual que Ameiva
ameiva suele ser muy común en el JBB y husmea por to-
dos lados sobre todo en los espacios abiertos, soleados y
donde esta la basura para alimentarse de moscas y otros
insectos atraídos por la putrefacción, es muy recurrente
observar a juveniles y  algunos adultos trepando arbustos
y muros. También es una especie heliófila  (Lescure &
Gasc 1986).

Discusión

La lista aquí presentada ofrece 10 especies, Sánchez
et al. (1996) & Ayala (1986) han registrado alrededor de
35 especies para las tierras bajas del caribe (tabla 1), al
menos por debajo de los 1000 m.s.n.m. distribuidas en

Tabla 2. Lista de especie según los lugares en que les avistó.

Especie Lugar

Ameiva ameiva SHP, A, Arr
Anolis auratus SHP
Bachia bicolor SH
Cnemidophorus lemniscatus SHP, Arr, A
Gonatodes albogularis SH, Arb
Gymnophthalmus speciosus SH
Hemidactylus brookii Arb
Iguana iguana Arb
Leposoma rugiceps SH
Lepidoblepharis sanctamartae SH

SHP: suelo-herbáceas-pasto; SH: suelo-hojarasca; Arr:
arroyo; Arb: árboles, A: arbustos.
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posibilidad de estar presentes otras especies de hábitos
nocturnos.

Los espacios soleados con abundante vegetación de
matorral donde se encontraron los individuos de Anolis
auratus son el lugar propicio para su alimentación, debi-
do a que este escenario es un atractivo para insectos vola-
dores que constituyen parte importante de su dieta.

Las dos especies de Teiidos registradas en el jardín
cumplen su función al ocupar las áreas con más oportuni-
dad para el forrajeo y el consumo de insectos voladores
presentes en los basureros.

El número total de lagartijas corresponde a 1/3 de la
cantidad presumible estimada por Cuentas et al. (2002),
algunas de este grupo ya han sido descritas como espe-
cies asociadas al medio urbano, como Hemidactylus
brookii ,  Cnemidophorus lemniscatus y  Gonatodes
albogularis (Dunn 1945 & Lescure & Gasc 1986) mien-
tras que a otras se les señala como habitantes del bosque
seco o húmedo de tierras bajas como Leposoma rugiceps,
Gymnophthalmus speciosus, Lepidoblepharis sancta-
martae, Bachia bicolor e Iguana iguana  (Dunn 1945,
Ávila 1995, Rengifo et al. 1999 & Sexton et al. 1964); no
obstante las cuatro primeras de estas especies resultan
desconocidas respecto a sus poblaciones naturales en los
bosques secos del norte de Colombia, por tanto el JBB se
convierte en un lugar propicio para tener una aproxima-
ción cuantitativa de las poblaciones de estos habitantes
de la hojarasca y vendrían a ser convenientes para ajustar
un estudio de estas especies en su propio entorno natural,
el bosque seco, del cual quedan unos pocos relictos en el
Atlántico, con tendencias a desaparecer, pero que de cual-
quier forma no se encuentra tan bruscamente influido por
el hombre como se da en el JBB, haciendo prudente im-
pulsar programas de educación ambiental por parte de  las
autoridades ambientales de la ciudad para el mejoramien-
to sanitario del JBB.

Clave taxonómica para una apropiada identificación
de los saurios del JBB registrados en este estudio.

1. Escamas dorsales cicloideas, cuadradas, hexagonales
o rectangulares ..............................................................2

1’. Escamas dorsales granulares ................................... 10

2. Un dedo pedial. ............................................B. bicolor

2’. Cinco dedos pediales ..................................................3

3. Cresta dorsal o gular presente ....................................4

3’. Cresta gular o dorsal ausente .....................................5

4. Escamas ventrales quilladas ...................... A. auratus

4’. Escamas ventrales lisas ................................ I. iguana

5. Orificio ótico igual o mayor tamaño que el ojo .....6

5’. Orificio ótico ausente o de menor tamaño que el
ojo ...................................................................................7

6. 29 o mas escamas ventrales (transversalmente) .......
......................................................................... A. ameiva

6’. Menos de 29 escamas ventrales (transversalmente)
................................................................ C. lemniscatus

