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BoTraAanica

SINOPSIS DE LA SUBFAMILIA SPIRANTHOIDEAE
(ORCHIDACEAE) EN COLOMBIA, PARTE I

por
Hilda del Carmen Dueiias Gémez' & José Luis Fernandez-Alonso?

Resumen

Duefias Gomez, H.C. & J.L. Fernindez-Alonso: Sinopsis de la subfamilia Spiranthoideae
(Orchidaceae) en Colombia, Parte [. Rev. Acad. Colomb. Cienc. 31 (118): 5-27, 2007. ISSN 0370-
3908.

Con base en el estudio de los ejemplares de herbarios colombianos y del trabajo de campo
adelantado, se presenta una primera revisién sindptica de las orquideas de la subfamilia Spiranthoideae
en Colombia, que cuenta con 32 géneros y 200 especies segilin nuestros datos. Esta primera parte
incluye una clave para la identificacién de las tribus, subtribus y géneros presentes en Colombia y
la sinopsis de las tribus Goodyereae (6 géneros, 56 especies) y Spirantheae, subtribus Prescottiinae
(5 géneros, 36 especies) y Spiranthinae (5 géneros, 11 especies). Los géneros mas diversos son en
estas tribus: Microchilus con 32 especies, Gomphichis con 17y Ligeophila con 8. Como parte de
los resultados de este estudio, se afladen a la lista conocida de especies colombianas, 31 nuevos
registros pertenecientes a los géneros: Aspidogyne, Brachystele, Gomphichis, Kreodanthus,
Ligeophila, Microchilus y Plathytelys. En algunos casos se trata de especies previamente conocidas
solo de los paises vecinos y en otros muchos, de taxones recientemente descritos. Se propone la
combinacién nueva Gomphichis huilaensis (Garay) H. Duefias & Fern. Alonso.

Palabras clave: Colombia, Corologfa, Goodyereae. Orchidaceae, Prescottiinae, Spirantheae,
Spiranthinae, Spiranthoideae, Taxonomfa.

Abstract

Based on the review of Colombian herbarium specimens and field work conducted, a first
synoptical rewiew of the Spiranthoideae orchids from Colombia, with 32 genus and 200 species is
presented. In the first part, a key for the identification of the tribes, subtribes and genus made in
Colombia and a synopsis of the tribes Goodyereae (6 gen., 56 spp.) and Spirantheae, subtribes
Prescottiinae (5 gen., 36 spp.) and Spiranthinae (5 gen., 11 spp.) is presented. The most diverse
genus are Microchilus with 32 spp., Gomphichis with 17 and Ligeophila with 8. As a part of the
researchs results, 31 new records are added to the known list of Colombian species, which belong
to the genera Aspidogyne, Brachystele, Gomphichis, Kreodanthus, Ligeophila, Microchilus y

1 Universidad Surcolombiana, Av. Pastrana Borrero, Cra. 1°, Neiva hildugo@usco.edu.co / hildugo@yahoo.com
2 Instituto de Ciencias Naturales, Universidad Nacional de Colombia, Apartado Aéreo 7495, Bogotd D. C. jlifernandeza@unal.edu.co
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Plathytelys. In some cases there are species previously known only of the neighbouring countries
and, in other cases, it makes reference to recently described taxa. The new combination Gomphichis
huilaensis (Garay) H. Dueiias & Fern. Alonso is propossed.

Key words: Chorology, Colombia, Goodyereae. Keys, Orchidaceae, Prescottiinae, Spirantheae;

Spiranthinae, Spiranthoideae, Taxonomy.

Introduccién

Orchidaceae Juss. es probablemente la familia mas gran-
de de plantas con flores, con aproximadamente 30000
especies (Dressler, 1993a; Szlachetko, 1995, 2000), vy
presenta una distribucién cosmopolita, aunque la mayor
diversidad se encuentra en los trdpicos y, esencialmente
en las montafias tropicales. En Colombia existen alrede-
dor de 3000 especies distribuidas en 220 géneros, pero
posiblemente con una exploracién mas exhaustiva dicho
mimero aumente hasta por lo menos 3200 (Qrtiz, 1995).
La subfamilia Spiranthoideae estd conformada por 3 tri-
bus, con alrededor de 1200 especies repartidas en 97
géneros, los cuales se encuentran distribuidos casi exclu-
sivamente en las regiones tropicales del Viejo y del Nue-
vo Mundo, con unas pocas especies de las zonas templadas
en ambos hemisferios (Dressler, 1993a; Szlachetko,
2000). Por su parte, en Colombia, de acuerdo con la infor-
macidn analizada, la subfamilia estd representada por 32
géneros con alrededor de 200 especies, restringidas en su
mayoria a la regién andina del pais.

Aunque histéricamente se han llevado a cabo numero-
sos intentos por realizar una clasificacidn natural de los
diferentes grupos de orquideas (Lindley, 1840; Bentham
& Hooker. 1883; Reichembach, {884 Pfitzer. 1888-
1889; Schiechter. 1926; Mansfield, 1937), és10s no han
Ilegado a una correspondencia total. Sistemas de clasifi-
cacién mds recientes (Dressler & Dodson, 1960;
Yermeulen, 1966; Dressler, 1981, 1993a; Burns-Balogh
& Funk, 1986, Szlachetko, 1995, 2000; Frendenstein &
Rasmussen, 1999) se han basado en patrones filogenéticos,
utilizando en lo posible la mayor cantidad de informa-
cién sobre los caracteres, pero alin sus resultados y andli-
sis no permiten cbtener una clasificacién unificada.
Dentro de los sistemas mds recientes vy aceptados se en-
cuentra ¢l de Dressler (1993a), quien separa las orqui-
deas en 5 subfamilias, teniendo en cuenta las diferencias
basicas en caracteres [lorales como la forma y tamafio del
labelo, estructura de la columna, nimero y posicion de
las anteras, forma y consistencia de polinios, textura y
unién de los granos de polen y tipo de semilla. Szlachetko
por su parte (1995, 2000), eleva dos de las subfamilias al
rango de familia, como grupos diferentes a Orchidaceae y
subdivide esta tiltima en 8 subfamilias, teniendo en cuen-

ta principalmente caracteres de la estructura del
ginostemo.

A nivel de América Latina son varias las floras locales
que presentan tratamientos completos sobre la familia
Orchidaceae, citdndose entre los mas destacados los de
Costa Rica (Atwood, 1989), Brasil (Hoehne, 1945), Méxi-
co (Williams, 1951}, Perd (Schweinfurth, 1958, 1970),
Venezuela (Dunsterville & Garay, 1959, 1979; Foldats,
1969), Antillas menores (Garay & Sweet, 1974), Ecuador
(Garay, 1978a; Dodson, 1986), Costa Rica y Panamai
(Dressler, 1993b) y Nicaragua (Hamer, 2001). Entre los
catdlogos con listados de géneros y especies merecen ci-
tarse, los de Ecuador (Jorgensen & UHoa. 1994), Peri
{Brako & Zarucchi. 1993), Guianas (Christenson &
Boggan, 1997) y Antillas Menores (Feldmann & Barré,
2001).

Relativamente pocos grupos de orquideas colombia-
nas cuentan con revisiones taxonémicas modernas y en
su mayoria han sido plantas insuficientemente mues-
treadas. Por otra parte. con el incremento de la explora-
ciones botdnicas en las dltimas décadas v del numero de
tax¢nomos capacitados, sigue creciendo el nimero de
especies nuevas publicadas y el de géneros detectados en
nuestro territorio. Cabe destacar para Colombia los estu-
dios de Schlechter (1920b), Fernandez-P. (1963, 1985,
1996), Kapuler & Hascall (1965), Ortiz (1979, 1995,
2001) & Escobar (1991), asi como las contribuciones
generales de otros orquidedlogos (citadas en este articu-
10}, en las que se han descrito numerosas especies colom-
bianas, como es el caso de Robert Dressler, Calaway
Dodson, Carlyle A. Luer, Rodrigo Escobar, E. Hagsater,
Gerardo Salazar, Dariouz Szlachetko y Finn N. Rasmussen,
cntre otros.

Subfamilia Spiranthoideae Dressl

Los géneros de orquideas terrestres objeto del presen-
te estudio han sido histdricamente incluidos dentro de
las subfamilias Neottioideae Lindl,, Orchidoideae Juss. y
Spiranthoideae (Dressler, 1979), propuesta congruente
con otras clasificaciones mas recientes (Dressler, 1983,
1993a; Burns-Balogh & Funk, 1986; Szlachetko, 1995,
2000). Sin embargo, aunque la asignacién de los géneros
a la subfamilia es clara, existe mucha confusién en cuan-
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to a la ubicacién de éstos en las tribus y subtribus en que
ha sido dividida esta subfamilia. Un estudio pionero en
Spiranthoideae fue realizado por Schlechter (1920a),
quien reconocié 24 géneros dentro de la subtribu
Spiranthinae Lindl., muchos de ellos, nuevos para la cien-
cia. Mas recientemente Garay (1980) reacomoda
criticamente los géneros de la subtribu Spiranthinae pro-
poniendo su propia clasificacién. Balogh (1982), basédn-
dose en caracteres florales, principaimente del perianto,
la columna y los polinarios, redefine muchos de los géne-
ros de la subfamilia Spiranthoideae; y mas adelante
{Burns-Balogh & Funk, 1986), reagrupan algunos de los
géneros, aunque mantienen la mayoria de los grupos tro-
picales y subtropicales dentro de la tribu Cranichideae
Endl. En sus revisiones posteriores, Dressler (1993a)
reubica los grupos de Spiranthoideae en tres tribus,
Cranichideae, Tropidieae (Pfitz.) Dressl. y Diceratosteleae
Dressl. Sziachetke (1995), por su parte, separa la
subfamilia Tropidioideae de Spiranthoideae y ubica la
tribu Diceratosteleae dentro de Neottioideae, por consi-
derarla mis estrechamente relacionada con Neottieae
Lindl., agrupando el resto de las Spiranthoideae dentro
de las tribus Goodyereae King. & Pantl., Spirantheae y
Cranichideae, criterio seguido en este trabajo. Pridgeon
et al. (2003) & Salazar (2003), por su parte, circunscriben
el grupo de géneros de las Spiranthoideae dentro de la
tribu Cranichideae, formando parte de la gran subfamilia
Orchidoideae.

Especificamente para la subfamilia Spiranthoideae en
Colombia, se han realizade algunas revisiones de grupos
particulares como Jas de Schneider para las especies de
tos géneros Cranichis Sw. (1953) y Gomphichis Lindl.
(1955) y otros géneros de Cranichidinae (1960); Morales
(1979, 1986) para el género Pterichis Lindl & Renz (1948),
para las Cranichidinae de Sudamérica (incluyendo
Gamphichis, Cranichis, Ponthieva R. Br., Pterichis,
Prescottia Lindl., Pseudocentrum Lindl., Altensteinia
Kunth y Aa Rchb. f.) donde se tratan numerosas especies
colombianas. Con la presente contribucién, se presenta
como parte de un estudic taxondémico mas amplio a me-
dio plazo, una sinopsis actualizada del grupo para Co-
lombia. Por su parte, Duefias (2003) realizé un estudio
detallado de la subfamilia, que comprende la diferencia-
cidn y caracterizacién de tribus, subtribus y géneros, con
una sinopsis de las especies presentes en el pais.

Metodologia

El estudio se llevé a cabo mediante la revision e iden-
tificacidn de los ejemplares de los herbarios nacionales:
AFP, CAUP, CHOCO, COAH, COL, CUVC.FAUC, FMB,

HUA, JAUM, HUQ, MEDEL, PSO. SURCO. UPTC, asf como
de colecciones de los autores en diferentes regiones del
pais, principalmente en los Andes centrales. De algunas
se preservaron flores en alcohol, para facilitar su poste-
rior diseccién. También se tuvo acceso en muchos casos a
la informacién referente a tipos existentes en herbarios
del exterior como AMES, F, MO, NY y US. Para las abre-
viaturas de herbarios se siguié a Holmgren et al., (1990).
La distribucién de géneros y especies se obluvo en gran
medida de los mas de 1000 ejemplares revisados en los
diferentes herbarios, y de la informacién complementaria
procedente de la revisidn de literatura especializada.

La informacién se presenta en forma sindptica, segin
tribus y subtribus, en las que los géneros y especies se
ordenan alfabéticamente. Para cada especie, se indica:
nombre cientifico, distribucidn segiin regiones naturales,
departamentos, rangos altitudinales y ejemplar represen-
tativo sefialando el herbario o en su defecto 1a cita biblio-
grifica sélida, indicando ¢l autor. En lo que se refiere a
distribucidn geografica, se hace referencia en primera ins-
tancia a las clasicas regiones naturales de Colombia
{Amazonia. AMAZ; Orinoquia, ORI(Q, Caribe, CARI y
Pacifico — Choco Biogeografico, CHOC) sin constderar
como tal la regién Andina, la cual se subdividide en las
siguientes: Cordillera Central (CCEN), Cordillera Occi-
dental (COCC), Cordillera Oriental (CORI}, Nudo de los
Pastos (NUPA), Sierra Nevada de Santa Marta (SNSM) y
Valles Interandinos VAIN, dada la importancia de la dis-
tribucién diferencial de este grupo en el gradiente
altitudinal. En segundo término, se indican los departa-
mentos, citando solo las 3 primeras letras de su nombre,
con la excepcién de Guaviare {Gre), La Guajira (Gra) y
Norte de Santander (Nsa).

Resultados
Subfamilia Spiranthoideae Dressl

Las especies de la subfamilia Spiranthoideae son en
su gran mayoria hierbas terrestres (Eurystyles Wawra es
epifita), con rafces engrosadas y agrupadas, hojas basales
(en espiral en los géneros del grupo “Microchilus™),
nomofilas, pocas veces ausentes en floracién (algunas
especies de Aa, Pterichis, Pelexia Poit., Sarcoglottis C.
Presl, Stenorrhiynchos Rich.); escapo cubierto con bracteas
en su gran mayoria lanceoladas, con la base envelvente;
inflorescencia terminal {en Aq, Myrosmodes Rchb. f. y
Pterichis lateral), con las flores dispuestas en espiral, cada
una subtendida por una brictea distintiva. Flores relati-
vamente pequeiias y poco vistosas, resupinadas o no; los
sépalos en general libres o levemente unidos en su por-
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cién basal, pétalos aglutinados o no con el sépalo dorsal;
labelo carnoso y bien diferenciado, generalmente los bor-
des laterales aglutinados con el clinandrio (Figura 1).
Columna relativamente corta y erguida (sigmoide en
Gomphichis), antera dorsal, subigual al rostelo; viscido
terminal, caracteristico de cada género.

Para Colombia, de acuerdo con el avance ahora pre-
sentado, se tiene conocimiento de 32 géneros y cerca de
200 especies. En esta primera parte, se presenta la sinop-
sis de las tribus Goodyereae (6 géneros, 56 especies) y
Spirantheae, subtribus Prescottiinae (5 géneros, 36 espe-
cies) y Spiranthinae (5 géneros, 11 especies), que totali-
zan 16 géneros y 103 especies. En una segunda entrega,
se trataran las subtribus Stenorrhinchidinae y Ciclo-
pogoninae de la tribu Spirantheae, y la tribu Cranichideae,
que agrupan a otros 16 géneros y 97 especies en total.

La separacidn de diferentes grupos de géneros (tribus y
subtribus) es relativamente ficil, asi como la de los dife-
rentes géneros. Para ello se presenta una clave completa
para todos los géneros de la subfamilia, presentes en Co-
lombia. Tambien se incluye una serie de imagenes explica-
tivas (Figura 1) sobre la morfologia de la flor en este grupo
de orguideas, y sobre las distintas estructuras referidas en
la clave y en las descripciones abreviadas, en especial las
referentes al ginostemo, al labelo y a los sépalos.

Clave para las tribus, subtribus y géneros de la
subfamilia Spiranthoideae en Colombia

1. Plantas con rizoma herbdceo, raices y hojas dispues-
tas en espiral; flores resupinadas, espolonadas;
polinios sectiles (divisibles en pequefios fragmentos)
.......... A. Tribu Goodyereae (Grupo Microchilus)

1’. Plantas no rizomatosas, raices y hojas generalmente
agrupadas en la base del escapo: flores resupinadas o
no; polinios no SeCliles .o 7

2. Plantas con escapo relativamente corto, pilosidad no-
toria, de diversos tipos; labelo con espolén alargado,
generalmente sobrepasando en longitud o subigual
Al OVALID oreicieeeeeee e e e et e reve e seeeese e e sne e 3

2’. Planias con escapo largo. generalmente de tamano
subigual al de la zona foliosa, corta y escasamente
pubescente, principalmente en el apice; labelo con
espoldn globoso o levemente alargado, generalmen-
te mucho mads corlo que el Ovario ..o 4

3. Eje de inflorescencia, ovario y superficie externa
de sépalos glandular-pilosos; labelo con epiquilo

lobulado a hastado; rostelo oblongo-lanceolado,
no articulado con el estigma, viscidio pequeiio,
membranoso; rostelo remanente hendido;
caudiculas 4 ... 1. Aspidogyne

. Eje de inflorescencia, ovario y superficie externa de

sépalos pubescentes a pilosos; labelo con epiquilo
ancoriforme; rostelo alargado, articulado con el es-
tigma; viscidio alargade y membranoso o pequeiio
y engrosado; rostelo remanente acufiado; caudiculas
2 et 2. Ligeophila

Plantas relativamente pequeidias y delicadas; flores
alrededor de 1 c¢cm de longitud; labelo con epiquilo
bi-trilobulado ... 5

. Plantas generalmente mds ¢ menos robustas; flores 1-

2 cm de longitud; labelo no conspicuamente dividi-
do en hipoquilo y epiguilo .. 6

. Espoldn pequefic y globoso; rostelo deltoide a

trapezoide, corto, masivo; viscidio deltoide, compli-
cado, con bordes incurvados, formando un canal por
donde se adhieren los polintos: rostelo remanente
foveolado ..o 5. Platythelys

. Espolén alargado, levemente més corto que el ova-

rio; rostelo laminar, alargado, levemente trilo-
bulado; viscidio cordiforme; rostelo remanente
trilobulado ..o 6. Stephanothelys

Labelo lanceolado, carneso en el centro, bordes
membranosos, dpice bi-trilobado; columna coria;
rostelo alargado, deltoide, membranoso, al caer el
viscidio profundamente bifurcado; viscidic alarga-
do, masivo, colocado entre los dos 1ébules del
FOSTEIO oo 4. Microchilus

. Labelo casi cuadrangular, dpice obtuso a truncado; co-

lumna relativamente larga y delgada, arqueada; rostelo
muy corto, romo, al caer el viscidio bifido; viscidio
pequefio pero prominente ................ 3. Kreodanthus

Flores generalmente resupinadas, superficie
estigmdtica ventral (paralela a la columna, viscidio
simple, polinios polvesos ..... Tribu Spirantheae

. Flores no resupinadas. superficie estigmadtica hori-

zontal {transversal con respecto a la columna),
viscidio con hamulo, polinios compactos ...............
F. Tribu Cranichideae (Grupo Cranichis) ........ 28

Flores no resupinadas; sépalos y pétalos generalmen-
te pequefios y revolutos, labelo mds grande que el
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Detalles de la estructura floral de una

Estructura general de la flor de una orquidea H
omquidea

& Subtribu precostiiinge  Gompichis -

ros ﬁﬁF N

Cobumna ergida—— b Subtribu Goodyerinae

hdll‘.l ‘
L|'|il-l-lﬂl"l}
‘.n SII:H.'H.IJI d. Subiribu Crandchidinae

Estructura del glnostemu en la subfamilia Tipos de labelos

b

a, Lihres b, Mentum

YAKT

& Eltroplectris L Pseodocentrum

¢, Espolin sepaling
Tipos de sepalos

Figura 1. a. Detalles de las estructuras de la flor de una orquidea v detalles del ginostemo v el labelo en Spiranthoideas.
b. Tipos de sépalos en la subfamilia Spiranthoideae.
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resto de segmentos del perianto, generalmente glo-
boso y rodeando completamente el ginostemo;
rostelo reducido B. Subtribu Prescottiinae (Grupo
Prescotti@r) .....oocoieecosiiciiccaen oo 9

8’. Flores resupinadas; sépalo dorsa! aglutinado con los
pétalos formando una capucha que cubre el ginos-
temo; sépalos laterales en su base decurrentes sobre
el dpice del ovario y variadamente adnados con el y
con el pi€ de la columna formando un mentum o es-
polén evidente; labelo alargado, diversamente lobu-
lado, conduplicado y aglutinado con el clinandrio;
rostelo alargado ......coevivieeii e 13

9. Hojas 1-4, con peciolo completamente diferenciado,
ldmina cartacea, ovada a eliptica, relativamente gran-
de; escapo terminal; sépalos unidos en su base for-
mando una copa alrededor de la base del labelo y la

columna; labelo galeado, margen entero: columna
gruesa, corta, erguida ... 11 Prescottia

9’. Hojas numerosas, peciolo poco diferenciado, ldmina
delgada, larga y acintada o corta pero angosta; esca-
po terminal o lateral. sépalos generalmente libres y
recurvados; labelo galeado, globoso o redondeado.
cOncavo, margen distintamente fimbriado o entero;
columna corta ¥ gruesa o larga y delgada, a veces
SIZMOIUE oeeiieereeeeie s 10

10. Plantas generalmente robustas, escapo con bricteas
basales foliosas, disminuyendo de tamafic hacia el dpice,
no recurvadas, base mds ancha, envolvente; flores ar-
queadas: sépalos profundamente céncavos, generalmen-
te densamente pilosos, el dorsal aglutinado con los pé-
talos; labelo triangular a romboide, margen entero, los
lados aglutinados con la columna; columna larga,
sigmoide, clavada............ccooiiinienn. 9. Gomphichis

107 Plantas robustas o pequefias, escapo totalmente cu-
bierto con bricteas membranosas, imbricadas,
amplexicaules, con el dpice recurvado; flores ergui-
das; sépalos generalmente libres, recurvados; labelo
galeado, globoso o redondeado y céneave, margen
fimbriado ¢ al menos eroso-ciliado, no aglutinado
con la columna; columna corta y grucsa o larga y

delgada, erguida ... 11

11. Hojas basales, largas y delgadas; escapo terminal; flo-
res relativamente grandes, labelo redondeado. cénca-
vo, con el centro carnoso y margen membranoso,
fimbriado; columna larga, clavada ..... 8. Altensteinia

11’.Hojas pequefias, membranosas, arrocetadas; escapo
lateral; flores pequeiias, labelo galeado o globoso,

totalmente carnoso, margen fimbriado o al menos
eroso-cihiado; columna corta .......vevvveeveiennnens 12

2. Plantas pequeiias; ovario generalmente rostrado;
labelo globoso, largamente unguiculado; columna
delgada, capitada .......c..ccorrennnnn. 10. Myrosmodes

12’ Plantas relativamente grandes; ovario no rostrado;
g

labelo galeado, cortamente unguiculado; columna

BTUESA oiiiiieieatiere e srr e emee e eme e eneerr e naeeanren 7. Aa

13.Rostelo membranoso, alargado; viscidio redon-
deado o alargado, no cubriendo el rostelo; polinios

13".Rostelo cérneo o carnoso, redondeado y largo seme-
jante a un pico; viscidio en forma de vaina que cubre
el rostelo: rostelo remanente subulado; polinios 2,
bipartidos ........... E. Subtribu Stenorrhynchidinae
(Grupo Stenorrhynchus) ... 21

14. Viscidio formado de la capa adaxial de las células del
rostelo; rostelo remanente hendido o foveolado;
polinios 2 ¢ 4. con o sin caudiculas .... C. Subtribu
Spiranthinae (Gruapo Spiranthes) ...................... 15

14 Viscidio producido sobre la superficie dorsal del
rosielo; rostelo remanente obtuso o truncado; polinios
4, desiguales, con caudiculas................ D. Subtribu
Cyclopogoninae (Grupo Cyclopogon) .............. 19

15. Plantas pequeiias, epifitas; hojas y bricteas con el
margen piloso; inflorescencia en pseudocapitulo ...
........................................................... 14. Eurystyles

15", Plantas pequefias o medianas, delicadas, terrestres;
hojas glabras, bricteas normalmente pubescentes;
inflorescencia espiciforme ........ooevninrrininens 16

16. Plantas dfilas en época de floracidn; labele con hipoquilo
ancho, epiquilo distintamente lobulado; columna cor-
ta, pié prominente; rostelo ligulado, foveolado al caer
el viscidio; viscidio alargado, producido en la superfi-
cie dorsal del rostelo ... 13. Brachystele

16".Plantas normalmente con hojas en época de flora-
cion; labelo lirado; columna delgada y alargada;
rostelo y viscidio variables ... 17

17. Flores pequeiias, arqueadas, muy distanciadas en la
inflorescencia; labelo largamente unguiculado; rostelo
corto, redondeado; polinios 4, elipticos .......coceeaee
.......................................................... 12. Beloglottis

17".Fiores medianas, generalmente casi erguidas,
subdensamente agrupadas en la inflorescencia; labelo
sésil; rostelo alargado; polinios 2, bipartidos .... 18
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18. Plantas relativamente largas y delicadas; rostelo am-
pliamente triangular, foveolado al caer el viscidio;
polinios caudiculados................. 16. Sauroglossum

18’.Plantas pequeiias; rostelo ligulado, dpice biden-
tado al caer el viscidio; polinios sin caudiculas
.................................................... 15. Hapalorchis

19. Plantas relativamente pequefias y delicadas, con hojas
generalmente angostas y cortas; inflorescencia relativa-
mente corta, con flores ca. de 2 cm de longitud,
subsecundas; sépalos laterales cortamente decurrentes
sobre el ovario, unidos en la base formando un tubo o
menturn levemente prominente ....... 24. Cyclopogon

19’.Plantas desde pequefias y delicadas hasta robustas,
generalmente con hojas amplias, grandes o ifilas en
antesis; inflorescencia alargada, con flores de mds de
3 cm de longitud; sépalos laterales en su mitad infe-
rior connatos entre si y adnatos al ovario, formando
junto con el pié de la columna un espoldn sepalino, a
veces libre en el 4pice .....coccooviviirienininiiinienen. 20

20.Base de los sépalos laterales formando un espolén
sepalino evidente, adnato al ovario hasta cerca de
la mitad, dpice libre; columna gruesa, pié largo;
antera ovada, con el conectivo a 1a misma altura de
1S LECAS . cveerreevirrecrieeereeere e te e tre e 25. Pelexia

20°. Sépalos laterales formando un largo espolon sepalino,
totalmente adnato al ovario, sin linea de separacién
evidente; columna delgada y relativamente larga, pié
muy largo; antera eliptica, delgada, con el conectivo
sobrepasando las tecas .................. 26. Sarcoglottis

21. Plantas epifitas, pequeiias, delicadas, pubescentes; ho-
jas numerosas, sésiles, oblanceoladas; flores pequeiias,
escasas, blanco-verdosas ............... 20. Lankesterella

21’ Plantas terrestres, por lo general de medianas a gran-
des, a veces robustas, solo hacia la inflorescencia poco
pubescentes o glabras; hojas pecioladas, en nimero
y forma variables o ausentes en antesis; flores gran-
des y de colores visosos o de tamaiio medio ...... 22

22.Plantas medianas a pequeifias, con pocas hojas; flores
pequeiias (1-2 cm); columna corta .........ccoeuen.e. 23

. 22".Plantas medianas a robustas, con numerosas hojas;
flores generalmente grandes (2 6 méds cm); columna
generalmente larga, con un cojin de pelos justo abajo
de la zona estigmAtiCa .......c.cccevvircniiinniciicnininnne 24

23. Plantas medianas, con hojas bien desarrolladas, pecio-
lo evidente, 1dmina eliptica; escapo cubierto por po-

cas brécteas, lanceoladas, relativamente espaciadas;
espiga larga y delgada, con numerosas flores, leve-
mente arqueadas, muy laxamente dispuestas, blancuz-
cas a verdosas; pié de la columna largo; rostelo corto,
al caer el viscidio bifido ................ 22, Mesadenella

23’.Plantas en general pequefias y delicadas, con hojas
pequefias 0 ausentes en antesis; escapo con numero-
sas bréicteas profundamente amplectantes; racimo
sublaxo con pocas flores verde marrén; pié de la co-
lumna corto, con el dpice libre del ovario; rostelo
subrigido, subulado ...................... 21. Lyroglossa

24 _Flores con los segmentos del perianto mds o menos

ampliamente separados ......c.ccccocviinierveecrcrennes 25
24’ Flores carnosas, tubulares, con los segmentos del
perianto solo en el dpice separados .................... 26

25. Hojas elipticas, con peciolo delgado, bien evidente;
espiga con pocas flores arcuadas, no espolonadas;
labelo navicular; columna larga, arqueada, con pié
muy largo; rostelo trilobado, 16bulos laterales carno-
sos, el terminal corto, subulado ........... 18. Cybebus

25’.Hojas obovadas a espatuladas, peciolo corto, amplio, poco
diferenciado de la ldmina; espiga con numerosas flores
rojas, relativamente distanciadas; sépalos laterales for-
mando junto con el pié de la columna un largo espolén;
labelo larga y angostamente unguiculado, ufia confluen-
te con el pié de la columna e incluida dentro del espol6n;
rostelo alargado, casi piramidal........ 19. Eltroplectris

26. Flores con espol6n diferenciado y parcialmente adnato
al ovario; estigma orientado hacia afuera en un plano
oblicuo, en el apice de la columna.......... 23. Sacoila

26’.Flores sin espoldn diferenciado; estigma sin las ca-
racteristicas anteriores .........oceeeeeveeeeerveeirsenccnae 27

27. Plantas con hojas en antesis, éstas ovadas o elipticas, con
peciolo relativamente delgado, bien diferenciado; flores
y brécteas florales rojo bermellén, en una espiga densa,
subcapitada; sépalos laterales decurrentes sobre el ova-
rio, sin formar un mentum evidente; labelo unguiculado,
con aurfculas libres en la base ........ 17. Coccineorchis

S

.Plantas a veces afilas en antesis, cuando presentes,
éstas son obovadas a espatuladas, peciolo amplio,
poco diferenciado de la ldmina; bracteas florales ro-
jas, flores rojas con el interior blanco, en una espiga
laxa; sépalos laterales unidos y decurrentes sobre el
dpice del ovario formando junto con el pié de la co-
lumna un mentum evidente; labelo sésil, con
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engrosamientos marginales en la base, sin formar
auriculas libres ... 24. Stenorrhynchos

28.Plantas desde medianas a grandes y robustas, gene-
ralmente con un rizoma corto, semipostrado;
inflorescencia terminal; sépalos laterales libres o uni-
dos en un sinsépalo, generalmente mas grandes y vis-
tosos que los demds verticilos florales, pétalos y labelo
en la base adnatos fuertemente con la columna; co-
lemna alargada .............. ettt 29

28'.Plantas pequeiias a medianas, delicadas, sin rizoma
aparente; inflorescencia terminal o lateral; sépalos
laterales libres y subiguales, labelo mucho mas gran-
de y vistoso, pétalos y labelo no adnatos con la co-
lumna; columna corta y gruesd ....coovvooerreeeeenns 3]

29. Sépalos laterales unidos en su mayor parte formando un
espoldn globoso o alargado, mérgenes dentado-ciliados;
labelo carnoso. sésil, trilobulado, 16bulos laterales para-
lelos y unidos a la colurnna, conduplicados, lébulo ter-
minal alargado curvado segiin la forma del espolén
sepalino, dpice uncinado ............. 31. Pseudocentrum

29".5épalos libres, a veces largamente pilosos; labelo
carnosoe, unguiculado, desde linear oblongo hasta
SACCAAO 1oivviiireiriie e e 30

30.Hojas glabras; pétalos adnatos dorsalmente a la co-
lumna, dpice libre del sépalo dorsal; labelo profun-
damente sacado, trilobado ............ 28. Baskervilla

30’ Hojas glabras o pilosas; pétalos adnatos lateralmente
a la columna, su dpice aglutinado con el dpice del
sépalo dorsal; labelo linear-oblongo a eliptico, nun-
ca profundamente sacado ......c..c...... 30. Ponthieva

31.Inflorescencia terminal, en espiga o pseudoumbela;
flores generalmente muy delgadas, casi divaricadas,
el dpice levemente arqueado; labelo eliptico a
orbicular, casi galeado ..., 29. Cranichis

31".Inflorescencia lateral, racemosa; flores generalmente
carnosas, ascendentes; labelo triangular, depri-
midamente ovalado o trilobulado, con €l dpice larga
y anchamente caudado, recurvado, margen interno
con 1 6 2 series de papilas oscuras ..... 32, Pterichis

A. Tribu Goodyereae King. & Pantl. (Grupo
“Microchilus™)

(Tribu Cranichideae Endl., Subtribu Goodyerinae
Klotzsch segiin Dressler, 1993a, Tribu Goodyereae King. &
Pantl., Subtribu Goodyerinae Klotzsch segiin Szlachetko,

1995, 2000). Plantas caracterizadas por presentar rizoma
herbiceo, raices y hojas dispuestas en espiral, base del
peciolo envainante; flores de tamafio pequefio a media-
no, resupinadas, labelo espolonado; polinios cuatro con
2 6 4 caudiculas. Se pueden diferenciar principalmente,
por la estructura del labelo y la columna y forma y posi-
cién del viscidio con respecto al rostelo. En Colombia se
encuentran 6 géneros y 57 especies. Han sido realizadas
revisiones para este grupo por Garay (1977) & Ormerod
(2002, 2005, 2007).

1. Aspidogyne Garay (Figura 5a). Plantas con escapo
muy corto o inexistente, Inflorescencia en espiga termi-
nal, eje de la inflorescencia, ovario y superficie externa
de los sépalos con pelos glandulares; labelo siempre for-
mando un largo espoldn, algunas veces sobrepasando en
tamafio al ovario, dividido en un hipoquilo casi obcordado
y un epiquile ancho, lobulado, 16bulos no muy pronun-
ciados, recurvado; antera ovada, dpice apiculado; rostelo
membranoso, alargado. mérgenes Tecurvados, al caer el
viscidio con el dpice levemente hendido; viscidio
membranoso, alargado, formado del dpice del rostelo.

Distribucion: Actualmente se conocen alrededor de
40 espécies, distribuidas desde Honduras en Centro-
américa, hasta Argentina en Suramérica. En Colombia se
encuentran sicte especies, distribuidas en todas las regio-
nes del pafs, en bosques himedos a muy huimedos, por
debajo de 2500 m de altitud.

1.1 Aspidogyne boliviensis (Cogn.) Garay, Bradea
2(28): 201, 1977 (Figura 5a). Distribucién: regiones:
CCEN, COCC, CORY; departamentos: Ant, Cau, Cho, Met,
Nar, Ris, Val, entre 1200 y 2100 m. Coleccidn testigo:
ANTIOQUIA: Guatapé, vereda Santa Rita, 1850 m, 19
feb 1987 (F1), L. Albert de Escobar & J. Vallejo 7424
(HUA).

1.2 A. confusa (C. Schweinf.) Garay, Bradea 2(28): 201,
1977. Especie descrita a partir de plantas de Vengzuela
(Terr. Fed. Amazonas), cerca de la frontera colombiana,
por lo que consideramos de presencia probable en nues-
tro pafs,

1.3 A. foliosa (Poepp. & Endl.) Garay, Bradea 2(28):
201, 1977. Distribucion: regiones, AMAZ, CCEN, CHOC,
COCC, CORI, ORIQ); departamentos: Ama, Ant, Cho, Gre,
Met, Nar, Val, Vic, entre 100 y 770 m. Coleccién testigo:
AMAZONAS: Miriti, Rio Caquetd, Isla de Miriti, 160 m,
1 jun 1984 (11, fr), R. Jaramillo et al. 8002 {COL).

1.4 A. mosaica Ormerod, Oasis, 3: 3, {. 5, 2004. Tipo:
CHOCO: 520 m,13 Sept. 1987, D. Cardenas 475 (MO).
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1.5 A, popayanensis Ormerod, Harvard Pap. Bot. 11(2):
150, f. 2, 2007. Tipo: CAUCA: Popayin, Conga, 1800-2300
m., March, F.C. Lehmann 7128 (Holotypus e Isotypus: K}.

1.6 A. robusta (C. Schweinf.) Garay, Bradea 2(28); 203,
1977. Distribucién: regiones: AMAZ, CCEN, COCC,
VAIN; departamentos: Ama, Ant, Val, entre 613 y 2450 m,
Coleccién testigo: VALLE DEL CAUCA: Campoalegre,
610 m, 4°00°' N -76°40' W, 18 feb 1989 (Fr), J. F Smith et
al. 1364 (COL, CUVC).

1.7 Aspidogyne zonata Ormerod, Harvard Pap. Bot.
11{2): 152, 1. 4,2007. Tipo: COLOMBIA: two days from
Cajamarca on the Rio Garrapata, Andes W from Rowanillo,
2000 m., Aug 1895, F.C. Lehimann s.n. (Holotypus: K).

2. Kreodanthus Garay. Plantas con todas las hojas mds
o menos del mismo tamaiio (5-6x1,5-2 cm}, angostamente
elipticas, con dpice agudo y base cuneada; escapo casi
tan largo como el sector folioso, también muy delgado y
con bricteas muy delgadas y poco evidentes. Flores rela-
tivamente pequefias; el labelo es una ldmina casi cuadran-
gular, totalmente céncave-conduplicado, los méargenes
laterales fuertemente aglutinados, casi adnados con el
clinandrio, base espolonada, espoldn corto; columna del-
gada, relativamente larga, en comparacidn con los demds
géneros del grupo, levemente arqueada; antera pequena,
al parecer incumbente; rostelo muy corto y al caer el
viscidio bifido. Fruto elipsoide.

Distribucion: en la actualidad se conccen once espe-
cies {Ormerod, 2005) de [a regidn tropical de América,
desde México hasta Perd y en algunas Islas del Caribe.
Para Colombia se registran dos especies.

2.1 Kreodanthus elatus (L.O, Williams) Garay, Bradea
2(28): 199, 1977. Distribucién: regiones, CCEN,; depar-
tamentos, Cau, 3180 m; Coleccidn testigo: CAUCA: Téez,
Las Flautas, 10 sep 1980 (Fr), O. Rangel et al. 2490 {(COL).

2.2 K. myrmex Ormerod, Harvard Pap. Bot. 9(2): 394,
2005. Distribucién: MACO; Comentarios: descrita por
Ormerod (2005). Tipo: PUTUMAYO: La Cocha-Sibun-
doy, 2700 m, 03 ago 1978, C. A, Luer er al. 3145
{Holotypus: SEL).

3. Ligeophila Garay. Plantas con escapo corto, bracteas
pequefias, a veces foliosas. Labelo bien diferenciado en
un hipoquilo ancho, obcordado. levemente saccado,
conduplicado, con los margenes laterales aglutinados con
el clinandrio, seguido por una cscotadura muy estrecha
que da lugar al epiquilo ancoriforme, con los 16bulos la-
terales terminando en relativamente largas caudas,
recurvado, base espolonada, espolén alargado, divaricado

con respecto al ovario; antera mds o menos ovada y con el
filamento bien definido incluido en parte en el clinandrio;
rostelo articulado con el estigma, membranoso, mirgenes
recurvados, al caer el viscidio el dpice acuiiado; viscidio
pequeiio, relativamente engrosado y oscuro en el dpice,
en posicién natural sobrepasa en tamafo a la antera;
polinios 4 con 2 largas caudiculas.

Distribuciéon: Se conocen 14 espectes (Ormerod,
2005), de la regién tropical de Centro y Sur América, 8 de
las cuales se encuentran en Colombia, distribuidas en zonas
selviticas himedas de 1a amazonfa, Chocé biogeogréfico
y Magdalena medio antioquefio, por debajo de 900 m de
altitud.

3.1 L. clavigera (Rchh. f.) Garay, Bradea 2(28): 195,
1977. El material tipo probablemente proceda de Costa
Rica. “New Spain” , Sessé & Mocifio 4373 (Holotypus W;
Isotypus: AMES(fragm.), G, MA). Distribuida desde
Mexico a Panamd. Referencia testigo: Ortiz (1995).

3.2 Ligeophila jamesonii Garay, f1. Ecuador 9: 274,
1978. Distribucidn: regiones, AMAZ, CCEN, CHOC, de-
partamentos, Ant, Caq, Cho, entre 20 y 900 m. Coleccién
testigo: CHOCO: Noanamd, Hoya del rio San Juan, 20 m,
4°42' N, 76°55' W, 5 abr 1979 (F1, Fr), E. Forero et al. 4645
(COL).

3.3 L. juruensis {Hoehne) Garay. Bradea 2(28): 195,
1977. Distribucidn: regiones, AMAZ, COCC; departamen-
tos, Ama, Val, 300 m. Coleccidn testigo: AMAZONAS:
Rio Caquetd, Quebrada Perico, 300 m, 19 ago 1988 (Fl),
G. Galeano et al. 1496 (COL).

3.4 L. macarenae Ormerod, Harvard Pap. Bot., 11(2):
154, f. 7, 2007. Tipo: META: Sierra de la Macarena, trail
S of Rio Guapaya, 450 m., 10 Dec 1949, Philipson & al.
1733 (Holotypus: BM}.

3.5 L. rosea (Lindl.) Garay, Bradea 2(28): 195, 1977.
Distribucién: regiones, AMAZ, CCEN; departamentos,
Ama, Ant, entre 550 770 m. Coleccidn testigo: AMAZO-
NAS: Rio Caquetd, 26 may 1986 (Fl, Fr), P. Palacios et al.
1309 (COAH)

3.6 L. stigmatoptera (Rchb. f.) Garay, Bradea 2(28):
195, 1977. Especie conocida de Perd y Venezuela, no le-

jos de la frontera de Colombia. Referencia testigo: Ortiz

(1995).

3.7 L. umbraticola Garay, Bradea 2(28): 195, 1977
Distribucién: regiones, AMAZ; departamentos, Ama, Vau.
Coleccién testigo: VAUPKS: Mitd, Rfo Parani-Pichuna,
30 jun 1975 (F1), J. L. Zarucchi 1361 (COL)
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3.8 L. sp.1 Distribucidén: regiones, ORI(Q} ; departamen-
tos, Gre, 280 m. Coleccion testigo: GUAVIARE: San J.
del Guaviare, Cafio Tigre. 280 m, 2°22' N, 73°07' W, 25
ene 1990 (F), O. Marulanda & S. Mdrquez 1704 (COL,
HUA).

4. Microchilus Presl. (Figura 2). Plantas con escapo
generalmente bien evidente, alargado, con bracteas
lanceoladas de base envolvente. Inflorescencia terminal,
con flores blanguecinas, relativamente pequefias; labelo
lanceolado, en el centro carnoso, margenes membranosos,
conduplicados y aglutinados con el clinandrio, dpice 2-
3-lobulado, recurvado, base espolonada, espolén redon-
deado o alargade, mucho mas corto que el ovario;
columna corta, antera globosa, rostelo alargado,
membranoso y profundamente bifurcado después de caer
el viscidio, éste alargado y colocado en la parte central
del rostelo.

Distribucién: El género Microchilus esta conformado
por alrededor de 90 especies nativas de Centro y Sur Amé-
rica ¢ Islas caribefias (Ormerod, 2005), con predominio
en los Andes suramericanos. Se encuentra representado
en Colombia por 32 especies, distribuidas practicamente
en todos los departamentos cordillerancs del pais, inclu-
vendo la Sierra Nevada de Santa Marta y la Serrania del
Perija, principalmente entre 1000 y 2000 m de altitud.
Crecen abundantemente en el sotobosque de selvas hi-
medas, pocas veces en sectores intervenidos.,

4.1 M. caucanus (Schltr.) Ormerod, Lindleyana 17(4):
216, 2002. Comentarios: conocida solo del Tipo: CAUCA:
2200 m, s/f, M. Madero s/n (B, destruido}, (Schlechter,
1920b).

4.2 M, cundinamarcae QOrmerod, Harvard Pap. Bot.
11(2): 160, f. 14, 2007, Ejemplar tipo: CUNDINAMAR-
CA.: Facatativa, El Dintel, 2800 m, 10 jun 1951 (f1), M.
Schreider 567 (Holotypus: S, Isotypus: COL)

4.3 M. dolichostachys (Schltr.) Ormerod, Lindleyana
17(4): 216, 2002. Comentarios: descrita por Schlechter
(1920}, conocida solo del Tipo: CAUCA: 2000 m, s/f, M.
Madero s/n. (B, destruido).

4.4 M, erythrodoides (Schitr.) Ormerod, Lindleyana
17(4): 216, 2002. Comentarios: descrita por Schlechter
{1920b), conocida solo del Tipo. TOLIMA: ene 1882, F.
C. Lehmann 2305 (Holotypus: B, destruido; Isotypus: K}

4.5 M. fosbergii Ormerod, Harvard Pap. Bot. 9(2): 405-
406, 2005. Tipo: HUILA: Quebrada Ariari, abajo de
Galilea, 2200 m, 28 dic 1942, F.R. Fosherg 19627
{Holotypus: AMES).

4.6 M. globosus Ormerod, Harvard Pap. Bot. 9(2): 406-
408, 2005. Tipo: SANTANDER: Valle del Rio Suratj,
debajo de Surata, 2000-2300 m, 5-6 ene 1927, E. Killip &
A.C. Smith 16654 (Holotypus: AMES).

4.7 M. haughtii Ormerod, Harvard Pap. Bot. 9(2): 408,
2005. Distribucién: CORI. Ejemplar tipo: CESAR: Monta-
fias al E de Manaure, 1700 m, {4 mar 1944, Q. Haught 4076
(Ormerod, 2005) (Holotypus: AMES, Isoyupus: K, COL).

4.8 M. hughjonesii Ormerod, Harvard Pap. Bot. 9(2):
408-409, 2005. Distribucién: COCC. Ejemplar tipo: VA-
LLE: Unidn entre el Rio Azul y el Rio Calima, 610 m, 4
ago 1962, D.L. Hugh-Jones 159 (Holotypus: K; Isotypus:
COL).