7. Los dedos dilatados en lamelas divididas H. brookii

7’. Los dedos cilíndricos ...................................................8

8. Dedos con estuche ............................L. sanctaemartae

8’. Dedos sin estuche ................................ G. albugularis
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ZOOLOGÍA

UN NUEVO CASO DE ALERTA SOBRE POSIBLE
AMENAZA A UNA FAUNA NATIVA DE ANFIBIOS

EN COLOMBIA: PRIMER REPORTE DE LA RANA
TORO (LITHOBATES CATESBEIANUS)

EN LA SABANA DE BOGOTÁ
por

John Jairo Mueses-Cisneros & Gustavo Ballén*

Resumen

Mueses-Cisneros, J.J. & G. Ballén. Un nuevo caso de alerta sobre posible amenaza a una
fauna nativa de anfibios en Colombia: Primer reporte de la rana toro (Lithobates catesbeianus) en la
Sabana de Bogotá. Rev. Acad. Colomb. Cienc. 31 (118): 165-166, 2007. ISSN 0370-3908.

Se reportan por primera vez dos ejemplares de rana toro (Lithobates catesbeianus) en dos sitios
distintos de Bogotá. Conociendo el efecto devastador que ha ocasionado esta especie a las poblacio-
nes nativas de anfibios donde ha sido introducida, se alerta sobre el posible peligro que pueden
correr las especies de anfibios de la Sabana de Bogotá si no se tiene un control sobre el manejo y
comercio de esta especie.

Palabras clave: Rana toro, Bogotá, especie introducida, conservación.

Abstract

Two specimens of bullfrog (Lithobates catesbeianus) in two different localities of Bogotá
are reported.  Knowing the devastating effect that this species produces to the native populations
of amphibians where it is introduced, we warn of the possible danger that the species of
amphibians of the Sabana of Bogotá can suffer if no controls on the management and trade of
this species are done.

Key words: Bullfrog, Bogotá, introduced species, conservation.

* Laboratorio de anfibios, Instituto de Ciencias Naturales, Universidad Nacional de Colombia. Correo electrónico: jjmueses@gmail.com;
gaballench@gmail.com
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Veinte años después de la introducción de la rana toro
en Colombia, Lithobates catesbeianus ha sido reportada
en los departamentos de Antioquia, Caldas, Cundinamar-
ca, Sucre, Tolima, Valle del Cauca (Rueda-Almonacid 2000)
y recientemente Lynch (2005) reportó el caso de posible
amenaza para la fauna nativa del este de los andes colom-
bianos, al encontrar dos renacuajos de rana toro en un
charco en los alrededores de Santa María Boyacá.

Tan sólo tres meses después de publicado el último
reporte de rana toro, el 30 de marzo de 2006 hemos colec-
tado una hembra adulta de L. catesbeianus (ICN 53280)
de 160,2 milímetros LRC (Longitud Rostro Cloaca) en un
charco de 440 m2 de área, localizado detrás del departa-
mento de Biología de la Universidad Nacional de Colom-
bia. Posterior a la captura, seis muestreos adicionales tanto
diurnos como nocturnos fueron realizados en el lapso de
un mes,  pero únicamente se  capturaron adul tos  y
renacuajos de Dendropsophus labialis, lo cual nos per-
mite concluir que no existe una población establecida de
L. catesbeianus en esta localidad y que por el contrario,
fue un sólo el ejemplar liberado.

Hasta el momento estamos convencidos que este ejem-
plar llegó hasta el charco únicamente con la ayuda de una
persona que produjo su liberación; quizá llegando primero
hasta el departamento de Biología de la Universidad Na-
cional de Colombia en donde continuamente se requieren
de anuros para realizar prácticas introductorias de anato-
mía o fisiología de anfibios, pudo ser traída de algún lugar
aledaño a Bogotá como El Alto de Chinauta o Melgar en
donde ha sido reportada la especie (Rueda-Almonacid
2000) o talvez el ejemplar fue obtenido en una de las tien-
das de mascotas y finalmente liberado en el charco, pero
ninguna de estas posibilidades ha sido comprobada.