4.9 M. kuduyarensis Ormerod, Harvard Pap. Bot. 9(2):
409, 2005. Tipo: VAUPES: Rio Kuduyari, Sabana
Yapoboda, 4 sept 1956, 4. Barclay & R. E. Schultes 636
(Holotypus: AMES). Distribucion: regiones, CORI; de-
partamentos, Boy, 1750 m. Coleccién testigo: BOYACA:
Corinto, Carretera a Casanare, 1750 m, 28 mar 1970 (Fl),
L. Uribe Uribe 6423 (COL).

4.10 M. madrinanii Ormerod, Harvard Pap. Bot. 9(2):
411, 2005. Distribucion: regiones, CORI, SNSM; depar-
tamentos, Ces, Mag, entre 700 y 1700 m. Coleccion testi-
go: MAGDALENA: Santa Marta, Alto Rio Buritaca, Alto
de Mira, 700-1100 m, 13 jul 1989 (fr), 5. Madrifidn & C.
Barbosa 168 (Holotypus: AMES; Isotypus: COL).

4.11 M. major C. Presl, Relig. Haenk. 1: 94. 1827,
Tipo: COLOMBIA: “La Nubla”, 1220 m, H.H. Smith 2278
(Holotypus: B, destruido; Isotypus: AMES). Distribucién:
regiones, CCEN, CHOC, COCC, CORI, SNSM; departa-
mentos, Ant, Boy, Cal, Can, Cho, Cun, Hui, Mag, Nar, Qui,
Val, entre 300 y 2250 m. Coleccion testigo: HUILA: San
Agustin, Parque Arqueoldgico, 1600-1700 m, 29 nov 1957
(1), R. Romero-Castafieda 6581 (COL).

4,12 M. micayvallis Ormerod, Harvard Pap. Bot. 9(2):
411-412, 2005, Tipo: CAUCA: Micay Valley, 1400-1500
m, jun 1922 E P Killip 7725 (AMES). Distribucion: re-
giones: CHOC, VAIN; departamentos, Cau, Val., entre 1400
y 2050 m. Tipo: CAUCA: Micay Valley, 1400-1500 m,
20-30 jun 1922, E.P. Killip 7725 (Holotypus: AMES).
Ejemplar testigo: VALLE DEL CAUCA: Cali, Bosque de
San Antonio al W de Cali, 1950-2050 m, 15 jul 1984 (fl,
fr), A. Gentry et al. 48150 (COL, MO),

4.13 M. nugax Ormerod, Harvard Pap. Bot. 11(2): 164,
f. 20. 2007. Tipo: VALLE DEL CAUCA: “Miraflores”,
Palmira, Cordillera Central, 1800-2100 m, 27 may 1922,
E. Killip 6134 (Holotypus: AMES; [sotypus: GH, NY).
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4.14 M. ortgiesii (Rchb. f.) Ormerod, Lindleyana 17(4):
219. 2002. Comentarios: conocida solo del tipo: COLOM-
BIA: cultivado, s/f, Varn Houtte s/n (Holotypus: W, foto)
(Ortiz, 1995; Ormerod, 2002).

4.15 M. ovalis Ormerod, Harvard Pap. Bot. 11(2): 164,
166, f. 21, 2007. Tipo: Panam4: Darien: Cana rcgion, on
trail above Cana, leading to Pirre Massif, 800-900 m, 5
May 1990, G. McPherson 15047 (Holotypus: MO). Co-
mentario: Limite con el Darién colombiano.

4.16 M. paleaceus (Schitr.) Ormerod, Lindleyana
17(4): 219, 2002. Comentarios: descrita por Schlechter
(1920b), Tipo: CAUCA: 1700 m, s/f, M. Madero s/n
(Holotypus: B, destruido). Neotipo designado por
Ormerod (2005): CAUCA: Morales, 1680-1720 m, 13 jul
1922, F. Pennell & E. Killip 8295 (Neotypus: AMES;
Isoneotypus: K).

4.17 M. paraisoensis Ormerod, Harvard Pap. Bot.
11(2): 166, f. 23, 2007. CUNDINAMARCA: Paraiso,
near Sumapaz, 1400 m, 5 Jun 1952, M. Koie 4583
(Holotypus: C).

4.18 M. platysepalus Ormerod, Harvard Pap. Bot. 9(2):
416-417, 2005. Distribucién: regiones, CORI; departa-
mentos, San, entre 2500 y 3000 m. Tipo: SANTANDER:
cerca de Las Vegas, 2600-3000 m, 21-23 dic 1926, E.
Killip & A.C. Smith 15956 (Holotypus: AMES).

4.19 M. procerus (Schltr.) Ormerod, Oasis Suppl. 3:
12. 2004. Distribucién: regiones, CCEN, COCC, CORI,
SNSM; departamentos, Ant, Ces, Gra, Mag, Val, entre 700
y 2200 m. Coleccién testigo: VALLE DEL CAUCA: Cali,
W. Los Farallones de Cali. 2200 m, 18 jun 1976 (F1), D.
Hartman 422 (CUVC).

4.20 M. pseudominor Ormerod, Harvard Pap. Bot. 9(2):
419, 2005. Tipo: SANTANDER: Tona, 1900-2100 m, 17
feb 1927, E. Killip & A.C. Smith 19451 (Holotypus:
AMES). Nuevas colectas: BOYACA: Santana, 2020 m, 3
abr 2002 (Fl, Fr), H. Duefias & F. Cortés 3122 (COL,
UPTC); SANTANDER: Floridablanca-Tona, vereda el
Mortifio, 1750-1900 m, 24 jun 2004 (Fl) J.L. Ferndndez
21650 (COL). o

4.21 M. putumayoensis Ormerod, Harvard Pap. Bot.
9(2): 419-420, 2005. Tipo: PUTUMAYO: entre El Pepi-
no y Mocoa, 850 m; 6 ene 1957, m. Ospina-Herndndez &
J.M. Idrobo 119 (Holotypus: AMES).

4.22 M. quadratus (Garay) Ormerod, Lindleyana 1>7(4):
221. 2002. Comentarios: se conocia solo del tipo, descri-
to bajo el nombre de Erythrodes quadrata (Garay, 1958):

CESAR: Sierra de Perij4, Manaure, 2100 m, 1 feb 1945,
M. L. Grant 10748 (Holotypus US). Nueva colecta: CE-
SAR: Manaure, Sierra de Perij4, este de Manaure, hoya
del rio Manaure: San Antonio, 1700 m, 14 nov 1959 (f1),
J. Cuatrecasas & R. Romero-Castafieda 25336 (COL).

4.23 M. rioesmeraldae Ormerod, Harvard Pap. Bot.
9(2): 420, 2005. Comentarios: descrita por Ormerod
(2005), conocida solo del Tipo: BOLIVAR: Boca
Antizales, sobre Rio Esmeralda, 26 feb 1918, F. Pennell
4498 (Holotypus: AMES).

4.24 M. scrotiformis (C. Schweinf.) Ormerod,
Lindleyana 17(4): 221, 2002. Distribucién: regiones,
CCEN, COCC, CORI; departamentos, Ant, Nsa, Qui, entre
1450 y 2900 m. Coleccién testigo: NORTE DE SAN-
TANDER: Pdramo de Tama, 2600-2900 m, 29 oct 1941
(F1), J. Cuatrecasas et al. 12750 (Holotypus: COL;
Isotypus: AMES).

4.25 Microchilus aff. sparreorum (Garay) Ormerod,
Lindleyana 17(4): 221, 2002. Distribucién: regtones,
CHOC; departamentos, Val, entre 20-30 m. Coleccidn tes-
tigo: VALLE DEL CAUCA: Buenaventura, Bajo Calima,
20-30 m, 1 jun 1988 (F1), I. Cabrera 16217 (CUVC).

4.26 M. subquadratus Ormerod, Harvard Pap. Bot.
11(2): 172, f. 30, 2007. Tipo de Panama/Colombia:
Darién: Serrania del Darién, track from Cerro Mali to
Rio Pucuro base camp, 20 Jul 1976, A. Gentry & al. 16834
(Holotypus: MO). Comentario: Limite con el Darién co-
lombiano.

4.27 M. tequendamae Ormerod, Harvard Pap. Bot.
11(2): 172, f. 31, 2007. CUNDINAMARCA: Salto de
Tequendama, 2400-2500 m, 1 ago 1943, M. Schneider
156 (Holotypus: S; Isotypus: NY, COL). Nueva colecta:
CUNDINAMARCA: Soacha, en la via a Santandercito,
2400 m, 22 nov 20035, J.L. Ferndndez et al. 23790 (COL).

4.28 M. xeranthum Ormerod, Harvard Pap. Bot. 11(2):
174, f. 34, 2007. CAUCA: El Tambo area, La Costa, 900
m, 7 Mar 1935, K. von Sneidern 369 (Holotypus: S).

429 M. zeuxinoides (Schltr.) Ormerod, Lindleyana
17(4): 223, 2002. Comentarios: descrita por Schlechter
(1920a), conocida solo del Tipo: ANTIOQUIA: 2000 m,
s/f, M. Madero s/n. (Holotypus: B, destruido).

4.30 M. sp. 1. Distribucién: regiones, COCC, SNSM;
departamentos, Cho, Mag, entre 730 y 1700 m. Coleccién
testigo: MAGDALENA: Sierra Nevada de Santa Marta,
Transecto del alto Rio Buritaca, 1700 m, 16 jul 1977 (F1),
R. Jaramillo et al. 5161A (COL).
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4.31 M. sp. 2, Distribucién: regiones, CORT; departa-
mentos, Hut, Put, entre 1420 y 1465 m. Coleccién testi-
go: PUTUMAYO: Mocoa, Corregimiento de San Antonio,
1420 m, 1°12' N, 76°38' W, 20 abr 1994 (Fl, Fr), J. L.
Ferndndez et al. 10739 (COL).

4.32. La especie Erythrodes chiriguensis (Rchb. 1.)
Dodson inédita., basada en Physurus chiriquensis Reich.
F. ex Linden, no ha sido aun formalmente transferida al
género Microchilus. Referencia testigo: Schlechter
(1920a).

5. Platythelys Garay. Plantas muy pequeias y delica-
das, hojas vartegadas; escapo corto, con 2 bricteas. Labelo
con epiquilo trilobado, los i6bulos mds o menos iguales
en tamafio, el terminal triangular y los laterales mds
ovoideos, recurvado, base espolonada, espoldn pequeiio,
globoso, por lo menos en el material ablandado, traslici-
do; columna muy corta; antera y zona estigmética mucho
mds grandes y anchas; rostelo triangular, membranoso,
margen incurvado, viscidio terminal, triangular, también
con bordes incurvados; polinios 4, con largas caudiculas
que se unen al viscidio como por entre un canal que for-
man los bordes incurvados.

Distribucién: se conocen alrededor de 14 especies
distribuidas en las regiones tropical y subtropical de Amé-
rica, desde el sur de Estados Unidos, en Centro y Sur Amé-
rica y en las Antillas. Se registran para Colombia 5
especies.

5.1 Platythelys debilis (Lindl.) Garay, Bradea 2(28):
197, 1977, Distribucién: regiones, COCC; departamen-
tos, Nar. Coleccién testigo: NARINO: Barbacoas, Via
Taquerres, may 1833 (Fl, Fr), J. J. Triana 1547(2) (COL).

5.2 P maculata (Hook) Garay, Bradea 2(28): 197, 1977,
Distribucién: regiones, CCEN, CHOC; departamentos,
Ant, Cho, Qui, entre 520 y 1450 m. Coleccion testigo:
QUINDIO: Quimbaya, 1100 m, 22 nov 2000, fl, fr, P. Vive-
ros & J. Moling 142 (Fl, Fry (HUQ).

5.3 P. mayoriana {Kraenzl.) Garay, Bradea 2(28): 197,
1977. Referencia testigo: Ortiz (1993), Schiechter (1920),
ANTIOQUIA: sin datos.

5.4 P. pachysepala Ormerod, Harvard Pap. Bot. 11(2):
176, f. 36, 2007. Tipo: CAUCA: El Tambo area, 1930,
Elsa Hulten 3 (Holotypus: S}).

5.5 P. sagreana (A. Rich.) Garay, Bradea 2(28): 197,
1977. Referencia testigo: Ortiz (1995).

6. Stephanothelys Garay. Plantas muy delgadas y pe-
queiias, hojas pequeiias, lanceoladas casi uniformemente

distribuidas en el escapo. Inflorescencia con pocas flores
{~10); labelo con hipoquilo eliptico, poco carnoso, mar-
genes aglutinados con el clinandrio, el epiquilo lobula-
do, el 16bulo apical triangular, los laterales oblongos,
alargados, descendentes, base espolonada, espolon casi
la mitad de largo que el ovario, levemente divaricado con
respecto al ovario; antera ovada, con el dpice caudado y
recto; rostelo laminar, alargado, levemente trilobulado;
polinios con caudiculas, adheridas al viscidio, el cual es
cordiforme y al parecer carnoso o calloso en la hase, con
el dpice agudo y mas membranoso.

Distribucion: actualmente se conocen cuatro especies
delimitadas por Garay (1977), distribuidas en los Andes
Suramericanos. desde Colombia hasta Bolivia. En Colom-
bia sc encuentran 2 especies, observadas en el sotobosque
de selvas muy hamedas, poco o no intervenidas. Recien-
temente Ormerod (2007), tratd este género como sindni-
mo de Aspidogyne: aspecto no tenido en cuenta en el
presente tratamiento hasta su evalucién detallada.

6.1 Stephanothelys colombiana Garay, Bradea 2(28):
199, 1977. Comentarios: Se conoce solo del ejemplar tipo:
CAUCA: El Tambo, 1000 m, 24 jun 1936, Sneidern 743
(Holotypus: S; Isotypus: AMES) (Garay, 1977).

6.2 S. xystophylloides Garay, Bradea 2(28): 200, 1977.
Especie conocida tambien de Ecuador. Distribucién: re-
giones, CCEN, COCC, CORI, SNSM; departamentos, Cun,
Mag, Ris, entre 1600 y 2300 m. Coleccidn testigo: CUN-
DINAMARCA: Gachald, sur del Rio Guavio, 2035 m, 1
nov 1944 (F1), M. L. Grant 10557 (Holotypus: COL,
Isotypus: AMES).

Tribu Spirantheae Endl.

(Tribu Cranichideae Endl., Subtribu Spiranthinae
Lindl. segin Dressler, 1993a, Tribu Spirantheae Endl.,
segun Szlachetko, 1995. 2000). Plantas con escapo ter-
minal, hojas basales. Flores pequefias a medianas,
resupinadas; sépalo dorsal céncavo a cimbiforme, agluti-
nado con los pétalos formando una capucha que cubre el
ginostemo; sépalos laterales en su base decurrentes y
adnados con el ovario formando un mentum o espolén, a
veces en su dpice libre; labelo en la base largamente
unguiculado, con un par de auriculas carnosas, hacia el
centro ancho, conduplicado y aglutinado con el cli-
nandrio, luego comprimido y en el dpice formando una
lamina ancha més o menos lobulada y recurvada; colum-
na erecta con pie decurrente sobre el ovario; polinios 2
bipartidos o 4, blandos y harinosos, con o sin caudiculas;
rostelo alargado. 21 géneros y 91 especies divididos en 4
subtribus (Subtribus Prescotiinae Dressl.; Spiranthinae
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Lindl., Stenorrhynchidinae Szlach. y Cyclopogoninae
Szlach. segiin Szlachetko, 1995, 2000). Una revisién im-
portante del grupo es la realizada por Garay (1980).

B. Grupo “Prescottia’ (Tribu Spirantheae Endl.,
Subtribu Prescottiinae)

(Tribu Cranichideae Endl., Subtribu Prescottiinae
Dressl. segin Dressler, 1993a, Tribu Spirantheae Endl.,
Subtribu Prescottiinae Dressl. segin Szlachetko, 1995,
2000). Plantas relativamente robustas, hojas basales, es-
capo largo, terminal o lateral. Flores pequefas a media-
nas, no resupinadas, sépalos y pétalos relativamente
pequedios, delgados y revolutos; labelo carnoso, desde
céncavo-conduplicado hasta galeado, margen entero o
fimbriado, rodeando completamente el ginostemo; colum-
na usualmente muy corta, erecta (excepto Gomphichis),
zona estigmdtica ancha, rostelo reducido; polinios 2,
bipartidos, blandos y harinosos; viscidio terminal, sin
caudiculas. En Colombia estédn representados 5 géneros y
37 especies.

7 Aa Rchb. f. (Figura 5b). Plantas con escapo lateral,
totalmente cubierto por bricteas membranosas, im-
bricadas, amplexicaules, principalmente las apicales con
el dpice recurvado; hojas a veces ausentes en floracién,
peciolo poco diferenciado; bricteas florales membranosas,
ovadas a ovado-lanceoladas, dpice atenuado a caudado,
siempre recurvado. Flores numerosas, densamente agru-
padas, generalmente blanquecinas; labelo galeado con el
margen fimbriado, levemente incurvado, en la base del
disco con un par de engrosamientos glandulares; columna
corta y gruesa; clinandrio ancho; antera eliptica, aplana-
da dorsiventralmente; rostelo muy reducido, précti-
camente formado por el viscidio redondeado, al caer, el
estigma en su dpice foveolado.

Distribucién: El género Aa se encuentra compuesto
por alrededor de 30 especies distribuidas desde Costa Rica
en Centro América, a lo largo de los Andes americanos,
hasta Brasil en el sur de Sudamérica. En Colombia se en-
cuentran 7 especies, frecuentes en pajonales de pdaramo,
aunque también pueden encontrarse en claros de bosque
andino y altoandino.

7.1 Aa argyrolepis Rehb. f., Xenia Orchid. 1: 18, 1854.
Descrita para Ecuador y actualmente tambien citada para
Bélize y Peru. Coleccidn testigo: MAGDALENA: Sierra
Nevada de Santa Marta, 4500 m, 27 nov 1941 O. Renz
47147 (Referencias: Rrenz, 1948; Luteyn, 1999).

7.2 A. colombiana Schitr., Repert. Spec. Nov. Regni
Veg. Beih. 7: 48, 1920. Tipo; ANTIOQUIA: T. Madero 23
(AMES). Distribucién: regiones, CCEN, CORI, NUPA,

SNSM; departamentos, Ant, Cal, Cau, Ces, Cun, Nar, Ris,
entre 2600 y 4300 m. Coleccidn testigo: MAGDALENA:
Sierra Nevada de Santa Marta, valle del rio Donachuf,
4150 m, 15 oct 1958 (E), T. van der Hammen 1190 (COL).

7.3 A. denticulata Schltr. Repert. Spec. Nov. Regni
Veg. Beih. 7: 48, 1920. Referencia testigo: Schlechter,
(1920b). Ejemplar tipo: CAUCA: 3500 m, s/{, M. Madero
s/n (Holotypus : AMES).

7.4 A. hartwegii Garay, fl. Ecuador 9: 161, 1978. (Fi-
gura 5b). Distribucién: regiones, CCEN, CORI; departa-
mentos, Cun, Hui (?7), entre 3100 y 3720 m. Coleccién
testigo: CUNDINAMARCA: Bogotd, PNN Sumapaz, al-
rededor de laguna Los Tunjos, 3500 m, 8 ago 1998 (F1), P.
Pedraza et al. 283 (COL).

7.5 A, leucantha (Rchb. .} Schltr., Repert. Spec. Nov.
Regni Veg. Beih. 7: 213, 1920. Distribucién: regiones,
CCEN, CORI, NUPA, SNSM; departamentos, Boy, Cal,
Cau, Cun, Mag, Nar, Qui, Sant, Tol, entre 2800 y 4350 m.
Coleccién testigo: CALDAS: Alrededores del Nevado del
Ruiz y Santa Isabel, 4140-4300 m, 10 oct 1978 (Fl, Fr), O.
Rangel et al. 1813 (COL).

7.6 Aa maderoi Schltr., Repert. Spec. Nov. Regni Veg.
Beih. 7: 49, 1920. Tipo: CAUCA: 2800 m, s/f, M. Madero s/
n {B, destruido), (Schlechter, 1920b). Distribucién, regio-
nes: CCEN, CORI, SNSM: departamentos: Cau, Mag, Cun
(Renz, 1948). Nuevao registro: CUNDINAMARCA: Usaquén,
Cuartel de caballeria, |1 abr 1992 (1), P. Ortiz 1048 (HPUJ).

7.7 Aa paleacea (H.B.K.) Rchb. f., Xenia Orchid. I:
18, 1854, Distribucién: regiones, CCEN, CORI, NUPA;
departamentos, Boy, Cal, Cau, Cun, Hui, Nar, Qui, Tol,
entre 3200 y 4500 m. Coleccién testigo: NARINO:
Tigquerres, Volcdn Azufral, 3850 m, 5 mar 1999 (Fl, Fr), D.
Stancik 2797 (COL, PSO, PRQC).

8. Altensteinia Kunth (Figura 3a). Plantas con escapo
terminal, totalmente cubierto por bricteas membranosas,
imbricadas, las inferiores foliosas con la base amplectante,
las demds infundibuliformes y envolventes. Bricteas flo-
rales ovadas a ovado-lanceoladas, hacia el dpice
acuminadas, recurvadas; flores de tamaiio medio, gene-
ralmente entre 20-30, densamente reunidas, verdosas o
amarillentas; labelo muy vistoso, disco carnoso, globoso,
unguiculado, en la base con un par de auriculas callosas
muy cortas, margen membranoso, fimbriado. columnaer-
guida, clavada, drea debajo de la zona estigmatica pubes-
cente; clinandric muy amplio, infundibuliforme; antera
oblonga, con un filamento poco diferenciado, incluido
dentro del clinandrio; estigma con dpice truncado a leve-
mente foveolado al caer ¢l viscidio eliptico.
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Distribucién: Del género 4ltensteinia se conocen al-
rededor de ocho especies restringidas a los Andes de
Sudamérica. En Colombia se hallan 2 especies, frecuen-
tes en matorrales, relictos de bosque andino y en barran-
cos a orilla de carreteras, llegando en pocas ocasiones
hasta el nivel del paramo.

8.1 Altensteinia fimbriata H.B.K., Nov. Gen. et Sp. P1.
1: 333, pl. 72, 1816. (Figura 3a). Distribucién: regiones,
CORI; departamentos, Boy, Cau, Cun, Nar, Nsa, entre 2300
y 3100 m. Coleccion testigo: BOYACA: Villa de Leyva,
Zona sur del Santuario de Flora y Fauna de [guague, Que-
brada San F., 27 may 1994 (Fr.), G. Rojas et al. 36 (UPTC).

8.2 A. virescens Lindl., Ann. Mag. Nat. Hist. 15; 385,
1845. Presente tambien en Ecuador. Distribucion: regio-
nes, CCEN; departamentos, Cau, Nar, 2500 m. Coleccion
testigo: NARINO: Talumbina, 2500 m, 22 abr 1990 (FI,
Fr), A. J. Negret 354 (CAUP).

9. Gomphichis Lindl. (Figura 4). Plantas con hojas casi
siempre linear-lanceoladas a oblongas, relativamente lar-
gas, sin peciolo diferenciado, la mayoria de las veces tanto
basales como en el escapo, transformandose paula-
tinamente en bracteas lanceoladas que disminuyen de ta-
mafio hacia el apice; escapo terminal. Eje de inflorescencia,
ovario y superficie externa de sépalos generalmente
pubescentes a tomentosos; flores numerosas, densamente
dispuestas, erecto-patentes, arqueadas hacia fuera; sépa-
los concavos, pétalos aglutinados con el sépalo dorsal;
iabelo triangular a romboidal, unguiculado, carnoso, en
el centro calloso, conduplicado, con los margenes latera-
les aglutinados con la columna, 4pice corta o jarga y
anchamente apiculado, superficie interna papiloso-pub-
escente, quedando expuesta al recurvarse; columna
sigmoide, con un cojin de pelos debajo de la zona
estigmadtica, apicalmente engrosada; antera ovada, peque-
fia; estigma con dpice obtuso o levemente foveolado al
caer el viscidio; clinandrio globoso y amplio; viscidio
redondeado o elipsoide.

Referencias importantes para el estudio de las espe-
cies pertenecientes al género son las de Renz {1948}, don-
de se describen detalladamente algunas de las especies
registradas para Colombia y la de Schneider (1955). quien
presenta una clave para las especies de Gomphichis en el
pais,

Distribucion: El género Gomphichis esta conformado
por alrededor de 30 especies, distribuidas desde el sur de
Estados Unidos hasta Argentina. Se encuentra representa-
do en Colombia por 17 especies, distribuidas en todos los
departamentos cordilleranos. Crecen frecuentemente en

bosque humedo y péramo, pero pueden observarse en
matorrales y taludes a orilla de carreteras.

9.1 Gomphichis alba 1.ehm, & Kranzl., Bot, Jahrb. Syst.
26: 500, 1898. Descrita de Perad y conocida tambien de
Venezuela. Distribucién: Cau. Referencia testigo:
Schlechter, 1920b; Schneider, 1955.

9.2 G. altissima Renz, Candollea 11: 253, 1948.
Syntipus: CUNDINAMARCA: O. Renz 4752, CAUCA,
Leheman 2723 (G.). Distribucion: regiones, COCC, CORI;
departamentos, Cau, Cun, Val, entre 2070 y 2800 m. Co-
leccion testigo: VALLE DEL CAUCA: El Cairo, Cerro
del Inglés, 2070-2430 m, 1 abr 1988 (Fr), P. Silverstone-
Sopkin et al. 3948 (CUVC).

9.3 G. bogorensis Renz, Candollea 11: 247, 1948, (Fi-

" gura4a). Tipo: CUNDINAMARCA. Monserate, ¢. de Bogo-

ta, 3000-3300 m, 9 ene 1937, O. Renz. 4144, Distribucion:
regiones, COCC, CORI; departamentos, Boy, Cau, Cun,
Nsa, entre 2500 y 3900 m. Coleccién testigo: BOYACA:
Via Ventaquemada - Tunja, 3 km antes de Tierranegra,
2700 m, 16 oct 2005 (F1), J.L. Ferndndez 23706 (COL).
CUNDINAMARCA: Bogota, Paramo de Moserrate, Ha-
cienda Santa Barbara, 3000-3200 m, 15 nov 1986 (Fl),
M.R. Garzon 178 (COL).

9.4 G. caucana Schltr. Repert. Spec. Nov. Regni Veg.
Beih. 7: 53, 1920. Distribucion: regiones, CCEN, COCC,
CORI, NUPA; departamentos, Ant, Boy, Cau, Ces, Cun,
Gra, Hui, Nar, Put, Tol, entre 2500 y 3800 m. Coleccion
testigo: TOLIMA: La Linea, Cerro El Campanario, 3600-
3700 m, 4 mar 1969 (Fl), /. Cuatrecasas & R. Echeverri
27657 (TOLI).

9.5 G. cladotricha Renz, Candollea 11: 256, 1948. Re-
ferencia testigo: Renz, 1948. Tipo: CUNDINAMARCA:
Bogota, Usaquén, 2800 m, 23 ago 1941, O. Renz 4167.

9.6 G. costaricensis (Schltr.) Ames, F.T. Hubb. & C.
Schweinf., Bot. Mus. Leafl. 3: 37, 1934. Coleccion testi-
go: BOYACA, Duitama. Corregimiento El Carmen, via a
Virolin. Paramo de la Rusia, 3400-3500 m, 19 nov 1994,
J. Betancur & al. 5632 (COL).

9.7 G. cundinamarcae Renz, Candollea 11: 252, 1948,
Distribucion: regiones, CCEN, COCC, CORI, NUPA; de-
partamentos, Ant, Boy, Cau, Cun, Hui, Nar, Ris, entre 2100
vy 3470 m. Coleccion testigo; CUNDINAMARCA: Suesca
/ Nemocon, Hacienda Susata, 2850-2950 m, 23 ago 2000
(FD, J. L. Ferndndez et al. 19054 (COL),

9.8 G. goodyeroides Lindl., Gen. Sp. Orchid. Pl. 447,
1840. Distribucion: regiones, CCEN, COCC, CORI; de-
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partamentos, Ant, Boy, Cau, Cun, Nar, entre 1030 v 3550
m. Coleccion testigo: BOYACA: Belén, Alto de las Cru-
ces, 3410 m, Smar 1972 (Fr), A. Ferndndez-F 2240(COL).

9.9 G. gracilis Schitr., Repert. Spec. Nov, Regni Veg.
Beih. 6: 29, 1919. Distribucidn: regiones, CORI: departa-
mentos, Hui, Coleccion testigo: HUILA: PNN Cueva de
los Guacharos, 1°35" N, 76°00' W, 31 ago 1993 (FI), C.
Barbosa 15600 (351) (FMB).

9.10 . heraerioides Schlir., Repert, Spec. Nov. Regni
Veg. Beih. 7: 54, 1920. Distribucidn; regiones, CCEN,
COCC, CORI; departamentos, Ant, Boy, Cau, Cun, Hui,
entre 1850 v 2970 m. Coleccion testico: ANTIOQUIA:
Caldas, 2440 m. 10 nov 1987 (F0), L. Albert de Escobar et
al. 80717 (HUA).

911 G frwifaensis (Garay) H, Duefias & Fern. Alonso,
comb, nov. = Stenoptera huilensis Garav, Svensk Bot.
Tidskr. 17: 195 tab. 3, 1953, Typus: COLOMBIA: HUI-
LA, 2600 m. K. von Sneidern 2028 ( AMES),

Dadas las caracteristicas florales indicadas en
protdlogo Schneider (1955), en especial los sépalos late-
rales libres ¥ la columna genuflexa de Srenoprera
huwilaensis, se propone su transferencia al género
Gomphichis, Referencias: Schneider {1955) v Ortiz
(1993),

9.12 . lancipetala Schlir., Repert. Spec. Nov. Regni
Veg. Beih. 7: 54, 1920. Tipo: CAUCA: 3500 m, s/f, M.
Madero 5/n (B, destruido) (Schlechter, 1920k},

9.13 G. longiscapa Schltr.,, Repert. Spec. Nov. Regni
Veg, Beih. 9: 125, 1921. Descrita de Perd. Referencia:
ANTIOQUIA: 2000 m, sin mas datos ( Schneider, 1955),

9.14 G. scaposa Schltr. Repert. Spec. Nov. Regni Veg,
Beih. 7: 35, 1920. Distribucion: regiones, CCEN, COCC,
CORI; departamentos, Ant, Cau, Cun, Val, entre 2200 y
3100 m. Coleccion testigo: ANTIOQUIA: Sonson, Cerro
de Las Papas. 2940-2960 m, 5°43°4 1" N, 75°15° 15" W, 20
oct 1997 (Fl, Fr), 4. Cogalfo et al. 11431 (JAUN).

9.15 G. traceyae Rolfe, Kew Bull. 78, 1916, (Figura
4b). Tipo: CUNDINAMARCA: near Bogotd, T, Tracey [07
(k). Distribucidn: regiones, CCEN, CORI, NUPA: depar-
tamentos, Ant, Boy, Cau, Cun, Nar, Sant, Val, entre 2600 y
4500 m. Coleccion testigo: VALLE DEL CAUCA: Cerrito,
Paramo de Pan de Azicar, 3625 m, 5 may 1983 (FI). 2
Silverstone-Sopkin, 1467 (CUVC),

9.16 G. viscosa (Rchb. £} Schlir., Repert. Spec. Nov.
Regni Veg. Beih. 6: 51, 1919. Distribucion: regiones,
CORI; departamentos, Cau, Cun, Tol, 2400-2700 m. Co-

leccion testigo: CUNDINAMARCA: Facatativa, 2700 m,
29 ene 1883 (FI), £ C. Lehmann 2607 (G), (Renz, 1948).

9.17 G. sp. 1 Distribucidon: COCC, Cau, entre 2500 y
3200 m, Coleccion testign: CAUCA: Argelia, Pdramo San
Juan del Cacho, 3100 m, 25 jul 1992 (F1), M. L. Becking
F4O9(AFP).

1. Myrosmodes Rchb. f. (Figura 5c). Hierbas muy
pequefias, hasta 20 cm de altura total; escapo lateral, to-
talmente cubierto por 4-8 bracteas imbricadas, infun-
dibuliformes, amplexicaules con el apice recurvado.
Bricteas florales membranosas, estrecha a ampliamente
ovadas con ¢l dpice recurvado; flores relativamente pe-
quefias, levemente arqueadas hacia fuera, 20-30 densa-
mente agrupadas, blancas a verdosas; ovario generalmente
rostrado: sépalos laterales lanceolados, trulados hasta casi
dolabriformes. oblicuos, en la parte basal unidos entre si
y con el pie de la columna; labelo unguiculado, disco
carnoso, romboide a redondeado, muy concavo, en algu-
nas especies algo galeado. en la base del disco con un par
de engrosamientos glandulares, margen fimbriado; colum-
na corta v delgada, capitada; clinandrio ancho; antera

Figura 4 a. Gomphichis bogorensiz Renz, Boyacd, via
Wentaguemada-Tunja. b, Gomphichis rracevae Rolfe. Cundinamarca,
Subachogue. (Fotografias J.L. Ferndndez- Alonso).
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ovoide, con un par de polinios redondeados que sobresa-
len del ginostemo; rostelo poco evidente, truncado, leve-
mente emarginado en el dpice al caer el pequefio viscidio.

Distribucién: Existen alrededor de doce especies dis-
tribuidas a lo largo de los Andes de Sudamérica. En Co-
lombia se encuentran cinco especies, constituyendo
pequefias rosetas tipicas de paramo.

10.1 Myrosmodes cochleare Garay, fl. Ecuador 9: 169,
1978. Descrito de Carchi, Ecuador, en limites con Colom-
bia, y distribuido también en Venezuela, Coleccién testi-
go: ANTIOQUIA: Paramo de Urrao, 3650 m, s/f (F1), M.
Ospina Herndndez 56 (JAUM).

10.2 M. paludosum (Rchb. {.) Ortiz, Orquideas de Co-
lombia, ed. 2 286, 1995, (Figura 5c¢). Distribucidn: regio-
nes, CCEN, COCC, CORI, SNSM; departamentos, Ant, Ara,
Boy, Cau, Ces, Met, Sant, entre 3017 y 4350 m. Colec-
cidn testigo: ANTIOQUIA: Urrao, Pdrame de Frontino,
3550-3600 m, 6°30' N, 76°°07" W, | cct 1995 (FI), D.
Sdnchez et al. 2469 (MEDEL).

10.3 M. rhynchocarpum (Schltr.) Garay, fl. Ecuador 9:
171, 1978. Descrito de Ecuador. Referencia: MAGDALE-
NA, Sierra Nevada de Santa Marta, 4400 m, 27 nov 1941,
Q. Renz 4156 (Renz, 1948); Coleccién testigo: CUNDI-
NAMARCA: Bogotd, quebrada de San Cristébal, 2900-
3050 m, 4 feb 1940 (F1), J. Cuatrecasas 8016 (COL).

10.4 M. rostratum (Rchb. £.) Garay, fl. Ecuador 9: 172,
1978. Descrita de Ecuador. Distribucién: regiones, CCEN;
departamentos, Cal, Ris, Tol, entre 4000 y 4450 m. Colec-
cidn testigo: CALDAS/TOLIMA: Nevado del Ruiz, 4400
m, 11 dic 1958 (Fl), H. C. Barclay y P. Juajibioy 6340
(COL).

10.5 M, ustulatum (Schltr.) Garay, {1, Ecuador 9: 172,
1978. Coleccién testigo: NARINO: Pasto, Volcan Gale-
ras, 4000-4200 m, 12 feb 1973 (Fl, Fr), E. Herndndez er al.
374 (PSO).

11. Prescortia Lindl. (Figura 3 b-d). Plantas robustas,
totalmente glabras; escapo terminal con brécteas
lanceoladas a infundibuliformes, base envolvente; ho-
jas con el peciolo completamente diferenciado, ldmina
amplia, coridcea. Flores numerosas, subdensamente agru-
padas, generalmente verdosas; sépalos laterales en la base
completamente adnados formando una copa alrededor
de labelo y columna y sobresaliendo levemente a mane-
ra de garganta en el dpice del ovario; labelo galeado,
muy carnoso, unguiculade, la ufia adnada a la base de
los sépalos laterales, en la base del disco con un par de
apéndices muy carnosos que se encuentran dentro del

saco sepalino, margen entero, involuto; columna corta y
gruesa; estigma ancho, carnoso, algo trapezoide; rostelo
levemente alargado, dpice truncado a hendido al caer el
viscidio; clinandrio muy amplio, infundibuliforme, la
antera casi completamente incluida dentro de él; viscidio
ovalado.

Distribucién: Se conocen alrededor de 25 especies
distribuidas en América tropical y subtropical, incluyen-
do las antillas. En Colombia se encuentran 5 especies,
frecuentes en el sotobosque de bosque andino y subandino,
distribuidas preferiblemente entre 2300 y 3200 m de alti-
tud, en los departamentos de las tres cordilleras colom-
bianas, en la Sierra Nevada de Santa Marta y La Macarena.

11.1 Prescottia cordifolia Rchb. ., Bonplandia 3: 66,
1855. Distribucidn: regiones, CCEN, COCC, NUPA; de-
partamentos, Ant, Cau, Nar, entre 2300 y 3250 m. Colec-
cién testigo: CAUCA: Almaguer, La Rifionada-Ledezma,
2780-3000 m, 8 sep 2001 (F1, Fr), B. R. Ramirez P. & D.
Macias P. 14699 (CAUP).

11.2 P. oligantha (Sw.) Lindl., Gen. Sp. Orchid. PI. 454,
1840. Amplia distribucién en le neotrépico. Distribucién:
Ant, Boy, Cau, Met. entre 1700 y 2000 m. Tipo: CAUCA:
[800 m, s/f, M. Madero s/n {Schlechter, 1920b). CAUCA:
Cordillera Occidental, 4 sep 1882, F.C. Lehemann 1856
(G).

11.3 P. petiolaris Lindl., Bot. Reg. 22: 1916, 1836
{Figura 3 ¢-d). Descrita de 1a amazonia peruana. Distribu-
cidn: regiones, CCEN, COCC; departamentos, Ant, Ris,
Val, entre 1500 y 2800 m. Coleccidn testigo: ANTIOQUIA:
Medellin, Cumbre de Santa Elena, 2500 m, 2 abr 1949
(Fl, Fr), F A. Barkley et al. 19An374 (MEDEL). RI-
SARALDA : Mistratd, Alto de Pisones, 1500 m, abr 1992,
J L. Ferndndez s.n. (COL).

11.4 P. stachyodes (Sw.) Lindl., Bot. Reg. 22: sub t.
1916, 1836, (Figura 3b), Distribucién: regiones, CCEN,
COCC, CORI. CORI, NUPA, SNSM; departamentos, Ant,
Boy, Cau, Cun, Hui, Mag, Met, Nar, Ris, Sant, entre 1200
y 3200 m. Coleccitn testigo: META: La Macarena, Maci-
zo Renjifo, 1300-1900 m, 6-20 ene 1951 (F1), /. M. Idrobo
& R. E. Schultes 1047 (COL).

11.5 P sp.1 Distribucién: regiones, CCEN, COCC,
NUPA; departamentos, Ant, Nar, entre 1300 y 2300 m.
Coleccién testigo: NARINO: Chucunés, Reserva Natural
La Planada, 1800 m, 20 feb 1992 (F1, Fr), B. Ramirez 4589
(PSO).

C. Grupo “Spiranthes” {Tribu Spirantheae Endl.,
Subtribu Spiranthinae Lindl.}
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Plantas con hojas basales, algunas veces ausentes en
floracién. Flores generalmente pequefias, espaciadas, dis-
puestas en espiral, subsecundas; sépalos laterales
decurrentes solo en el dpice del ovario formando un
mentum levemente prominente; columna con pié corto;
rostelo membranoso, dpice romo o levemente hendido.
En Colombia 5 géneros 11 especies. Algunos autores como
Salazar (2003) consideran dentro de Spiranthinae, las
subtribus Stencorrhynchidinae y Cyclopogoninae.

12. Beloglottis Schltr. Plantas con hojas elipticas,
base del limbo decurrente sobre el peciolo relativamen-
te bien diferenciado. Inflorescencia de casi 20 cm de
longitud, con mds de 20 flores subsecundas, distancia-
das cerca de | cm a lo largo del eje; flores pequefias,
blacuzcas, incluyendo el ovario arqueadas; columna cla-
vada, con pié corto, decurrente sobre ¢l dpice del ova-
rio; clinandrio amplio; rostelo corto, redondeado. al caer
el viscidio hendido; viscidio alargado, colocado entre
los dos pequeiios 16bulos del rostelo: polinios 4, sin
caudiculas.

Distribucién: actualmente se reconocen 10 especies
distribuidas en Centro y Sudamérica desde México hasla
Bolivia y en las Antillas. Para Colombia se registra una
sola especie.

12.1 Beloglottis costaricensis (Rchb. f.) Schitr., Beih.
Bot. Centralbl. 37(2); 365, 1920. De distribuye en Centro
y Sudamérica. Ejemplar testigo: CUNDINAMARCA:
Pacho, 1000 m, 30 jul 1947 (Fl), O. Haught 6014 (COL).

13. Brachystele Schltr. Plantas muy pequefias, dfilas
en la época de floracién, con las flores de menos de 7 mm
de longitud. Labelo con hipoguilo ancho, casi redondea-
do, epiquilo hastado, el dnico nervio ramificado; colum-
na pequefia, pié prominente; clinandrio amplio; rostelo
pequefio, ligulado, obtuso, al caer el viscidio foveolado;
viscidio alargado, grueso, sobre la superficie dorsal del
rostelo; polinios 2, bipartidos, sin caudiculas.

Distribucién: el género abarca 19 especies (Rutkowski
et al., 2004a), distribuidas en Centro y Sudamérica, desde
México hasta Uruguay y en las Antillas. Para Colombia
s6lo se conoce una especie.

13.1 Brachystele maasii Szlach., Fragm. Florist,
Geobot. 41 (2): 847, 1996. Ejemplar testigo: VICHADA:
Km. 60 al E de Orocué, 150 m, 20 abr 1939 (F1), O. Haught
2778 (Holotypus: COL).

14. Eurystyles Wawra (Figura 5d). Plantas pequenas,
epifitas; con hojas en roseta y bricteas pilosas en ¢l mar-
gen, muy delgadas. Inflorescencia en subcapitulo, bricteas

florales muy vistosas, cubriendo totalmente las flores; flor
muy delgada, sépalos en su base adnados formando un
pequefio saco algo globoso; columna larga con pié corto;
antera globosa; rostelo estrechamente triangular a ovado,
membranoso, viscidio terminal redendeado; polinios 2,
bipartidos, gruesos.

Distribucion: el género Furystyles estd conformado
por 16 especies (Szlachetko 1994%; Salazar, 2003), dis-
tribuidas en Centro y Sudamérica, incluyendo las Anti-
llas. Para Colomhia se registran cuatro especies,
distribuidas en las tres cordilleras.

Referencias biliograficas importantes para este géne-
ro son Burns-Balogh ef al. (1985) y Szlachetko (1992).

14.1 Eurystyles ananassocomos (Rchb. f.) Schltr.,
Repert. Spec. Nov. Regni Veg. 35: 39, 1925. Especie des-
crita para Jamaica y también citada para Peri. Referencia
testigo: Schneider, (1960).

14.2 E. colombiana (Schitr.) Schltr., Repert. Spec. Nov.
Regni Veg. 35: 39, 1925, Tipo: CAUCA: 2000 m, s/f, M.
Madero s/n (Tipo: B, destruido) (Schlechter, 1920b).

14.3 E. cotyledon Wawra, Oesterr. Bot. Z. 13: 233,
1863, (Figura 5d). Descrita de Brasil y citada de Venezue-
la (Burns-Balogh & al. 1985). Distribucidn: regiones,
CCEN, COCC, CORI, departamentos, Ant, Cau, Cun, Ris,
entre 1780 y 2700 m. Coleccién testigo: RISARALDA:
Mistratd, 1800-1900 m, 17 mar 1991 (Fl), G. Galeano et
al. 2383 (COL).

14.4 E. eristata (Schltr.) Schiltr., Repert. Spec. Nov.
Regni Veg. 35: 39, 1925, Tipo: CAUCA: 1300 m, s/f, M.
Madero s/n (Tipo B7) (Schlechter, 1920b).

15. Hapalerchis Schitr. Plantas pequeiias o medianas,
con hojas generalmente basales, pecioladas. Flores pe-
queiias, secundas; sépalos libres, los laterales formando
un peguefio mentum con la base del labelo; labelo sésil
con base ¢dncava; columna con pie corto; clinandrio
infundibuliforme; rostele ligulado, bidentado en el dpice.

Distribucidn: actualmente se conocen cerca de doce
especies, distribuidas en regiones tropicales y sub-
tropicales de América. Para Colombia Ortiz (1995) men-
ciona la presencia de tres especies.

15.1 Hapalorchis cheirostyloides Schitr., Repert. Spec,
Nov. Regni Veg. Beih. 6: 30, 1919. Tipo: Venezuela: Mi-
randa, Stguire Valley, 500-1000 m, mar 1913, H. Pittier
5992 (Isotypus NY). Presencia probable en Colombia.
Referencia testigo: Ortiz, 1995,
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15.2 H. longirostris Schltr,, Repert. Spec. Nov. Regni
Veg. Beih. 7: 64, 1920. Tipo: CAUCA: s/f, F. C. Lehmann
2207. (Schlechter, 1920b).

15.3 H. trilobata Schltr., Repert. Spec. Nov. Regni Veg,
Beih. 7: 65. 1920. Tipo: CAUCA: s/f, M. Madero s/n(Tipo
B?) (Schlechter, 1920b).

16. Sauroglossum Lind]. Plantas medianas con hojas
basales o afilas en floracion. Flores medianas o pequefias;
sépalos libres, los laterales formando un mentumn obtuso con
el pié de la columna; labelo sésil, base acanalada, concavo
en frente, con callos basales; columna delgada, alargada,
con pie corto; clinandrio membranoso; rostelo membranoso,
corto, ampliamente triangular con févea apical.