Para conocer qué tan fácil es la comercialización de
rana toro en Bogotá, hemos visitado 36 tiendas de
mascotas ubicadas en la carrera 14 entre calles 52 y 57 y
15 locales de mascotas en la plaza de mercado del Barrio
El Restrepo. En el primer sector en una de las 36 tiendas
es posible obtener adultos a 10.000 pesos colombianos y
renacuajos a 3.000 pesos, mientras que en los 15 locales
visitados en el Barrio El Restrepo es posible conseguir
renacuajos de rana toro desde 3.000 pesos. Adicionalmente
en el primer lugar, al preguntar sobre el sitio de proceden-
cia de los individuos que comercializan, los vendedores
dicen traerlos del llano (departamento del Meta), pero
hasta el momento no se ha comprobado este reporte.

Dos y medio meses después de la captura de este indi-
viduo recibimos en el laboratorio de anfibios del Institu-
to de Ciencias Naturales, una hembra adulta de 122,4

milímetros LRC (ICN 53281), colectada por Marco Fidel
Rocha el 9 de junio de 2006 en un parqueadero del Aero-
puerto El Dorado. La rana fue encontrada a las 3:00 pm al
pie de un árbol junto al parqueadero de la DIAN, muy
cerca del maletero del muelle internacional.

Independientemente de cuáles sean las razones por las
cuales los dos ejemplares llegaron a la Sabana de Bogotá,
el haberlos encontrado es preocupante pues sin realizar
una búsqueda intencional hemos obtenido el reporte de
dos registros en menos de tres meses. Lo anterior nos lle-
va a alertar a los encargados de las prácticas académicas,
para que los especimenes que no utilizan no sean libera-
dos en cualquier sitio; así como a las autoridades ambienta-
les locales para que prohíban la venta y/o comercialización
de rana toro y controlen la movilización de esta especie en
los puertos aéreos y terrestres. Además es necesario reali-
zar búsquedas intencionales exhaustivas en los humedales
de Bogotá, principalmente en aquellos cercanos al aero-
puerto El Dorado para descartar la existencia de posibles
poblaciones de rana toro.

Hasta el momento L. catesbeianus ha ocasionado un
efecto devastador sobre las especies nativas principalmen-
te de anfibios y peces en aquellas localidades donde ha
sido liberada (Daza Vaca & Castro Herrera 2000); por
esta razón, cualquier nuevo reporte de rana toro constitu-
ye una alerta de posible amenaza especialmente para las
especies locales de anfibios.
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NOTAS

SOME CONSIDERATIONS ON THE EX-SITU
MANAGEMENT AND CARE OF GLASSFROG

EGG MASSES AND TADPOLES
(ANURA: CENTROLENIDAE)

by

Marco Rada1,2, Santiago J. Sánchez-Pacheco1 & Álvaro Andrés Velásquez-Álvarez1

Resumen

Rada, M., S.J. Sánchez-Pacheco & A.A. Velásquez-Álvarez: Some Considerations on the
ex-situ management and care of glassfrog egg masses and tadpoles (Anura: Centrolenidae). Rev.
Acad. Colomb. Cienc. 31 (118): 167-170, 2007. ISSN 0370-3908.

Se presentan datos relacionados con el mantenimiento, crecimiento y diferenciación de las larvas
de anuros de la familia Centrolenidae en condiciones controladas. Se discute la importancia de llevar
a cabo este tipo de procesos como herramienta útil en la descripción y comparación de las larvas de
los centrolénidos.

Palabras clave: Centrolenidae, manejo ex-situ, postura, renacuajos.

Abstract

A methodology is presented for the captive management of anuran larvae of the family
Centrolenidae under controlled conditions. The importance to make and enhance this process as a
useful tool to describe and compare centrolenid larvae is discussed.

Key words: Centrolenidae, egg mass, ex-situ management, tadpoles.
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Introduction

One of the tools used in the description of larvae of
anurans of  the family Centrolenidae has been the

management of egg masses in the laboratory (e.g. Hoffman,
2004). However, published details on the proper proce-
dures for captive management of the eggs and tadpoles
are scant. Few studies have reported aspects on the
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centrolenid larvae care and management under controlled
ex-situ conditions. Villa & Valerio (1982) highlighted
the importance of maintaining a constant water flow.
Hoffman (2004) presented similar conclusions, and
described how a continuous change of water and the use
of materials from the collection site were fundamental in
completing metamorphosis in Cochranella pulverata.
Although Villa & Valerio (1982) and Hoffman (2004)
mentioned several management conditions, they do not
report a specific methodology. Authors have not paid the
necessary attention to include details on the methodology
of their studies, despite mentioning that the animals were
held in ex-situ conditions.