Distribucion: Se conocen alrededor de doce especies,
de las regiones tropical y subtropical de Sudamérica
Salazar, (2003). Para Colombia se registran dos especies.

16.1 Sauroglossum elatum Lindl., Gen. Sp. Orchid.
P1. 480, 1830. Especie descrita de Brasi y citada de Ecua-
dor. Referencia testigo: Ortiz, 1995.

16.2 8. lengiflorum (Schltr.) Garay, fl. Ecuador 9: 245,
1978. Tipo: CAUCA: sin loc, precisa, s/f, M. Madero 53
(AMES). Conocida de Colombia y Ecuador. (Schlechter,
1920b; Garay, 1978b).

Discusién y conclusiones

El neotropico presenta una notable diversidad de or-
quideas de !a subfamilia Spiranthoideae, diversidad que
se manifiesta de modo particular en los Andes Sudameri-
canos. Ecuador, Colombia, Venezuela y Pertt comparten
entre el 80 v el 90% de sus especies y presentan una di-
versidad comparativamente similar, con 189, 200, 101 ¥
1335 especies respectivamente. Paises cercanos como Pa-
nama, Costa Rica y en general toda Centroamérica, aun-
que comparten algunos grupos, principalmente aquellos
distribuidos en partes mds bajas de las cordilieras, presen-
tan menos de 70 especies cada uno. En Brasil se presenta
un mayor nimero de especies (mas de 200), aunque la
flora de este pais se encuentra mas relacionada con la de
la zona austral, de tal manera que las especies comparti-
das con los paises mas al norte son escasas, siendo princi-
palmente géneros y especies propios de la region
amazoénica. Por otra parte, la alta diversidad de Ecuador,
podria explicarse por una mas exhaustiva exploracién y
estudio de este territorio comparado con otros paises del
Norte de Suramérica.

Resumiendo los resultados mostrados, se puede con-
cluir que en Colombia se encuentran 200 especies de or-

quideas terrestres dentro de la Subfamilia Spiranthoideae,
distribuidas en 32 géneros, los cuales se reparten en 3
tribus: Goodyereae, Spirantheae y Cranichideae (Clasifi-
cacion segin Szlachetko, 1995, 2000), siendo Spirantheae
la tribu mas diversa con 91 especies y 21 géneros, segui-
da de Goodyereae con 56 especies en 6 géneros y por
Cranichideae con 54 especies en 5 géneros. A ellas habra
que afladir proximamente algunas mas, que hasta ahora
son conocidas solo como morfoespecies no plenamente
identificadas, especialmente en los géneros Cyclopogon,
Cranichis, Microchilus v Pterichis.

Nuevos registros para Colombia

Con respecto a la lista de especies de Colombia publi-
cada por Ortiz {1995), se presentan en este trabajo 3| re-
gistros nuevos, pertenecientes a 7 géneros diferentes. Estos
son: Aspidogyne mosaica, A. popayanensis, A. robusta,
A. zonata, Brachystele maasii, Gomphichis gracilis G.
longiscapa, Kreodanthus myrmex, Ligeophila jamesonii,
L. macarenae, Microchilus chiriquensis, M. cundi-
namarcae, M. foshergii, M. globosus, M. haughiii,
M. hughjonesii, M. kuduyarensis, M. madrinanii, M.
micayvallis, M. nugax, M. ovalis, M. paraisoensis, M.
platysepalus, M. procerus, M. pseudominor, M. putu-
mayoensis, M. rioesmeraldae, M. subquadratus, M.
tequendamae, M. xeranthum y Platythelys pachysepala.
En algunos casos se trata de especies recientemente des-
critas y en otros de plantas que eran solo conocidas de
paises vecinos como Ecuador, Venezuela y Panama.
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BoTANICA

NOVEDADES COROLOGICAS EN SLOANEA
(ELAEOCARPACEAE) PARA COLOMBIA

Leonardo Palacios Duque! & José Luis Fernandez Alonso?

Resumen

Palacios Duque, L. & J.L. Fernandez Alonso: Novedades corologicas en Sloanea (Elacocarpaceae)
para Colombia. Rev. Acad. Colomb. Cienc. 31 (118):29-39, 2007. ISSN 0370-3908.

Se presentan los primeros registros de Sloanea parvifructa, S. picapica, S. pittieriana y S.
zuliaensis (Elaeocarpaceae) para Colombia y se complementa la descripcidn original de S. parvifructa,

al darse a conocer sus flores.

Palabras clave: Flora de Colombia, Antioquia, Chocd, Valle, Elacocarpaceae, Sloanea.

Abstract

Sloanea parvifructa, S. picapica, S. piitieriana and S. zuliaensis (Elaecocarpaceae) are recorded
for the first time in Colombia and the original description of the S. parvifructa is completed by

adding its floral features.

Key words: Flora of Colombia, Antioquia, Chocd, Valle, Elacocarpaceae, Sloanea.

Introduccion

Durante las Gltimas dos décadas la exploracién bota-
nica se ha intensificado en los departamentos de
Antioquia, Choco y Valle, por parte de botanicos de
herbarios de la zona (CHOCO, CUVC, HUA, JAUM, y
MEDEL) en colaboracién con personal del Missouri
Botanical Garden (MO). Esto ha permitido obtener una
mejor caracterizacion floristica de estos departamentos,
ademas de las numerosas colecciones efectuadas, la des-

cripcion de muchas novedades taxon6micas y el hallaz-
go de algunas especies que en algin momento se consi-
deraban restringidas a apartadas regiones de paises
vecinos. Un ejemplo es el género Sloanea L. (Elaeo-
carpaceae), que cuenta con cerca de 143 especies, distri-
buidas en los trépicos y subtropicos, excepto en Africa
continental; las 93 especies neotropicales se distribuyen
desde México hasta el sur de Brasil y algunas islas del
Caribe (Smith 1998, 2001); de estas, se considera que al
menos 30 crecen en Colombia. En esta contribucidn,

1 Instituto de Ciencias Naturales, Universidad Nacional de Colombia & Grupo de Investigacion en Biosistematica, Universidad Tecnolo-
gica del Chocé “Diego Luis Coérdoba”. lepduque@unal.edu.co; lepduque@yahoo.es

2 Instituto de Ciencias Naturales, Apart. 7495. Universidad Nacional de Colombia, Bogota, D.C. jlfernandeza@unal.edu.co
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como resultado del estudio de este género en los herbarios
antes mencionados, se describen e ilustran cuatro espe-
cies no previamente conocidas para Colombia y poco
documentadas en la literatura taxondmica.

Materiales y Métodos

Se estudiaron aproximadamente 120 colecciones,
depositadas en los herbarios CAUP, CHOCO, CUVC, HUA,
JAUM, MEDEL. Ademas se han realizado salidas de cam-
po en los alrededores del municipio de Quibdd (Chocd),
en donde se encontrd una de las especies aqui presenta-
das. La terminologia de las estructuras estd basada en los
términos propuestos por Font Quer (1993) y 1a delimita-
cién infragénerica e identificacién de las especies de
Sloanea, se realizé con base en Smith (1954). En cuanto a
las descripciones originales y tipos nomenclaturales de
las especies aqui tratadas, se tuvieron en cuenta las si-
guientes bases de datos “International Plant Name Index
Query (www.ipni.org), Missouri Botanical Garden
{(www.mobot.org opcién TROPICOS), New York Botanical
Garden (www.nybg.org, opcién Virtual Herbarium) y el
United States National Museum, Washington (http://
rathbun.si.edu/botany/types/).

Resultados y Discusién

Se presentan a continuacidén cuatro nuevos registros
del género Sloanea L. (Elacocarpaceae) para Colombia,
todas las especies presentan datos sobre tipificacién, si-
nonimia, etimologia, distribucién, ecologia y comenta-
rios sobre las afinidades taxondmicas.

1. Sloanea parvifructa Steyerm. Ann. Misscuri Bot.
Gard. 75 (4): 1579. 1988. TIPO: BRASIL (near Venezuelan
border). Serra da Neblina, Rio Negro, Rio Cauaburi, Rio
Maturaca, between Missio Salesiana and Serra Pirapucy,
800 — 1000 m, 23 Jan. 1966, Nilo T. Silva & Umbelino
Brazdo 61865 (Hol6tipo: NY — imagen digital!; Isétipo:
MO - imagen digital!). Figuras 1 y 2.

Etimologia: El epiteto especifico hace referencia al
tamafio de los frutos.

Arbol de 12-30 m de alto; 12-37.4 ¢m de DAP (D.
Sdnchez et al. 3564; 3754); ramitas moderadamente del-
gadas 2.5-5.5 mm de didmetro, finamente pubescentes
hacia el dpice o parcialmente glabras. Hojas alternas o
menos frecuentemente opuestas; estipulas triangulares,
pequeifias, tempranamente caducas, 0.5 mm de longitud,
(0.5 mm de ancho; peciolos (1.0} 1.5-2.7 cm de longitud,
densamente pubérulos o glabros con la madurez, lisos en
las hojas jévenes, fuertemente estriados en las maduras,

teretes; ldmina foliar 8.5-19 cm de longitud, 4.5-7 cm de
ancho, obovada-espatulada, haz y envés glabros, dpice
redondeado a ampliamente obtuso, base aguda, margen
repando o entero; 7-8 pares de nervios secundarios a cada
lado, nervio principal y secundarios mds oscuros que el
resto de la ldmina, nervio principal visible, adelgazandose
hacia el dpice tanto en la haz como en el envés, nervios
secundarios visibles en la haz pero débilmente resaltados
en el envés, completamente glabros, ascendentes en un
dngulo de 50-60°. Inflorescencias racemosas ubicadas
sobre las ramitas mds jévenes, racimos basicos de 3-7 flo-
res; eje primario anguloso a cuadrangular, 1.4-1.9 cm de
longitud, -2 mm de didmetro, finamente pubescente;
pedicelos delgados, 3-4 mm de longitud, 0.5-1 mm en
didmetro, cuadrados, finamente pubescentes; bricteas
pequefias, | x 1 mm, ovadas y naviculares, finamente
pubescentes, bractéolas ausentes.

Flores con 5-6 sépalos, cada uno de 2.5 longitud, 1.5
(-3) mm de ancho, ovados, pubescentes en la cara externa,
mas o menos glabros en la interna; anillo estaminal cons-
picuo, mds ancho que el dpice del pedicelo, 2-3 mm de
didmietro, pubescente; estambres numerosos, 2.1-3.0 de
longitud, filamentos 1.5-2 mm de longitud, teretes,
pubescentes, anteras ovado-elipticas, | mm de longitud,
diminutamente pubescentes, dehiscentes por dos lineas
laterales; ovario ovoide, 2 mm de longitud, 2.5-3 mm de
didmetro, finamente pubescente; estilo 2-2.5 mm de lon-
gitud, con tricomas erectos en su base aunque pueden
llegar hasta el dpice, mds o menos contorto, dpice dividi-
do en 3-4 partes. Infrutescencias racemosas laterales, con
4-5 frutos, eje fructifero 1.5-3.3 ¢cm de longitud, 1.5-2 mm
de didmetro; pedinculos de 5-9 mm de longitud; pedicelo
fructifero delgado, 5-10 mm de longitud, densamente
pubérulos (cubierto con tricomas ascendentes). Capsulas
ovoides, relativamente pequenas 1-1.7 ¢m de longitud
incluyendo las espinas, las valvas de 9-10 mm de longi-
tud, 7 mm de ancho; espinas moradas o plrpuras a marro-
nes, cortas 1-3 mm de longitud, cubiertas con una fina
pubescencia antrorsa. Semillas oblongas, 7 mm de longi-
tud, 4.5 mm de didmetro.

Habitat y distribucion: En Colombia, esta especie
se conoce solo por dos colecciones ambas provenien-
tes del departamento de Antioquia, municipio de
Betania, en la franja de bosque muy himedo montanc
bajo, entre los 2100-2300 m, lo que representa una
ampliacién muy notable en el rango altitudinal de la
misma [800-1000 m, Steyermark (1988)}. 8. parvifructa
solo se conocia por la coleccidn tipo, realizada en Bra-
sil en las cercanias de la frontera con Venezuela
{Steyermark 1988).
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Figura 1. Detalle de una ramita fructifera de Sloanea parvifructa Steyer. (Sdnchez et al. 3754, MEDEL).
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Figura 2. Detalle de una ramita florilera de Sloanea parvifructa Steyer. (Sdnchez et al. 3734, MEDEL).
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Observaciones: Las muestras colombianas presentan
variaciones frente a la coleccidn tipo de S. parvifructa
tales como un mayor porte (12-30 m vs 10 m), ¢l indu-
mento de los peciolos (escasamente pubérulos vs. densa-
mente y diminutamente pubérulos), la tongitud del gje
primario de las infrutescencias (1.4-1.9 mm vs. 3-3.5 mm).
el tamafio de pedicelo fructifero (3-4 mm vs. §-10 mm) y
el tamafio de tas cépsulas y la coloracion de las espinas
(1-1.7 cm vs. | cm de longitud, espinas marrones vs. mo-
radas), estas variaciones no son lo suficientemente con-
tundentes como para proponer un taxon diferente a la
especie descrita por Steyermark (1988). Al describirse
por primera vez las estipulas v las flores de esta especie,
esta se incluye dentro del subgénero Sloanea C. E. Smith
sect. Brevispicae C. E. Smith. Dentro de esta seccidn S.
parvifructa, es afin a S. duckei C. E. Smith de la Amazonia
Brasilefia, en cuanto a las laminas se refiere; no obstante
difiere de esta por presentar peciolos densamente
pubérulos, nervio medic pubérulo y los nervios secunda-
rios ascendentes en un dngulo mayor; con 8. spathulata
C. E. Smith del territorio de Acre, Brasil, difiere notable-
mente por presentar pectolos més cortos, nervios laterales
ascendentes en un angulo mas amplio y oblicua a
transversalmente unidos con los nervios terciarios, me-
nos ramificados y menos prominentes, infrutescencias con
pedicelos mas largos, y espinas mucho mas cortas; igual-
mente por ¢l aspecto de sus capsulas podria estar relacio-
nada con S. brevispina C. E. Smith, de Colombia y
Venezuela, de la cual se diferencia por el menor tamario y
forma de sus hojas; menor namero de nervios secundarios
y la lamina foliar completamente glabra.

En la descripcion original, se cita el holotipo como
depositado en el Jardin Botanico de Missouri (MQO); sin
embargo al observar las imagenes de los tipos, disponi-
bles en los sitios web del Jardin Botanico de Missouri y el
Jardin Botanico de New York (NY), se puede ver que el
pliego depositado en este ultimo fue designado por J.
Steyermark como holétipo.

Ejemplares examinados: COLOMBIA, ANTIOQUIA;
Municipio de Betania, vereda Pedral arriba, vertiente de
la quebrada La Bramadora, 5°44° N, 76°00° W, 2100-2300
m, bmh - MB, 3 Feb 1997, (fl, ft) D. Sdnchez et al. 3754
{MEDEL); ibidem, 3 Febrero 1997 (Estéril}, D. Sdnchez et
al. 3647 (MEDEL).

2. Sloanea picapica Standley, Field Mus. Publ. Bot.
22: 89. 1940. TIPO: HONDURAS: Coldén, Guarunta:
Wisperinini Camp. Wolfgang von Hagen & Christine von
Hagen 1390 (Holétipo: no localizado; isdtipos: NY- ima-
gen digital!, F no visto). Figura 3.

Etimologia: el epiteto especifico hace referencia al
nombre vulgar de la especie en Honduras “Pico-pico”.

Arbol de 41-50 m; ramitas numerosas, café — algo
grisdceas, estriadas, lenticeladas. Hojas opuestas o alter-
nas, mas 0 menos agrupadas hacia el extremo de las rami-
tas; estipulas diminutas; peciolos de 0.4-1.2 ¢m de longitud,
parcialmente canaliculados, engrosados en ambos extre-
mos, glabros; laminas de 3-12.5 cm de longitud, 2-4.5 cm
de ancho, elipticas — ovadas o ovadas, coriaceas menos
frecuente membranosas, nervio principal impreso por la haz
v levemente pubescente, prominente y glabro por el envés,
venas laterales impresas por la haz, 6-7 arqueadas y ascen-
dentes, uniéndose antes de llegar al margen de la hoja;
venacion eucamptddroma; base subaguda-obtusa; apice
acuminado, margen entero a ligeramente ondulado. Flores
no vistas. Capsulas de 1-2 cm de longitud, 0.7-1.5 em de
diametro, ovoides, receptaculo persistente en la base y el
anillo estaminal reflexo, generalmente con 4 valvas, valvas
de I-4 mm de grueso, superficie finamente pubescentes,
cubiertas con espinas rigidas, adelgazdndose hacia el 4pi-
ce, separadas unas de otras por 1-2 mm. Semilla una, cu-
bierta por un arilo rojizo fuertemente unido a la calaza.

Habitat y distribucién: En Colombia esta especie se
conoce solamente por tres colecciones realizadas en los
departamentos de Antioquia y Chocd, creciendo princi-
palmente en bosques muy humedos, entre los 50-100 m
de altitud. Adicionalmente se encuentra distribuida en
Costa Rica, Honduras, Panama y Nicaragua (D" Arcy, 1987,
Smith 2001).

Observaciones: S. picapica es facilmente distinguible
por el corto tamafio de sus hojas, peciolos y cdpsulas las
cuales se encuentran cubiertas con espinas rigidas, y muy
separadas unas de otras (2-3 mm). De acuerdo a Smith
(1954), esta especie puede ser el punto de variacién final
del complejo de S. guianensis (Aublet) Bentham y consi-
derd a S. ptariana Steyer., como sindnimo de esta (véase
Steyermark 1[988).

Nombre vulgar: “Cadillo” (7. Vardén & L. Morales
250,

Ejemplares examinados: COLOMBIA, ANTIOQUIA:
Municipic de Turbo, carretera al Tapdn del Darién, sector
Rio Leodn, lomas aisladas, Km 37, 26 Dic 1983, (fr), /.
Brand & M. Escobar 765 (JAUM). Chocd: Municipio de
Rio Sucio, corregimiento de la Honda, vereda la Balsa,
Canal Zapata, 11 Ene 1988, (fr), V. Echevarria & L. Mora-
les 251(HUA). Municipio de Rio sucio, corregimiento de
la Honda, vereda la Balsa, Canal Esteban, 8 Ene 1988,
(f), T. Varon & L. Morales 251 (MEDEL).
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3. Sloanea pittieriana Steyermark, Fieldiana: Botany:
28 (2): 355. 1952, TIPO: VENEZUELA. Bolivar: Ptari —
tepui, southeast-facing slopes, altitude 1585 — 1600 m,
10— 11 November 1944, J. 4. Steyrmark 59984 (Holétipo:
F no visto; Is6tipos: NY — imagen digital!, US — Imagen
digital!, VEN no visto; Cotipo: NY!, F no visto). Figura 4.

Etimologia: especie dedicada al botanico Henry
Pittier.

Arbol 8-30 m; ramitas jovenes tomentosas a glabras al
madurar, 2-6 mm de diametro; estipulas caducas; hojas
alternas o algunas veces opuestas, peciolos 6-9 mm de
longitud, escasamente tomentosos a glabros; laminas pe-
quefias 3-8 (9) cm de longitud, 2-6 ¢cm de ancho, cartaceas
a subcoriaceas, clipticas a oblongas o muy oblongas a
obovadas; base aguda o cuneada; dpice redondeado u
obtuso, margen entero, haz y envés completamente
glabros, nerviacién anastomosada, 6-8 nervios laterales
ascendentes en un angulo de 50°-80°. Inflorescencias
racemosas, paucifloras, 1-2 ¢cm de longitud, axilares o ter-
minales, pedinculos 2.5-6 mm de longitud, finamente
pubérulos, pedicelos 4-8 mm de longitud, finamente
pubérulos, bracteas ovadas o muy lanceoladas a elipticas
1.5-5 mm de longitud, mas o menos persistentes en las
cépsulas desarrolladas; sépalos 4, de igual forma y tama-
fio, 3.5-4.5 mm de longitud, 2.5-4 mm de ancho, enteros,
oblongos o ovado — oblongos, 4pice obtuso a subagudos;
estambres 15-27, filamentos pilosos, 2.5 mm de longitud;
anteras ovadas, 1.2-1.5 mm de longitud, con pelos rectos;
ovario 2 mm de alto, densamente hispidulo, con 4 loculos;
estilo tetrafido, 2.5-2,.8 mm de longitud, glabro. Cépsulas
muy pequefias 7-9 mm de longitud, 5-6 mm de didmetro,
receptaculo levemente conspicuo; espinas de 5-7 mm de
longitud, rectas, cubierta con una fina pubescencia
antrorsa, flexibles, prontamente caducas por lo que se
puede creer que la cdpsula es inerme. Semillas no vistas.

Habitat y distribuci6n: S. pittieriana es conocida en
Colombia por dos colecciones realizadas en los departa-
mento del Choco y Valle del Cauca, en donde crece a muy
baja altitud {50-100 m) y sobre suelos de origen aluvial y
asociada con algunas especies como Secratea exorrhiza
(Mart.} H. Wendl.; Protium sp. Gustavia sp. Phragmotheca
sp. Tovomitopsis sp. Compsoneura sp. (a partir de Don
Faber- Langendoen, M. Monsalve & E. Renteria 373). Esta
especie solamente se conocia de la Guayana Venezolana,
4rea de la cual se consideraba endémica (Smith &
Steyermark 1998).

Ejemplares examinados: COLOMBIA, CHOCO:
municipio de Quibdé, Barrio el Jardin, sector Los Casti-
los, 8 de Nov de 2005 (fl, fr) F. Garcia — Cossio sin niime-

ro. Valle: municipio de Buenaventura, Concesién Bajo
Calima, Bosque humedo tropical, 3°50° N, 77°10° W, 27
Abr 1987 (1, fr), Don Faber- Langendoen, M, Monsalve &
E. Renteria 373 (CUVC, MO).

4. Sloanea zuliaensis Pittier. Contrib. Flo. Venezuela
4(34):31.1923. TIPO; VENEZUELA. Estado del Zulia,
margenes del Rio Lora, (fl.} 13 Dic 1922, Pittier 10930
{Holétipo: US — Imagen digital!; Isétipos: G no viste, GH
no visto, NY — Imagen digital!, VEN no visto).

S. macropoda Standley, J Wash. Acad. Sci. 15: 478.
1925. TIPO: COSTA RICA: Bois de Boca Culebra, Lito-
ral du Pacifique, (fr.} 21 Jan 1898, Pirtier 12168 (Holdtipo:
US - Imagen digitall).

S. microcephala Standley, Field Mus. Pub. Bot. 4: 152,
1929. TIPO: PANAMA: Canal Zone: Barro Colorado
Island, (f1.} 6 Aug 1927, Kenoyer 433 (Holétipo: US -
Imagen Digital!; 1sotipos: F no vistos). Figura 5.

Etimologia: el epiteto especifico hace referencia a la
localidad donde fue colectado el material tipe de esta
especie, en el Zulia, margenes del Rio Lora en Venezuela.