Herein we present some simple, low-cost procedures
for the care and captive management of Glassfrog egg
masses and tadpoles, from the moment of collection to
the emergence of froglets, including details on the basic
controlled conditions of the enclosures where the tadpoles
are raised.

Collection of postures and their transportation

We suggest collecting various egg masses, including
the entire leaf where the mass is found, as well as the
male that is taking care of them, in order to determine
the species. The eggs should preferably be in an early
developmental stage, when the size of the yolk is greater
than of the embryo. If they are found in a more advanced
state, the movement during transportation can cause them
to hatch prematurely and die. The egg masses should be
placed in a plastic bag (30 x 20 cm approx.) and spray
with water from the stream where the nests were found.
Extreme care should be taken in order to avoid contact
between the sides of the bag and the egg masses during
transportation. Before placing the egg mass in the bag,
it is important to take notes of the following charac-
teristics of the egg masses: 1) location of the egg mass
(e.g., on the top, underside, or tip of a leaf), 2) height of
the egg mass over the water, 3) type of vegetation where
the eggs masses are deposited, 4) color of the egg mass
(e.g. dark or light eggs, green or white masses), 5)
description of the general shape of the egg mass (eg.,
globular or one-layered), 6) number of masses and the
number eggs in each, and 7) position and location of the
male with respect to the egg mass.

Appropriate aquaria (Figure 1).

All aquaria should be at least 25 cm in length and 40
cm in width and fitted with certain basic implements,
which are as follows (These supplies are easily found in
pet stores):

An air motor that generates the necessary oxygen for
tadpoles, as well as creating a small but constant flow of
water. The inclusion of two or three pieces of finely porous
glass (10 x 10 cm) can facilitate the attachment of algae
onto their surface. A small sample of algae can easily grow
and constitute a source of food for the tadpoles. If
possible, the algae should be obtained at the same site of
the egg masses, and can be collected by scraping the
surfaces of rocks submerged in the stream. Fish food can
be sprinkled in the aquarium before adding water. A water
filter keeps the water clean and provides additional flow.
A chlorine eliminator will remove the chlorine commonly
found in water when it is processed for human use. A few
drops of alcian blue in the water will prevent the growth
of bacteria and fungi; however, the quantity should be
much less than that used for fish in order to allow algae
growth (1 drop per 8 gallons is recommended). An
aquarium lid or canopy should cover the enclosure
completely while at the same time allowing for feeding
activities. A thermometer that allows the monitoring of
ambient temperature within the aquaria. In some cases the
following optional equipment is also useful: A pH moni-
tor and a thermostat. The latter will be useful to increase
the temperature of the aquarium in cases where egg masses
are from areas with higher temperatures than the ex-situ
environmental. In contrast, if the egg masses are from areas
with lower temperatures than the ex-situ environment, it
is recommended to use a mechanism to cool the water. In
both cases, the key is to replicate the temperature
conditions of the collection place to prevent mortality.

Centrolenid larvae will look for refuge under substrates
in the bottom of the aquarium. While in nature larvae are
often found in leaf litter or mud at the bottom of streams;
stones of various sizes or sand are more useful in an artifi-

Figure 1. Illustration depicting an appropriate aquarium set up and
environment for the care and management of centrolenid egg masses

and tadpoles.
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cial environment to maintain clean water and control of
the aquarium conditions.

Location of aquaria and egg masses

Aquaria should be located where they receive natural
light but not direct sun light, which will help algae growth.
The egg masses are carefully attached to the aquarium
lid, using string to secure the leaf to the lid, so that the
eggs hang vertically. It is important to recreate the position
in which the egg mass was found, whether on the top or
underside of the leaf and take care that the mass does not
receive direct sunlight. The egg mass must remain moist,
which can be achieved by spraying water. Egg masses are
sensitive to fungi, thus extreme care should be taken to
avoid contamination, especially by reducing handling
(McDiarmid & Altig, 1999).

Care and management of tadpoles

It must be kept in mind that constant changes of water
are important for the maintenance of the centrolenid
tadpoles environment (Villa & Valerio 1982; Hoffman,
2004). The changes of water allow elimination of waste
that is not captured by the filter, offers additional oxygen,
and keeps the water pH around neutral values. We suggest
changing the water once or twice a week. Water, either
from rain or tap, should be set aside for at least one or two
days before, in order to allow the chlorine to settle.