Arbol de hasta 27 m de alto, ramitas moderadamente
robustas 4-6 mm de diametro, estriadas, escasamente
pubérulas, lenticeladas. Hojas alternas; estipulas 12-20
mm de longitud, 4-6 mm de ancho, lancecladas, na-
viculares, finamente puberulentas, obtusas, margen on-
dulado a repando-dentado; peciolos 5.5-14.5 cm de
longitud, teretes, estriados, con doble pulvinulo,
pubérulos; lamina 21-40 c¢cm de longitud, 8-23 cm de an-
cho, ovadas a usualmente elipticas, cartiaceas a sub-
coriaceas, nervio medio y secundarios pubérulos por el
haz, prominentes y escasamente pubérulos por el envés,
12-17 pares de venas secundarias, ascendentes en un an-
gulo de 50°-60°, base subaguda menos frecuentemente
redondeada, dpice obtuso a acuminado-obtuso o sub-
agudo, margen irregularmente ondulado a repando-den-
tado. Inflorescencias axilares, 13-27.5 ¢m de longitud,
pedicelos a manera de cimas en el final de las ramas de los
racimos, pedinculos, pedicelos y bracteas recubiertos por
una pequefia pubescencia de color marrén, pedinculos
12-26 c¢m de longitud, estriados, pedicelos de 5-12 mm de
longitud, las bracteas se ubican por debajo de los
pedicelos a unos 2 mm de longitud, delteides a lan-
ceoladas, obtusas, 3-10 mm de longitud, ovadas,
naviculares, enteras a esparcidamente dentadas, obtusas,
ocasionalmente trilobadas. Flores amarillas, fragantes, 2-
3 mm de longitud, 2.5-4 mm en didmetro; pétalos fusio-
nados en un pequeiio caliz de 4-6 lébulos o simplemente
dandole al céliz un aspecto irregular (sin l6bulos marca-
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dos), pubérule por dentro y por fuera; estambres 1.5-2 mm
de longitud, filamentos 0.5 mm de longitud, angulosos,
glabros, en la antesis forman una pequeiia masa sub-
globosa, pistilo 3 mm de longitud; ovario 1.5 mm de lon-
gitud, 1| mm de didmeltro, ovoide, con cuatro dngulos,
cuatro léculos, fina y densamente puberulentos, estilo 1.5
mm de longitud, adelgazdndose hacia el dpice, con cua-
tro ‘angulos, glabros, 4dpice obtuso, entero. Cdpsula 2.5
c¢m de longitud, 2 cm en didmetro, elipsoidales, 1-2 semi-
llas, usualmente con 4 valvas; valvas 2-4 mm de espesor,
densamente cubiertas con espinas rojizas, semicurvadas,
semifiexibles 2.5-3.3 cm de longitud, adelgazdndose ha-
cia el dpice, escasamente pubérulas; semillas 1-2, de 15
mm de longitud, 7 mm en didmetro, elipsoidales, casi com-
pletamente cubierta con un arilo 6-lobado, los tres 16bu-
los mds largos son irregularmente laciniados; arilo
fuertemente unido a la calaza a 1/3 de la semilla.

Habitat y distribucién: §. zuliaensis en Colombia se
ha recolectado en el departamento de Antioquia, en don-
de crece desde los 20-790 m de altitud, Smith (1954)
menciona la ocurrencia de esta especie para Colombia,
pero no cité ninguna coleccidn para el territorio colom-
biano, por lo cuat el presente es el primer registro docu-
mentado recientemente ha sido citada como presente en
el departamento del Chocé (Forero & Gentry, 1989;
Cérdenas, 2003; Rangel 2004), pero el estudio de las
colecciones citadas por estos autores no permite seguir
considerando esta especie dentro de la flora chocoana, ya
que la coleccidn Gentry /6957, citado en la lista anotada
de las plantas del Chocé Forero & Gentry (1989), no
cotresponde a esta entidad; de igual manera los niimeros
de coleccion D. Cérdenas /983 y 2285, nombrados como
8. zuliaensis en el Inventarie del Cerro del Cuchillo Darién
Chocoano, (Cardenas, 2003), corresponden a S. fragrans
Rusby, la cual es una especie con un rango de distribu-
cién mds amplio desde el norte del Chocé y Antioquia
hasta Bolivia. Adicionalmente . zuliaensis se encuentra
en Costa Rica, Panam4d y Venezuela (Smith, C.E,
1954,1965; D”Arcy, 1988).

Observaciones: §. zuliaensis difiere de sus congéne-
res por sus inflorescencias axilares muy largas (13-27.5
cm de longitud) y la forma globosa que toman sus estam-
bres durante la antesis de la flor.

Nombre vulgar: “Cacac montano’ (Valencia 17).

Ejemplares examinados: COLOMBIA, ANTIOQUIA:
Municipio de San Luis, Autopista Medellin-Bogotd, sec-
tor Rio Samand — Rio Claro, camino hacia la vereda pri-
mavera, 790 m,13 Nov 1982, (fr), A. Cogollo & C. C.
Estrada 219 (JAUM). Municipio de Turbo, carretera Ta-

p6n del Darién, sector Rio Ledén — Lomas Ajsladas, Km
38, Loma mediana. 20 m, 29 Feb 1984, (fr} J. Brand & M.
Gonzdlez 985 (HUA, JAUM). Municipio de Turbo, carrete-
ra Panamericana, 30 — 40 km delante de Barranquillita,
60 - 70 m, 16 Nov 1983 (fr), R. Bernal 764 (HUA). Muni-
cipio de Zaragoza, trayecto del Rio Tigui a Zaragoza, 74°
50°0,7°35°N, 130 - 140 m, 12 Jul 1987, (11.), R. Calle-
Jas, J. Betancur & F. J. Rolddn 4618 (HUA). Antioquia?:
Rio Leén, 15 Ago 1970, J. E. Valencia 17 (MEDEL). Sin
datos (HUA).
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MACROALGAS MARINASAFECTADASPOR LA
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Resumen

Florez-Leiva, L., L. Manjarrés-Martinez, P. Gbmez-Canchong, L. O. Duarte & G. Diaz-
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.

L a pesca acompariante se ha convertido en un tema de preocupacion mundial debido al impacto
que las pesqguerias ejercen sobre los ecosistemas marinos. Las evaluaciones de las capturas han
hecho énfasis en | as especies de peces e invertebrados, pero no existian estudios que evaluaran las
comunidades de macroalgas afectadas por |a pesca de arrastre, a pesar de que estas comunidades
juegan un rol importante en la estructura'y complejidad de los ecosistemas marinos. Este estudio
evalud lacomposicion taxonémicay labiomasa de macroal gas en | as capturas de 66 |ances de pesca
muestreados por observadores a bordo, en las zonas de pesca al nortey al sur de la desembocadura
del rio 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* en el norte y 0-10
kg.h en el sur) fue mayor en la zona sur y fue consistentemente menor que las biomasas de
camarones y descartes en ambas zonas. L a presencia de macroal gas en la captura acompafiante de la
flota de arrastre camaronero y la actividad pesguera 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 benténicas.

Palabras clave: Macroalgas, pesca acompafiante, camarén, 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* north y 0-10 kg.h* 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 gearsto
reduce negative (abrasive) effects on benthic communities.

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

I ntroduccion

L a pesca acompafiante hace parte de la pescailegal,
no registrada y no regulada que se ha convertido en un
temacentral delainvestigacién pesqueraanivel mundial
(Pitcher etal.,2002). Se divide en dos componentes: pes-
caincidental y descarte. Laprimeracorresponde alosin-
dividuos que, aunque no son objetivo de la pesqueria,
son utilizados, mientras que la segunda corresponde ala
captura que es regresada al mar por razones econémicas,
legales o culturales (Alverson etal., 1994). Lapescacon
redes de arrastre es la que mas descartes produce, gene-
rando efectos perjudicial es ampliamente reconocidos en
la estructura y funcionamiento de los ecosistemas (Hall,
1999). L osdescartes mundial es de pescamaritimapodrian
alcanzar |os20 millones detoneladas anual es, |0 que equi-
valdriaa 25% de |a pesca desembarcada (Alverson et al.,
1994). Actualmente lareduccion delapesca acompafian-
te es politicade muchos estados, asi como de un creciente
numero de organizaciones regional es de manej o pesquero
(FAO, 1999).

Entre 1986 y 1992 se efectuaron en el Mar Caribe de
Colombiadiferentes investigaciones con el propdsito de
evaluar la pesca acompafnante del camarén (PAC) en la
flotaindustrial dearrastre (Gar cia, 1984; Arboleda, 1985;
Osorio, 1986; Corchuelo, 1991; Anénimo, 1992). Sin
embargo, en la mayoria de los casos estas eval uaciones,
ademas de presentar una pobre resolucion taxonémicay
carecer de una referenciacion geogréfica adecuada sélo
trataron el temadel impacto en las poblaciones de peces,
moluscos y crustaceos. Estudios mas completos sobre la
PAC enlazonanorte del Mar Caribe de Colombia se han
desarrollado recientemente (Viafia et al., 2004; Duarte
et al., 2004), involucrando también a los invertebrados,
pero sin evaluar lacomposici6n taxondémicade las comu-

nidades de macroal gas af ectadas por la pesca de arrastre,
aspecto que ha sido marginalmente documentado a nivel
mundial. Sélo se conocen algunos esfuerzos para evaluar
el impacto de la pesca de arrastre sobre las praderas de
fanerégamas marinas de la Florida (M eyer et al., 1999).

Sorprende la poca atencién que se ha dado a las
macroalgas bentoénicas en 1os estudios de pesca acompa-
flante considerando que su importancia es multiple: con-
tribuyen significativamente a la produccién primaria de
|os océanos, generan habitats complejos para numerosas
especies, son un recurso econémicamente importante
como alimento, materiaprimade productosindustrialesy
de abonos agricolas (Bula-M eyer, 1989; 2004). En efec-
to, se ha calculado que hectarea por hectarea |l os lechos
de macroalgas y pastos marinos son el tercer ecosistema
mas valioso del mundo de acuerdo a los servicios que
prestan, sélo superado por los estuarios y los planos
inundables (Costanzaet al ., 1997).

En el Atlantico occidental tropical y subtropical, que
seextiende desde Carolinahastael sur deBrasil, hay aproxi-
madamente 1300 especies de algas bentdénicas (Wynne,
1998). Deestadiversidad seestimaqueen el Mar Caribede
Colombiaexiste un 45% de estafloray actualmentelalista
de macroal gas benténicas en la costa Caribe de Colombia
corresponde a 565 taxa incluyendo las zonas oceanicas y
costeras (Diaz-Pulido, 2000; Diaz-Pulido & Diaz-Ruiz,
2003). A pesar de esta elevada diversidad, es muy poco lo
que se conoce acerca de |os 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
camarodn en dos zonas de pescadel Mar Caribe de Colom-
bia con condiciones oceanograficas diferentes, y brindar
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indicios sobre |os 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.

M étodos

El &rea de estudio comprendi6 las dos grandes zonas
de pesca en que se acostumbra estratificar el Mar Caribe
de Colombia: zonanortey zona sur, separadas por |a des-
embocadura del rio Magdalena (Fig. 1). La zona norte se
caracteriza por la presencia de eventos de afloramiento
estacionales promovidos por laaccién delosvientos ali-
sios (Andrade-Amaya, 2000), mientras que la zona sur
tiene unainfluenciaimportante de descargas continenta-
les (Patifio & Florez, 1993). Detalles sobre la climatol o-
giadelasdoszonas se encuentran también en Bula-M eyer
(1977), Galvis (1990), CORPES (1992) y Alvar ez-L e6n
et al. (1995).

M ensual mente se realizaron campafias de pesca a bor-
do de buques de |a flota camaronera con sede en la ciudad
de Cartagena. Entre julio y septiembre de 2004 se
muestrearon 34 lances de pescaen lazonanortey 32 enla
zonasur (Fig. 1). Pararealizar un seguimiento adecuado de
|a pesca acompafiante se muestrearon |os sitios donde nor-

T [t e TN

Figura 1. Ubicacién 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.

mal mente operalaflota. En cadalance de pescase al eatorizé
laescogenciade lared amuestrar, entre las cuatro con que
cuentacadabuque. Lacomposicion en peso del camardny
delapescaincidental fueevaluadaabordoy, siguiendo €l
esquema de muestreo propuesto por Pauly (1983), se ex-
trgjo al azar una quinta parte de los descartes (incluidas las
macroal gas) para su analisis posterior en el laboratorio.

Lasmacroalgasfueron identificadas con lamayor reso-
[ucidn taxondmica posible empleando literatura especia-
lizada (e.g. Wynne, 1998; Littler & Littler, 2000), aunque
la carencia de estructuras reproductivas dificult6 esta ta-
rea. Posteriormente, las macroal gas fueron pesadas indivi-
dualmente e incluidas en una coleccién de referencia.

Lastasasde capturaR (kg-ht) dealgas, faunaacompa-
flante y camarones fueron inicial mente calculadas me-
diante el método del estimador de la proporcién
(Scheaffer et al., 1990), ya que provee estimaciones
confiables, cuando tanto el numerador como el denomi-
nador poseen alta variabilidad (Ye, 2002):

- Qo
o

D

)

1
'QJOJ 'l__l‘
©o

I
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donde, n es el nimero de lances muestreados; b, esel peso
de algas, fauna acompafiante o camarones en el lance i-
ésimo; y o, es laduracion del mismo.

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

n-14

R]- =nR- Tel R—i (2)
[} bj

donde: R, =5 ©)
ao

jri

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 estimacién de in-
terval os de confianza de proporciones en estudios de si-
mulacién (Choquet et al., 1999). EI método considerala
siguiente correccion de T cuando el tamafio delamuestra
es pequefio, liberando asi el requisito de que la pobla-
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cién sedistribuyanormalmentey aproximandosealafun-
cién de distribucion:
R-R R*- R

T= SE(IQ) mediante lafuncion: T, :% 4

donde, Ry SE(R)sonel estimadory el error estandar
del pardmetro de proporcién R; Ry SE(R*) sonel es-
timador y el error estandar de la proporcién derivados de
unamuestraal eatoriade tamafio n tomadacon reemplazo
de lamuestral original (b,,0,),...,(b,,0,). Se calcularon un
total de 10000 muestras bootstrap parael calculode R* .

El error estandar, SE(IQ*) , fue estimado usando el
procedimiento de bootstrap doble (Shiueet al., 1993), es
decir, para cada muestra bootstrap, un nuevo muestreo
boostrap fue usado para calcular estimaciones de R#** .
1000 nuevas muestras bootstrap fueron cal culadas de cada
muestra bootstrap original. Los intervalos de confianza
tipo t-student de boostrap del (1-a)% fueron:

[R - TE: l(a/z)SE( Rk)1 R- Té l(1— a/z)SE( FAQ*)J (5)

Resultados

En 25 de los 66 lances muestreados se registraron
macroalgas dentro de la pesca acompafnante. Se registré
un total de 16 taxa. La zona sur present6 el menor nimero
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 a4
familias. Los 6 taxarestantes fueron registrados en ambas
zonas (Tabla 1).

En la zona norte los sitios de pesca que presentaron
mayor nimero detaxafueron BahiaHonda (4 taxa) y Cabo
delaVela(3taxa). Punta Mestizo registré mayor nUmero
detaxaenlazonasur (3taxa). Lasmacroalgas seregistra-
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* en el nortey 0-10
kg.hten el sur) en comparacion con las capturas de cama-
rony del resto de la pesca acompafiante, con excepcion
delas biomasas de macroal gas registradas en Punta M es-

Tabla 1. Macroalgas registradas en las capturas de la flota de arrastre camaronero del Mar Caribe de Colombia. Para cada zona de
pesca, |os sitios se ordenan de norte a sur. Bahia Honda (BH), Cabo delaVela (CV), Cascajal (C), Bart (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 registré cada taxén. Laletra X indica presencia del taxon.

Taxa

Phaeophyceae
Sargassum filipendula

Sargassum polyceratium
Sargassum sp.1
Sargassum sp.2
Sargassum sp.3
Dictyopterissp.
Rhodophyceae

Syridia filamentosa
Gracilariasp.
Solieriafiliformis
Ceramium sp.

Osmundaria obtusiloba
Hypnea musciformis

Bryothamnion triquetrum
Clorophyceae

Caulerpa prolifera

Cau erpa mexicana
Caulerpa sp.

) Norte Sur
Profundidad (m) BH CV C BT S GM BM PM
40-50 X X
13-58 X X X
18-60 X X X X
29 X
14-48 X X
49 X
22-34 X X X X
14-50 X X
20 X X
14 X
43-50 X
16-43 X X X
40-45 X
20 X X
23 X
20 X
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tizos (9,43 kg.h1; 1C95%=3,33-20,26 kg.h?) que no difi-
rié significativamente de las capturas de camarén (6,80
kg.h'; 1C95%=5,30-8,04 kg.h?) (Fig. 2).

L as mayores biomasas de macroal gas se registraron en
Punta Mestizo (9,43 kg.h't; 1C95%=3,33-20,26 kg.h?')
seguido del Golfo de Morrosquillo (0,361 kg.h?;
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Figura 2. Tasas de captura promedio (kg-h™) de macroalgas, fauna
acompariante y camarones registradas en el Mar Caribe de Colombia.
Las barras indican los interval os de confianza no paramétricos
estimados mediante remuestreo computacional Bootstrap. Los sitios se
ordenan de norte a sur. Abreviaturas como en la Tabla 1. Los nimeros
entre paréntesis corresponden a los lances examinados en cada caso.

1C95%=0,17-0,61 kg.h't) con valores significativamente
superiores a los demas sitios muestreados (Fig. 2). La
biomasa de |a fauna acompafante fue significativamente
mayor en Bahia Honda (176,33 kg.h'%; 1C95%=121,32-
242,53 kg.h''), mientras que se registraron los menores
nivel es de biomasa de camarones en ese sector (0,02 kg.h2;
0,00-0,06 kg.h%) (Fig. 2).

Discusion

Lamayoriadelas especiesreportadas en este trabajo
han sido registradas previamente para fondos blandos
del Caribe colombiano (Taylor, 1960; Bula-Meyer &
Diaz-Pulido, 1995; Diaz-Pulido, 2000; Bula-Meyer,
2001). Aunque algunas especies de algas solo se regis-
traron en lazonasur (Sargassum polyceratium, Caulerpa
prolifera, C. mexicana), en tanto que otras especies solo
fueron encontradas en la zona norte (Sargassum
filipéndula, Dictyopteris sp., Osmundaria obtusiloba,
Bryothamnion triquetrum), estudios previos registraron
todas | as especi es documentadas en este trabajo paratodo
lacosta Caribe de Colombia(Diaz-Pulido & Diaz-Ruiz,
2003). Es posible que un mayor esfuerzo de muestreo
hubiese podido evidenciar de mejor maneraladistribu-
cion geografica.

La alta frecuencia del genero Sargassum en ambas
zonas de pesca, puede explicarse por el ciclodevidalibre
de estetipo dealgasy por lostalos con flotadores o vesi-
culasdeairequelespermiteflotar enlacolumnade agua
y dispersarse en amplias distancias (Dawes, 1991). Estas
caracteristicas podrian reducir la vulnerabilidad de
Sargassum alaaccion delapescade arrastre, en compara-
cién con especies de macroal gas que carecen de medios
de flotacién. La estrategia de vida y dispersion de
Sargassumexplicarialadominanciade este género en las
zonas de pesca de |a flota camaronera.

Conrelacién alas altas biomasas de algas y camarén
registradas en PuntaMestizoy en el Golfo deMorrosquillo
se podria afirmar que en estas areas las continuas descar-
gas continentales procedentes del rio Sind, podrian cons-
tituirse en unafuente constante de nutrientes paralas algas
y generar un ambiente estuarino para los camarones
(Molinaetal.,1994; Diazet al., 1996). Losresultados de
este estudio concuerdan con |as observaciones de quelos
camarones requieren las algas como habitat para su creci-
miento y posterior desarrollo (Sogard & Able, 1991), ya
que las mayores biomasas de algas y de camar6n ocurrie-
ron en los mismos sitios de muestreo. Las menores
biomasas de algas y camarén en Bahia Honda que con-
trastan con los elevados niveles de fauna acompafiante



46 REV. ACAD. COLOMB. CIENC.: VOLUMEN XXXI, NUMERO 118-MARZO DE 2007

registrados en ese sector concuerdan con las proporcio-
nes el evadas de faunaacompanante observadas en el nor-
te del Mar Caribe de Colombiay en Venezuela (Juhl &
Drummond, 1976; Marcano & Alio, 2000; Duarteetal .,
2004). En efecto, las estructuras bioticas de las captura-
das por laflota de arrastre de camarén en la zonas de pes-
canortey sur del mar Caribe de Colombiahan sido descritas
como contrastantes (Duarte & Gémez, 2006). Sin embar-
go, laproporcién defaunaacompariantey camarén en Bahia
Honda también estaria determinada por larealizacién de
algunos muestreos diurnos en ese sector, en los cuales
hubo menores capturas de camarén por lamayor actividad
(disponibilidad) nocturna que este recurso evidencia
(Duarteet al., 2006).

Las asociaciones que se vislumbran entre las algas,
los camaronesy el resto de |lafauna acomparante contri-
buyen ala nocién de que modificaciones en la abundan-
ciay distribucion de las algas promovidas por las pesca
de arrastre alteraria la estructura y funcionamiento del
ecosistema (EJF, 2003).

El deterioro del ambiente fisico en los fondos marinos
y el incremento delaturbidez promovido por laoperacion
de las redes de arrastre podrian reducir crénicamente el
potencial fotosintético delas plantas marinas (K enworthy
& Haunert, 1991). Algunos estudios sugieren que las re-
des de arrastre impactan negativamente las comunidades
de faner6gamas (Meyer et al., 1999) y de macroalgas
(Tilmant, 1982). Es dificil establecer el grado de impacto
delosarrastres de camaroén sobre las macroal gas bentonicas
del areaestudiada. Esevidente que hay un efecto negativo
inmediato por laremocion mecanica de |la biomasa algal,
lo cual puede generar un cambio répido en lacomposicion
de especies algal es por formas oportunistas de répida col o-
nizacién o de ciclos de vida corto. El dafio parcial alos
talos y la fragmentacién de los mismos pueden tener im-
pactos menores a mediano plazo, ya que la mayoria de
macroalgas tienen altas tasas de crecimiento y recupera-
cion (Steneck & Dethier, 1994). Los efectos de los arras-
tres alargo plazo son més dificiles de entender debido al
poco conocimiento que setienedelafloraalgal en Colom-
biay alaausenciade programas de monitoreo delas comu-
nidades algales de | as areas af ectadas.

Es claro que la actividad pesquera con las redes de
arrastre no sélo 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 habitats parajuveniles y adultos de peces e
invertebrados (incluyendo |os camarones), por |o cual tie-

nen un rol en la estructuray complejidad del ecosistema
(Jennings & Kaiser, 1998). En general lasredesde arras-
tre son un arte de pesca limitado para muestrear la abun-
dancia de macroal gas en términos absolutos, ya que una
fraccién importante puede escapar através de las mallas
durante el arrastre; por tanto las estimaciones obtenidas
so6lo permiten comparaciones relativas entre | os sitios de
pesca. No obstante, el andlisis de la pesca acompafiante
permite describir de manera relativa la comunidad de
macroalgas que esté siendo afectada por la actividad
extractiva de la flota pesquera de arrastre camaronero del
Mar Caribe de Colombia. La composicion taxonémicay
las tasas de captura de macroalgas que aqui se registran
sugieren la necesidad de estudios que examinen en deta-
Ile el efecto de la pesca de arrastre sobre |as comunidades
de macroalgas en el mar Caribe de Colombia consideran-
dolaaccién sostenidaen el tiempo quelasredesde arras-
tre han gjercido en laregion.
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EFECTO DEL NITROGENO Y LA IRRADIANZA EN
LA EFICIENCIA FOTOSINTETICA DEL ANAMU
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Resumen

Pérez Asseff, J. M., E. J. Pefia& C. Torres: Efecto del nitrégenoy lairradianzaen laeficiencia
fotosintética del anamu Petiveria alliacea (Phytolaccaceae). Rev. Acad. Colomb. Cienc. 31 (118):
49-55, 2007. ISSN 0370-3908.

El presente estudio evalud el efecto del nitrogeno y lairradianza sobre la eficiencia fotosintética
(Fv/Fm) de Petiveria alliacea. Losresultados mostraron que lafluorescenciadisminuy6 al aumentar
el nivel deirradianza'y a disminuir la concentracién de nitrégeno. La eficiencia fotosintética fue
significativamente mayor en hojas de plantas con mayor disponibilidad de nitrégeno y en ambientes
parcialmente sombreados. Las curvas de luz (F-1) en funcién de la tasa de transporte de electrones
(ETR), mostraron que las plantas bajo sombra y expuestas a bajas concentraciones de nitrégeno
fueron més susceptibles a bloqueos en su ETR.

Palabras clave: Fluorescencia, fotosintesis, estrés, nitrégeno, irradianza.
Abstract

The effect of nitrogen availability and different light regimes on the chlorophyll fluorescence
and photosynthetic efficiency were evaluated in plants of Anamu (Petiveriaalliacea, Phytolachaceag).
Chl-fluorescence in plants responded negatively with increased irradiance and | ower nitrogen supply.
Photochemical efficiency of photosystem Il (Fv/Fm) was greater in shaded plants as well as in
treatments with higher nitrogen supply. Photosynthesis-irradiance curves (P-1) expressed as el ectron
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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I ntroduccion

Laevaluacion delafotosintesisy los efectosinducidos
por estrés son importantes en el andlisis del desempefio de
las plantas bajo condiciones naturales (Bilger, et al., 1995).
Se define estrés como cualquier condicion ambiental que
es capaz de causar cambios biol 6gicos dafiinos (L ar cher,
1995; Poorter & Pérez-Soba, 2001). Algunosdelosfacto-
res mas comunes, sobre todo en el trépico, que producen
estrés en las plantas ya sea por deficienciao exceso, son el
Nitrégeno y lairradianza luminica. El estrés luminico no
resulta de una intensa irradianza por si mismo, sino méas
bien de unaabsorcion de luz excesivaen comparacion con
la utilizada en la fotosintesis. Si tanto los limites de tole-
ranciacomo lacapacidad adaptativason excedidos, el estrés
puede ocasionar dafios permanentes eincluso lamuerte de
laplanta (Larcher,1995; Poorter, 2000; Pefiaetal., 1999;
Pefia, 2004). Las plantas absorben principal mente dosfor-
mas de Nitrégeno: nitrato (NO,?) y amonio (NH,*). Lasplan-
tas que contienen una cantidad tal de nitrégeno que limita
su crecimiento muestran sintomas de deficiencia que con-
sisten en clorosis general, especialmente en las hojas mas
antiguas (Salisbury & Ross, 1994; Horton et al., 1996;
Toth et al., 2002). La exposicion de las plantas a altos ni-
veles de irradianza, mayores alas del punto de saturacion
luminica, produce varios efectos, incluyendo la adapta-
cion del aparato fotosintético, conocidas como plantas re-
sistentes al sol, las cuales exhiben caracteristicas
adaptativastales como, ladepoxidacién deviolaxantinaa
zeaxantina, el incremento en la emisién de calor y la
fotoinhibicién del aparato fotosintético (Lichtenthaler &
Burkart, 1999; Pefia, 1998; Cechin & De Fatima, 2004).

La fluorescencia es una de |as técnicas mas reciente-
mente utilizadas para evaluar el efecto de un tipo particu-
lar de estrés sobre la actividad fisioldgica de la planta
(Lichtenthaler & Burkart, 1999; Del & Toivonen, 2003)
Lafluorescenciadelaclorofilaeslaproduccién deluz que
acompafiaalarapidadisminucion enlaenergiadeloselec-
trones que se encuentran en estado excitado delaclorofila.
En una planta expuesta a una fuente de energia luminica
los el ectrones de | os pigmentos son excitados por la ener-
giaincidente. Estaenergiase puede utilizar parafotosintesis
o puede perderse por disipacion calorifica o fluorescencia
olasdos(Krause& Weis, 1991; M axwell & Jonson, 2000).
Esta técnica evalUa la fluorescencia fotosintética usando
pulsos de luz fuerte (también Ilamados pulsos de satura-
cion) permitiendo andlisis extremadamente detallados so-
bre la eficiencia fotosintética in situ, evaluando las
alteracionesdel aparato fotosintético en funcion del trans-
portedeelectrones (ETR) y sebasaen el hecho que cuando
el transporte de electrones es bloqueado por algun factor

deestrés, anivel del sitio de oxidacion del aguaen 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
laeficienciacuanticapotencial del PSII y se usacomo un
indicador sensitivo de la eficiencia fotosintética de las
plantas (Kooten & Snel, 1990; Del & Toivonen, 2003).
La eficiencia cuantica es regulada por mecanismos de
control fisiolégico que optimizan el desempefio de la
plantay proveen proteccion delosefectos dafiinosdeluz
excesiva (Krall & Gerald, 1992; Horton et al., 1996).
Cerca del 3% de la energia transferida a los dos
fotosistemas se pierde como emision fluorescente (Gemel
etal.,1997; Del & Toivonen, 2003).

Petiveria alliacea L. conocida como Anamu, forma
parte del folclor medicinal en varios paises de Latino-
américa. Sus usos como analgésico y contra la sinusitis
son los mas conocidos, aunque también se usacomo anti-
pirético, vermifugo, analgésicoy anti-inflamatorio. Igual-
mente, para acelerar y facilitar el parto y para cuidar los
dientes contra las caries, fortalecer las encias y curar le-
siones como llagasy maltratos por protesis en la cavidad
oral (Pérez, 1996).

El propdsito del presente trabajo es evaluar el efecto
del estrés luminico y del nitrégeno en plantas de Anamu
expuestas adiferentes niveles de irradianzay concentra-
ciones de nitrégeno, utilizando como indicador fisiol 6-
gico la eficiencia fotosintética (Fv/Fm). Igualmente,
estimar las curvas de Fotosintesis — Irradianza (F-1) para
las plantas expuestas a diferentes tratamientos de
irradianzay Nitrogeno, en funcién de su tasa de transpor-
te de electrones (ETR).

Materialesy M étodos

Sinopsis de la especie: el Anamu Petiveria alliacea
pertenece a la familia Phytolaccaceae (Orden Caryo-
phyllales), es una planta herbacea que puede al canzar de
0.50 a1 m de altura. Se caracteriza por tener tallo delga-
do; hojas alternas, alargadas, de color verde oscuro con
pequefios puntostranslicidos, con8al4 cmdelargoy 3
a5 cm de ancho; flores pequefias y blancas; espigas te-
nuesy alargadas; frutos consistentes en una baya con ca-
sillas, pequefios y rojos. Se distribuye en potreros de
climas célidos desde cero hastalos 1 000 m sn m de los
departamentos de Antioquia, Atlantico, Bolivar, Boyaca,
Magdalenay Tolima (Pérez, 1996).

Condiciones experimentales: se obtuvieron 45 indi-
viduos adultos a partir de una poblacion natural de P.
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alliacea, ubicada en la estacion experimental de Biolo- irradianza utilizando diferente niumero de mallas
gia, en laUniversidad del Valle. Se empled el sistemade polisombray angeo acrilico. Las plantas expuestas a 100%
cultivo hidroponico abierto o ferti-riego paralaaclimata- de irradianza no tenian mallas sobre ellas, mientras que
cién y mantenimiento de especimenes en |la estacion ex- lasde 20.5% Yy 2.6% de lairradianza solar plena, tenian 3
perimental de Biologia. Se trabajaron tres niveles de y 6 mallas respectivamente. La irradianza maxima esti-
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Figura 1. Comportamiento de la eficiencia fotosintética (Fv/Fm) en funcién de la irradianza en plantas de P. alliacea. a) 0 ppm de nitrégeno,
b) 56 ppm de nitrégeno, b) 112 ppm de nitrégeno, c) 224 ppm de nitrégeno, y d) 448 ppm de nitrégeno.
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mada se determind por mediciones realizadas al medio
diacon un Cuantémetro de luz model o datalogger (Licor
Inc.). Las concentraciones de nitrégeno utilizadas (Oppm,
56ppm, 112ppm, 224ppm y 448ppm) se prepararon en la
solucién de Hoagland (Hoagland & Arnon, 1950) modi-
ficada por Johnson et al, (1957). Aproximadamente 90
mL de cada solucién fue aplicada por goteo utilizando
bolsasde suero. Laaclimatacion alostratamientos serea-
liz6 por un periodo de 45 dias.

M ediciones fisioldgicas: los valores de la eficiencia
fotosintética (Fv/Fm) y latasa de transporte (ETR) se de-
terminaron utilizando un fluorémetro portéatil Modelo
Mini-PAM-2100 marca WALZ. Las mediciones de fluo-
rescenciase hicieron por triplicado en 6 hojas por planta
para un total de 18 datos por plantay 54 por tratamiento
(n =810). Las mediciones se realizaron en la madrugada,
entrelas5:30y 6:00 horas, con el fin de permitir la adap-
tacién de las plantas ala oscuridad, y garantizar que to-
dos los centros de reaccion del PSI| estuviesen abiertos
(Krause & Weis, 1991). Serealizaron curvasfotosintesis-
irradianza (F-1) en funcion del ETR para cada tratamien-
to, incrementando la intensidad luminica (PAR) cada 10
segundos (10, 16, 24, 38, 55, 81, 122 y 183 umol m?s?).

Disefio experimental: serealizo6 un disefio completa-
mente al azar, factorial de 3x5y parael andlisisestadisti-
co se utilizé el programa STATISTICA, versién 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 concentracién de
Nitrégeno y lairradianza. El rango de valores de Fv/Fm
promedio oscil6 entre 0.71y 0.83, los cuales estuvieron
en el rango de los valores reportados para la poblacion
natural de 0.81. Las plantas de P. alliacea aclimatadas a
diferentes niveles de irradianza presentaron diferencias

Tabla 1. Eficienciafotosintética promedio en P. alliacea para
las diferentes concentraciones de Nitrégeno y niveles de

irradianza.
Irradianza Concentracion de Nitrégeno
Oppm |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

significativas en laeficienciafotosintética (p< 0.05), dis-
minuyendo significativamente con el aumento en el ni-
vel de irradianza (p<<0.01) excepto las plantas sin
Nitrégeno aclimatadas a 20.5% y 100% de irradianza
(p<0.05) (Figural).

Lasplantasde P. alliacea presentaron diferenciassig-
nificativas (p<0.05) en laeficienciafotosintética (Fv/Fm),
dependiendo de la concentracién de Nitrégeno (Figura
2). No se observaron diferencias significativasen losva-
lores de eficiencia fotosintética de las plantas con una
disponibilidad de Nitrégeno entre 224 ppm y 448 ppm
(p<0.05). Latendencia general de Fv/Fm fue aumentar a
medida que aumentd la concentracién de Nitrégeno, con
unacorrelacion de 0.51 (p<<0.01).

Laeficienciafotosintética (Fv/Fm) delas plantas acli-
matadas aluz solar plena (100%) presentaron diferencias
significativas (p<0.05) dependiendo de la concentracion
de Nitrégeno (Figura 2). Estas presentaron valores pro-
medio de eficiencia fotosintética por debajo de 0.8 (Fi-
gura 3). Todas las plantas aclimatadas a 2.6% de
irradianza presentaron valores Fv/Fm superiores a 0.8
excepto las que carecian de Nitrégeno (0 ppm, Fv/Fm =
0.79), mientras que las aclimatadas a 20.5% sol o presen-
taron valores de Fv/Fm cercanos a 0.8 cuando la dispo-
nibilidad de Nitrégeno fue de 224ppm y 448ppm. La
figura 4 ilustra las diferencias significativas (p<0.05)
entrelas curvas F-I delas plantas aclimatadas alos dife-
rentes tratamientos. L as plantas aclimatadas a bajo nivel
deirradianza (2.7 %) con unaconcentracion de Nitroge-
no entre 112 — 448 ppm presentaron disminucionesen la
ETR, al incrementar lairradianza (Figura4), en contras-
te con los val ores de Fv/Fm observados en estos mismos
tratamientos de nitrégeno.

Discusion

Ladisminucion delaEficienciafotosintética (Fv/Fm)
en funcion de la irradianza, se toma usualmente como
indicador de alteracion en el aparato fotosintético, a ni-
vel de su conversion cuanticay transporte de electrones
(Lichtenthaler & Burkart, 1999), resultando una dismi-
nucién de la actividad fotosintéticaen la planta. En va-
rios grupos de plantas, la tendencia general es una
disminucion delaactividad fotosintéticacuando son acli-
matadas aplenairradianza(Krause, 1988; Heet al., 1996;
Pefia et al., 1999; Porter, 2000). Dicha disminucién en
los valores de Fv/Fm se debe probablemente a procesos
de proteccién dedisipacion calorifica(Porter, 2000). Esta
tendencia se mantuvo en plantas de P. alliacea aclimata-
dasaluz solar plena(100%) donde val oresde Fv/Fm fue-
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Figura 2. Comportamiento de la eficiencia fotosintética (Fv/Fm) en
funcion del nitrégeno en plantas de P. alliacea aclimatadas a
niveles deirradianza a) 2.7% de luz solar plena, b) 20.5% de luz
solar plenay c) 100% de luz solar plena.
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Figura 3. Comportamiento de la eficiencia fotosintética en funcion
de lainteraccion entre diferentes niveles de irradianza y nitrégeno.

roninferioresa0.8, indicando lapreferenciade P. alliacea
por ambientes sombreados.

Los mayores valores de eficiencia fotosintética (Fv/
Fm) en funcidn del nitrégeno coincidieron con la con-
centracion de nitrégeno a 224 ppm, valor sugerido como
la concentracién optimaparalos val ores maximos de Fv/
Fm. La eficiencia fotosintética (Fv/Fm) en funcién de la
interaccién entre lairradianzay el Nitrégeno, se afecta
cuando unaplantaen estrés es expuestaaaltasintensida-
desde luz; se hasugerido que |l os dafios en | os centros de
reaccion pueden ser reparados mediantelasintesisde pro-
teinaD1. Cuando latasa de dafio es equivalente alatasa
de reparacion, no se observa disminucién alguna en la
eficienciafotosintética (Barber, 1994; Porter, 2000). Los
resultados mostraron que la eficiencia fotosintética dis-
minuye debido aladisminucion en la disponibilidad de
Nitrégeno, demostrando por o tanto la importancia del
Nitrégeno para la sintesis de pigmentos y proteinas es-
tructurales del aparato fotosintético en esta especie. To-
daslas plantas de sombra, incluyendo fanerégamas (Coth
et al.. 2002 y no vasculares (Pefia, 2004) son sensibles a
laluz (fotolabiles) y pueden sufrir dafiosincluso con ex-
posiciones muy breves airradiacion moderada. L osresul-
tadosindicaron que entre mayor es el nivel deirradianza,
mayor disponibilidad de Nitrégeno requiere las plantas
de Anamu parareparar |os dafios ocasionados por exceso
luminicoy asi alcanzar valores normales de Fv/Fm.

El patrén de las curvas ETR, sefiala que las plantas
con menor disponibilidad de Nitr6geno son mas suscep-
tibles a presentar bloqueos en su tasa de transporte de
electrones (ETR), en especial al incrementar los niveles
deirradianza (PAR). Las plantas aclimatadas airradianza
plena (100%), con alta disponibilidad de Nitrégeno, pre-
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Figura 4. Curvas Fotosintesis-Irradianza (F-1) en funcion de laETR
para |os tratamientos con diferentes niveles de irradianza: @) Nivel
alto (100% de luz solar plena), b) Nivel intermedio (20.5% de luz

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

sentaron sin embargo valores altosde ETR |o que se pue-
de concluir que el flujo de el ectrones fotosintéticos en el
Anamu se puede particionar entre la fotosintesis y la
fotorespiracion, esta Ultimacomo un mecanismo parapro-
tegerse de la fotoinhibicion (Krause, 1988; Toth et al.,
2002; Cechin & De Fatima, 2004). Paraevaluar de mane-
ra exacta la cantidad de energia fotoquimica que utiliza
laplanta, yasea paralaasimilacion de CO, o paralapro-
duccion de O, se requiere realizar mediciones simulta-

neas de fluorescenciay fijacion de CO, en unacamarade
intercambio de gases (Krall & Edwards, 1992; Del &
Toivonen, 2003). Sesugiere por |o tanto que el comporta-
miento observado de las curvas ETR en |os 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-
cion de los valores de Fv/Fm, lo que puede traducirse en
unarespuesta de fotoinhibicioén.

De acuerdo alos resultados observados se puede con-
cluir que el estrés de altairradianza en las plantas afecta
de manerasignificativalaeficienciafotosintética (Fv/Fm).
Igualmente, las plantas expuestas al efecto combinado de
estrés con bajos niveles de nitrégeno, influye en las va-
riaciones de |la tasa de transporte de electrones (ETR) en
plantas del Anamu. Por el contrario, plantas bajo sombra
(2.7% y 20.5% de irradianza) y con una disponibilidad
relativamente alta de nitrégeno (224ppm), son menos sus-
ceptibles de disminuir laeficienciafotosintética (Fv/Fm)
y por ende su tasa de transporte de electrones (ETR) en el
sistema fotoquimico de la planta.
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BoTANICA

ESTRUCTURA Y DINAMICA DE POBLACIONES
DE PLANTAS EN UN BOSQUE ANDINO

por

Cristian Samper K."& Marthalsabel Vallejo’

Resumen

Samper, C. & M. |. Vallgjo: Estructura 'y dindmica de poblaciones de plantas en un bosque
andino. Rev. Acad. Colomb. Cienc. 31 (118): 57-68, 2007. I SSN 0370-3908.

Los bosques tropicales se caracterizan por tener una alta riqueza y diversidad de especies.
Existen diversas hipotesis sobre los factores que determinan el origen y mantenimiento de esta
riqueza, las cuales han sido estudiadas a través de unared global de parcelas permanentes. Este es
el primer estudio de gran escala sobre la estructura y dinamica de poblaciones de plantas en un
bosque montano, a través de una parcela permanente establecida en la Reserva Natural La Planada
(Narifio, Colombia). La parcela ha permitido el seguimiento de més de 130,000 arbolesy arbustos
pertenecientes a 240 especies de plantas alo largo de cinco afios. Los resultados revelan unatasa de
mortalidad de plantas de 3.65%/afio y unatasa de reclutamiento de 3.52% anual, mientras que el area
basal y biomasa de la parcelaincremento en cerca del 5% en cinco afios. L os bosques montanos de
los Andes presentan una dinamica de poblaciones muy altay tasas de crecimiento bajas comparadas
con bosques tropicales en zonas bajas.

Palabras clave: Ecologia, bosque andino, demografia, 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. Thisis 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 (Narifio, Colombia). This plot has enabled the monitoring of more than
130,000 trees and shrubs of 240 speciesfor fiveyears. Theresultsindicate 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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L os bosques tropicales se caracterizan por tener una
altariquezay diversidad de especies, |o cual hagenerado
un gran interés por parte de biélogos en determinar los
mecanismos que han llevado al origen y mantenimiento
de esta altadiversidad (Richards, 1952). La mayor parte
de los estudios se han centrado en comparaciones de la
composicion floristica a lo largo de gradientes lati-
tudinales o distintas escalas especiales (Gentry 1982).
Solamente en las Ultimas dos décadas hemos comenzado
acomprender laestructuray dinamicade estos bosques, a
travésdel uso de parcel as permanentesde gran escalapara
estudiar |os cambios en poblacionesalo largo del tiempo
(Hubbel & Foster 1986, L osos & L eigh 2004). Los resul-
tados han demostrado que los bosques tropicales son
ecosistemas que presentan poblaciones de plantas muy
dinamicas, con altas tasas de reclutamiento y mortalidad
(Hubbell & Foster 1990, Condit et al. 1999).

La diversidad de especies puede ser analizada a dis-
tintas escal as especial es, desde diversidad local hasta di-
versidad entre continentes. Uno de los factores que
determinan lacomposicion floristicaestarelacionadacon
lahistoriaevolutiva, biogeografia e historiade laregion
de estudio (Craneet al. 1995, M orley 2000). Dentro de
unamismaregion biogeograficaencontramosdiferencias
alo largo de gradientes latitudinales, que se encuentran
correlacionados con factores biofisicos como suelos o pre-
cipitacion (Gentry 1982, Ashton 1997, Condit et al.
2002). Sin embargo, encontramos que existe una gran
variacion en la diversidad de especies a nivel local, lo
cual lleva a preguntarse cuales son |os mecanismos que
determinan la coexistencia de tantas especies en un espa-
cioreducido. Por ejemplo, los bosques del sureste Asiéti-
co puede presentar mas de 1000 especies de arboles en un
area menor a 50 hectéreas, la mayor parte de las cuales
son poco abundantes o raras (L osos & L eigh 2004).

Se han planteado diversas hipoétesis para explican la
coexistencia de especies en bosques de alta diversidad
(Hubbell 2001, Wright 2002). Una de las hip6tesis que
mas atencion ha recibido plantea que la diversidad se
manti ene debido alimitaciones en la dispersion de semi-
[las y mortalidad dependiente de |a densidad de semillas
y pléntulas (Janzen 1970). Otra hipotesis plantea que la
alta diversidad se encuentra asociada con una mayor he-
terogeneidad de ambientes, lo cual hallevado a una ma-
yor especializacion delas especies (Grubb 1977, Rickefs
1977). En este sentido, una de las predicciones es que la
mayor diversidad debe presentar en |os bosques que pre-
sentan unatasade perturbacionintermedia(Connell 1978,
Tilman 1994). Estos avances teéricos han generado una
serie de hipotesis que han sido estudiadas através de una
red global de parcelas permanentes alargo plazo en bos-

ques tropicales (L osos & L eigh, 2004). Este trabajo pre-
senta los resultados de la primera parcela de gran escala
establecida en un bosque tropical montano, que alavez
nos permite unacomparacion delaestructuray dinamica
de poblaciones de plantas entre bosques de zona baja 'y
un bosque Andino.