Tadpoles  should be fed once a  day with small
quantities of fish food (0.3 gr approx.); so as to reduce
accumulation of residue in the aquarium and maintain
the availability of algae. It is recommended not to change
the type of food offered once a food source is established,
it could increase the mortality rate. The quantity of food
provided should vary with tadpole growth rates, sprinkling
at first a fine dust, and later fragments of flakes.

Once tadpoles reach an advanced developmental stages
(39 or 40 sensu Gosner, 1960), they can be placed in a
small plastic container with water and stones or any object
that allows froglets to climb. During this stage, and in the
absence of the air motor, water should be changed every
two days to keep oxygenation. Feeding during this stage
continues as before. Metamorphosized juveniles can be
moved into a terrarium and the feeding changed to fruit
flies or small insects.

Preparation and preservation

In order to develop a detailed study and evaluation of
the characteristics and changes during tadpole growth,
continuous observation is required. It is recommended to

generate a developmental series by preserving one or two
individuals frequently (once or twice a week or every two
weeks depending on the number of larvae). Larvae should
be euthanized in a 10% formalin solution, and later they
should be changed to a new 10% formalin solution for
permanent preservation. Larvae must not be crushed in
the container vials because it will cause body deformation
and poor preservation. Tadpoles from developmental se-
ries must be clearly tagged according to the frequency of
preservation, and not crushed altogether in a single vial.
See McDiarmid & Altig (1999) for more information on
tadpole and egg preservation and storage

Comments

Development of larvae in aquaria has been shown to
be practical and very useful for those interested in
describing larvae that are difficult to observe and to collect
in the field or to assign to a given species. The success of
the development of the larvae from eggs to juveniles is
important because it allows researchers to 1) identify the
taxon in question when a parent was not captured, 2) to
study certain behavioral aspects at the larval phase, 3) to
monitor  the development  and growth of  tadpoles
(ontogenic changes) and 4) to get information on the
morphology of the tadpoles for future taxonomic diagno-
sis and comparisons between species. Its applicability and
success depends on the rigor of care and management,
which have already been demonstrated by some authors
(see Villa & Valerio,  1982; Ibáñez-D. et al. 2000;
Jaramillo et al. 1999; Hoffman, 2004). Unfortunately,
those previous studies did not provide the necessary
details to allow replication of their methods.

Our study includes six species from high and medium
altitude regions of Colombia (Centrolene buckleyi,
Centrolene hybrida, Cochranella daidalea, Cochranella
sp., Hyalinobatrachium ibama and H. colymbiphyllum), but
this method is certainly useful for lowland species. During
the learning phase, several errors, including failure in the
frequency of water change, changing the type of food during
care, inadequate transport, and use of a thermostat too
powerful for the aquarium size, were incurred on the
management of two species (C. buckleyi and H. colymbi-
phyllum), producing the death of specimens.

Continuous observation of the tadpoles is  very
important during the developmental process. This allows
the creation of a temporal record of the changes that occur
throughout the care and management of tadpoles (color,
ontogenetic change and other characteristics), as well as
allowing some insight into certain behavioral patterns
which would otherwise be very difficult to observe.
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Through experience we have learned to maintain the
tadpoles in healthy conditions. This achievement is
reflected in the success rate in the growth and differen-
tiation of larvae of three species, with a low mortality rate
(± 20%) in aquaria where this method has been implemen-
ted. An example, with respect of timing of growth and
differentiation of tadpoles is the case of Cochranella
daidalea. We collected a freshly laid egg mass and two
weeks elapsed before the larvae hatched (stage 24 sensu
Gosner, 1960), seven weeks passed from the moment the
larvae emerged until they reached stage 26, seven more
weeks to observe stage 29, five additional weeks until
stage 35 was reached, until the froglet finally emerged
after one and a half more months. Obviously, these time
periods will vary according to the species, individuals
and conditions (e.g, temperature, food and pH), but it is
important  to remember that  i t  is  key to al low the
specimens to reach advanced stages of differentiation for
a better comparison and description of the tadpoles, a
process which requires much time and attention. Descrip-
tions in early stages of development tend to show few
differences in characteristics such as the dorsal shape of
the body, snout, dorsal and ventral fins and the interorbital
distance, not allowing for identification of the larvae of
known species.
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