M etodologia

Este estudio se llevd a cabo en la Reserva Natural La
Planada, unareservaprivadafundadaen 1982 por el Fon-
do Mundial para la Naturaleza (WWF) y la Fundacion
para la Educacion Superior (FES), y esta ubicada en la
vertiente occidental de la Cordillera Occidental de los
Andes, al sur occidente de Colombia muy cerca de los
[fmites con Ecuador (1°17¢ N, 78°15¢ W). Antes de ser
declarada Reserva Natural, |os primeros predios que con-
formaron LaPlanadafueron utilizados para el aprovecha-
miento selectivo de especies maderables (e.g Symplocos
sp, Symplocaceae; Ocotea spp, Aniba spp, Lauraceae), y
la explotacion de especies para producir carbon de lefia
(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 laflora
(Mendoza Cifuentes & Ramirez Padilla 2000).

La Reserva Natural La Planada se extiende como una
depresién alargada siguiendo ladireccion de lacordille-
raOccidental. En laregién abundan |as rocas diabasicas
y fluvio-volcénicas del Terciario-Cuaternario. La varia-
cién 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 sobrelaplanicie, y dos cafiones pronunciados. Las
aguas que nacen en | 0s cerros son recogidas en numerosas
quebradas que tienen un curso lento y sinuoso con pobre
drenaje, creando zonas cenagosas en el area de la plani-
cie. Estas condiciones hacen que se acumule gran canti-
dad de materia organica por lalenta descomposicion del
material vegetal, en contraste con las &reas més pendien-
tes delos cerros donde se presentan derrumbes que dejan
expuesta |a base rocosa, favoreciendo |os eventos de su-
cesion vegetal (Samper, 1992).

Los suelos de La Planada son derivados de materia
organicay cenizas vol cénicas como inceptisoles, satura-
dosde Aluminio en el horizonte superficial (>60 %). Esta
razon, sumada alos altos niveles de precipitacion regis-
trados (promedio ~ 4600 mm/afio, hacen que los suelos
de La Planada sean muy acidos y pobres en nutrientes,
por lo que se descartalaposibilidad de que hayan tenido
algun tipo de aprovechamiento agricola en épocas ante-
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riores. En el horizonte superficial también se encuentran
altos contenidos de carbono organico atribuido alas bajas
temperaturas (13-23°C) y ala baja tasa de mineralizacion
delamateriaorganica por |laformacidn de complejos esta-
bles con la al6fana —mineral resultante de la transforma-
cioén delacenizavolcanica—. Lacapacidad deintercambio
decationesapH 7.0 esaltay las concentraciones de fosfo-
ro (P) y bases intercambiables (Ca, Mg, K y Na) son bajas
debido alalixiviacién por accion de las aguas lluvias.

Laparcelafue establecidaen 1996 y se encuentraubi-
cadaen un bosque maduro en el &reamejor conservadade
la Reserva. En un estudio de suelos recientemente reali-
zado en la parcela, se encontr6 que la textura dominante
es franco-limosa, pese a que en algunos sectores se en-
contraron suelos franco-arcillo-limosos, y se registro un
pH promedio de 4,46 (pH max de 5,64 y pH min de 3.08).
El rango de elevacion de la parcela es de 1796 a 1891
msnm, aunque lamayoria cae sobre unagran plateaa 1800
msnm (Vallejoet al. 2004). Laparcelaestaatravesadade
oriente aoccidente por laquebradaEl Tején alaque con-
fluyen otras quebradas menores (El Oso, La Calladita,
Quebrada Juntasy EI Mar).

Desde el establecimiento de laparcelaen 1996 se han
realizado dos censos de plantas|efiosas con un diametro a
laalturadel pecho (DAP) mayor oigual alcm., el prime-
roen 1997y el segundo entre 2002 y 2003. Lametodol o-
gia para el establecimiento de la parcela como para la
realizacion de los censos se bas6 en la metodologia des-
critapor Condit (1998), que consiste en marcar cadatallo
con unaplacade aluminio numerada, luego medirlo en su
diametro ala 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 caracteristicas
estructurales propias del bosque de La Planada, como la
altadensidad de tallos maltiples (>1000 tallos/haen pro-
medio), pertenecientes a palmas y helechos arbdreos se
hicieron algunas modificaciones alos métodos como los
gue se describen a continuacion.

Tallos miltiples: Serefierealostallos secundarios que
nacen del tallo principal por debajo de 1,30 m. Durante el
censo de 1997 no se diferenciaron los tallos multiples, es
decir que aunque fueron medidos en su DAP a1.30 m de
altura, no se marcaron por separado con una placade alu-
minio. En algunos casos, las medidas registradas paralos
tallos multiples eran mayores que las del tallo principal,
razon por la que durante el censo de 2002 se marcaron
con unaletraadicional alasecuencianumeéricaparades-
cartar posibles errores de medicién del DAP en el tallo
principal, y paraque en los censos futuros las medidas de
los tallos multiples sean consistentes.

Presencia de zancos o raices fll creas: Se pueden de-
sarrollar en individuos de porte pequefio, pero su presen-
cia estd a menudo asociada con individuos grandes, en
cuyo caso laalturadelos contrafuertes o raices sobrepasa
los 1,3 m. En estos casos el individuo fue medido por
encimade 1,30 m, pero cuando | os contraf uertes sobrepa-
saban los 6 m, como ocurria en algunos individuos de
Elaeocarpaceae, el didmetro se midi6 alamaximaaltura
que alcanzaba la escaleray se registré la altura de medi-
cién en el formato de campo.

Plantas que “ caminan” : Se refiere aalgunas especies
de plantas que cambian de posicion en el mapa a través
del tiempo (e.g. Cyathea planadae, Chamaedorea
pinnatifrons). Esto ocurre cuando durante un censo una
planta cae dentro del bosgue pero se mantiene vivay
empiezan a producir rebrotes, muchas veces a varios me-
tros de distancia del sitio de ubicacién original. En el
siguiente censo el tallo principal de la planta ha muerto
(algunas veces sin dejar rastro) y sélo quedan algunos
rebrotes que no pueden ser medidos porgue no alcanzan
el dap minimo o laalturade medicién de 1,30 m, en nues-
tro caso 1 cm., por lo que la planta se considera como
rebrote sin medicién (OR). En el siguiente censo algunos
de los rebrotes que ya han alcanzado la altura minima
para tomar el DAP, miden menos que el tallo original.
Estos casos seregistraron con codigos especial es para des-
cartar eventos de disminucion del DAP por errores de
medicion, ya que son producto de las diferentes estrate-
gias de sobrevivenciay crecimiento que presentan algu-
nas especies 'y no por errores de medicion.

Plantas estranguladoras: Cuando la unién entre la
plantaestranguladoray el hospedero no eramuy eviden-
te, ambos se midieron por separado en el lugar donde €l
tronco fueracilindrico, teniendo cuidado de anotar laal -
tura ala que se tomé el diametro. Pero, cuando la unién
no permitiapasar lacintadiamétricay registrar lamedida
a1,30 m, éstasetomabapor encimade 1,30 m, en algunos
casos a alturas superiores alos 5 0 6 m. También se pre-
sentaron casos aislados donde la planta estranguladora
empez6 acrecer como tallo independiente del hospedero
y luego se adhiri6 a él, algunas veces por encimay otras
por debajo de 1,30 m. Sin embargo, pasado al gun tiempo
launidn entre el huéspedy el hospedero fue mas notabl e,
Ilegando incluso a ser bastante intrincada.

Andlisisde los datos

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

S= o In (1+(N/ o))
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donde S es el nimero de especies en unamuestrade N
individuos y a es una constante, Fisher’s alpha, que es
independiente de N. (Fisher etal., 1943, Hubbell, 2001).

Nosotros cal culamos | as tasas demogréficas, definidas
como las tasas constantes de crecimiento poblacional
obtenidas a partir la mortalidad y de reclutamiento me-

diante las siguientes formulas:
Para la mortalidad,
m = [log(NO)-log(S)] / [timel-timeQ]
Para el reclutamiento,
r = [log(N2)-log(S)] / [time2-timel]
y paralatasa de crecimiento poblacional
change= [log(Nt)-log(N0)]/t

dondet es el intervalo de tiempo entre censos, NO y
N1 son lostamafios poblacionalesen el censo 0y en cen-
so 1 respectivamente, y Ses el nUmero de sobrevivientes
en el tiempo t.

Para calcular la tasa de crecimiento promedio entre los
dos censos se dividio el incremento diamétrico para cada
arbol entre los censos, por el intervalo de tiempo (en afios)
entrelasfechasen que fueron medidos. Losindividuos cuya
tasa de crecimiento anual fue mayor a4 cm./afio o cuyatasa
relativade crecimiento anual fue menor que -5% por afio, no
fueron incluidos en los andlisis bajo el supuesto de que es-
tos registros representan errores en lamedicion.

El &reabasal se calculaa partir de laférmula
BA = pi * (dbh/2000) "2

Donde dbh estaen mmy BA es el dreabasal retornada
en metros (recordar que area basal = pi * r*2, donderes
el radio delacircunferencia).

Latasade gananciay de pérdidade BA por hectérease
calcul6 como se describe a continuacion:

Tasa de ganancia de BA = BA gained/ time/25
Tasa de pérdida de BA = BA loss/ time/25
donde,

time = time2-timel

BA gained= sum (BA2- BA), delosindividuos que so-
brevivieron + reclutas

BAloss= sum(BA2- BA), delosindividuosque murie-
ron + rebrotes sin medida, es decir los tallos rotos por
debajode 1,3 m.

Para calcular la ganancia y |a pérdida de biomasa se
usé lametodol ogiapropuesta por Chave et al. (2005) que
emplealos datos el dbh, incluidoslostallos mdltiples, la
densidad especifica de la madera (wsg), y el tipo de bos-
que de acuerdo con los niveles de precipitaciény los pe-
riodos de sequia durante en el afio. En el caso de La
Planada el bosque fue calificado como “lluvioso”. Los
individuos cuyatasa de crecimiento anual fue mayor a4
cm./afio o cuya tasa relativa de crecimiento anual fue
menor que -5% por afo no fueron incluidos en los célcu-
los de labiomasa bajo el supuesto de que estos registros
representan errores en la medicion.

Resultados

Durante el primer censo realizado al establecer |apar-
cela se identificaron 220 especies diferentes de plantas,
pertenecientes a 140 géneros 'y 62 familias. La curva de
acumulacion de especies muestra que en las primeras 10
hectéreas se habian detectado més del 90% del total de
especies (Figura 1). En total se ubicaron y marcaron
113,176 tallosconun DAP>1 cm en 25 hectéreas, paraun
promedio de 4527 (+403) tallos por hectarea. Si setienen
en cuenta Unicamente los tallos con un DAP > 10 cm se
incluyeron 14,384 arboles, con un promedio de 575 (+
48) arbolespor hectarea. El areabasal estimadaesde 28.99
(£2.07) m2por hectérea paratalloscon DAP>1cmy de
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Figura 1. Curva de acumulacién de especies de plantas con
didmetro a la altura del pecho (DAP) =1 cm.
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23.41 (+ 2.10) m? para los tallos con un DAP > 10. La
biomasa estimada es de 165.33 (+ 16.92) toneladas/ha

Tabla 1. Nimero de tallos para las 10 familias de plantas més
abundantes en |la parcela permanente de la Reserva Natural La

paratallos con DAP>1cmy de 148.77 (+ 17.34) tonela- Planada.
das/ha paralostallos con un DAP > 10.
- No. de
- _ _ Familia individ % total
La familia dominante en la parcela es Rubiaceae, ya ——— '”3';’5'39;05 =
o ;

gue representa 39,898 tallos (35% del tota!). La mayor Melastomataceae 9706 558
parte de estos tall os pertenecen a una especie de arbusto ATecaceas o647 852
dominanteen el sotobosque, Faramea coffeoides(17,198 Cyatheaceae 6825 6.03
tallos). Otras familias dominantes incluyen Melas- Lauraceae 6199 5.48
tomataceae, Arecaceae, Cyatheaceae y Lauraceae, cada Euphorbiaceae 5003 4.42
una con mas del 5% del total detallos (Tablal). En total Mimosaceae 4565 4.03
las 10 familias méas abundantes representan un total de Myrtaceae 3436 3.04
89,202 tallos, equivalentesaun 78.8% del total, mientras Myristicaceae 2040 1.80
gue 75 especies se encuentran representadas por menos Bombacacese 1883 1.66

decincoindividuosenlaparcela. El indicedediversidad
de Fisher para el primer censo es de 25.72 si se tiene en
cuentatodoslostalloscon DAP>1cmy de 26.89 paralos
tallos con un DAP > 10 cm.

Durante el segundo censo realizado en la parcela per-
manente entre 2002 y 2003 seregistraron un total de 240
especies. Es interesante anotar que ninguna especie, in-
cluyendo las especiesrarascon menosde5individuosen
el primer censo, desapareci6 en laparcela. 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 aformas arbustivas distintivas que regularmente
crecen en bosque secundario en estadios tempranosy es-
tén asociadas con claros. El ndmero total de tallos con

DAP>1 cm disminuy6 en un 7% (a 105,419) durante €l
mismo periodo. El indice de Fisher’s alpha incrementé
ligeramente si setienen en cuentatodoslostallos (29.31
en 2003, comparado con 25.72 en 1997), pero si se con-
sideran sélo los tallos > 10 cm. el Fisher’s alphano pre-
sentd cambios significativos. El &reabasal y labiomasa
se incrementaron en un 5% durante el mismo periodo
(Tabla2).

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

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 arboles con un DAP = 10 cm, incluyendo el nimero total y el promedio

(y desviacion estandar) por hectérea.

1997 2002
>1lcm >10cm >1cm >10cm
Abund/Densidad
25 ha 113176 14384 105419 15019
1lha 4527.04 + 403.96 575.36 + 48.47 4216.76 + 262.79 600.76 + 39.83
Area Basal (n7)
25 ha 724.82667 578.3422 765.98579 619.3988
1ha 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
1lha 165.33+16.92 148.77 £ 17.34 174.37 £ 17.03 157.8811+ 17.80
No. spp
25 ha 220 169 240 174
1ha 149.92 + 8.097 84.76 + 6.89 154.16 + 8.77 86.04 + 5.94
Fisher’salpha
25 ha 25.72 26.89 29.31 27.61
1 ha 29.85+1.95 2751+ 2.89 3145+ 224 27.56 + 2.56
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desaparecieron 18.6% en cinco afos. En el segundo cen-
so también se ubicaron y marcaron 20,128 individuos
nuevos. Con base en estos resultados es posible estimar
guelatasaanual promedio de mortalidad esde 3.65%Y la
tasa anual de reclutamiento del 3.52%. Latasa de morta-
lidad fue menor si tenemos en cuentaindividuos con un
DAP > 10 cm, pero la tasa de reclutamiento fue similar
(Tabla 3). Latasa de mortalidad varia como funcién del
tamafio de los individuos y las clases diametricas mas
pequefias 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
(Figura2).

Si se tienen en cuenta las especies representadas por
mas de 25 individuos en ambos censos, un total de 97
especies presentaron unareduccién en el nimero deindi-
viduos, mientras que 55 especies presentaron un incre-
mento (Anexo 1). Lareduccion més dréstica se presentd
en Alloplectusschultzei (Gesneriaceae), unaplantatrepa-
dora del sotobosque, seguido por Alchornea sp.1

Tabla 3. Resumen de la dinamica de poblaciones de plantas en
la parcela seglin tamafio diamétrico. N representa el nimero
total de individuos en la parcela entre ambos censos.

. Mortalidad Reclutamiento
DAP N Sobreviven  Nuevos (% anual) (% anual)
>1cm | 133242 92156 20132 3.65 3.52
>10cm| 15015 12814 2201 1.98 312
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Figura 2. Tasa de mortalidad de individuos (%/afio) como funcion
del tamafio de la planta (mm DAP).

(Euphorbiaceae), Miconia longifolia (Meastomataceage)
y Psychotria aubletiana (Rubiaceae). En total 26 espe-
cies presentaron reducciones de mas del 20% en sus po-
blacionesy 47 especies mostraron una reduccién mayor
al 10% en laparcelaen cinco afios. No se encontro ningu-
nacorrelacion entre el tamafio delapoblaciény lastasas
de mortalidad. Los incrementos mas 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 especiestuvieron incremen-
tos superiores al 10% entre los dos censos.

El seguimiento de los individuos en la parcela tam-
bién nos permite estimar las tasas anual es de creci miento
de cada tallo. La tasa promedio de crecimiento fue de
1.401 mm/afio paratodoslosindividuos, y de2.678 mm/
afio paralosindividuos con un DAP >10 cm. Un andlisis
delatasa promedio de crecimiento como funcion del dia-
metro muestra que los individuos de menor tamafio DAP
< 10 cm. crecen menos de 1.5 mm/afio, mientras que los
individuos con DAP > 20 cm. crecen atasas de 3 mm/ afo
(Figura 3). No se encontrd unarelacion entre la abundan-
ciarelativa de las distintas especies y la tasa de creci-
miento (Figura4). Visto anivel de especies, encontramos
que la mayoria de los arbustos de sotobosque, pertene-
cientes a géneros como Palicourea, Farameay Miconia,
dentro de las cuales se incluyen las dos especies mas
abundantes de la parcela (Faramea coffeoides y Pali-
courea gibbosa) presentaron bajas tasas de crecimiento.
En el extremo opuesto, con diametros 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 érboles de
dosel como Vismiasp, Cecropiamonostrachya, Brunellia
sp, Trema micrantay Meriania sp.

Discusion

Los bosques Andinos representan un ecosistema de
alta diversidad y endemismo, principal mente de plantas
epifitasasociadas con lapresenciade nieblay altahume-
dad relativa (Uribe 1991, Churchil et al. 1995, Rangel,
1997). Los resultados de este trabajo demuestran que el
bosgue andino de La Planada presenta unaaltadinamica
de poblaciones de plantas, con una tasa de mortalidad
promedio de 3.65% anual y unatasa de reclutamiento de
3.52% anual. Este resultado se debe principalmente alas
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 dafios mecéanicos ocasionados por la
caidade arbolesy ramas, posiblemente ligados alaabun-
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Anexo 1. Cambios poblacionales por especie en la parcela permanente de la Reserva Natural La Planada.

Solamente se muestran las especies con un ndmero mayor a 25 individuos.

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
Sparuna 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 Aradiaceae 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 Sandleyana 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
Soanea 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
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Continuacién Anexo 1.

Género Especie Familia No. Individuos Cambio %
1997 2002-2003

Ocotea sp_2 Lauraceae 368 328 0.89 -10.87
Bedleria 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 12 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 rhopal oides 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 | cacinacese 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 Méxima 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 Thymel aeaceae 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 7 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
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Continuacién Anexo 1.

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 1.03 251
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 Sylare 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 7 84 1.09 9.09
Rondeletia Reflexa Rubiaceae 42 46 1.10 9.52
Stephanopodium angulatum Dichapetal aceae 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 71 111 10.94
Rhodostemonodaphne | sp_2 Lauraceae 82 91 111 10.98
Myrcia Molis Myrtaceae 169 190 112 12.43
Banara guianensis Flacourtiaceae 95 107 1.13 12.63
Cyathea Ulei Cyatheaceae 154 174 1.13 12.99
Cestrum megal ophyllum 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 Aradliaceae 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 105 138 131 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
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dancia de plantas epifitas (Samper, 1992). Esimportante
resaltar que muchas de | as especies de arbustos dominan-
tes en el sotobosque presentan dafios mecanicos frecuen-
tementey poseen |a habilidad de rebrotar. En este sentido,
es posible que los resultados obtenidos representen una
tasamas alta, yaque algunos delosindividuos “ muertos”
son en realidad individuos que presentan dafios fisicos,
pero pueden rebrotar mas adel ante. Esto también se pue-
de apreciar en el hecho de que |la mayor parte de las
especies que presentaron las reducciones mas importan-
tes de poblacién entre los dos censos son especies del
sotobosque.

Otro resultado interesante de este estudio es que a pe-
sar de lareduccion en el numero promedio detallosen la
parcela, el areabasal y biomasa estimada present6 un in-
cremento cercano al 5%. Durante el periodo de estudio el
numero total de tallos en la parcela se redujo en cerca de
7,000, pero el nimero de tallos con un DAP > 10 cm. pre-
sent6 un incremento leve (de 14384 a 15019). Los resul -
tados demuestran que los arboles con DAP>200 mm
presentan tasas de crecimiento superiores a 3 mm/afio, y
la mayor parte de los individuos en |a parcela se encuen-
tran en clases diamétricas inferiores. Como se mencion6
anteriormente, lareservahaestado sujetaadistintostipos
de intervencién hacia varias décadas. En algunas zonas
cercanas alaadministracién el bosque fuetalado paradar
paso a potreros que estan en un estado de regeneracién
avanzada, mientras que en otras zonas mas| ejanas se pre-
sento extraccion sel ectiva de algunas especies maderabl es.
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Figura 3. Tasa de crecimiento anual (mm/afio) como funcioén del
tamafio de la planta (mm DAP).
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Figura 4. Tasa de crecimiento de | as distintas especies (mm/

afio) como funcién de la abundanciarelativa de cada especie,

para las especies que presentaron méas de 25 individuos en la
parcela.

Este cambio sugiere que este bosque todavia se encuentra
en un proceso de sucesién hacia un bosque maduro, en €l
cual los érboles mas grandestodaviaestan creciendo y no
han Ilegado a un equilibrio.

Uno de los objetivos de este estudio es la compara-
cién de la dinamica de poblaciones de plantas con otros
bosques tropicales de zonas bajas. Quizas el bosque tro-
pical mejor estudiado esta ubicado en la Isla de Barro
Colorado (Panamd), donde existe una parcela de 50 hec-
tareas establecida en 1982 por el Instituto Smithsonian
de Investigaciones Tropicales (Hubbell & Foster, 1990).
La parcela de Barro Colorado es mas grande (50 hectéa-
reas) y presenta un nimero mayor de especies (304), pero
el nimero promedio detallos, &reabasal y diversidad son
similares. Lamayor diferenciase presentaen laestructura
del bosque, ya que el bosque de Barro Colorado presenta
una mayor altura del dosel y una mayor proporcion de
arboles grandes. El areabasal delos arboles con un DAP>
60cm es de 10.8 m? en Barro Colorado, comparado con
2.9 m? para La Planada.

Losresultadosde Barro Colorado han demostrado una
tasade cambio cercanaal 2% anual, lacual puede presen-
tar incrementosimportantes durante épocas de sequia cau-
sadas por el fendmeno de El Nifio (Condit et al. 1999). Es
interesante anotar que la tasa de cambio poblacional en
La Planada es sustancialmente més alta (Tabla 4). Tam-
bién esinteresante anotar que lastasas promedio de creci-
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miento de arboles en Barro Colorado es mas alta que en
LaPlanada, debido principal mente aque los &rboles méas
grandes pueden presentar tasas de crecimiento mas altas
(Condit et al. 1999).

Tabla 4. Comparacion de la estructura'y dinamica de un bosque
Andino (La Planada) y un bosqgue tropical de zona baja (Barro
Colorado, Panama).

Barro
LaPlanada Colorado

Areade estudio 25 ha. 50 ha
NUmero de especies 240 305
Numero detallos’ha 4527 4581
Fisher'salpha 29.3 34.6
AreaBasad 28.99 32.01
Tasa de mortalidad
(%/afi0) 3.65 2.64
Tasade
reclutamiento 3.52 2.87
(%/afio)

Los resultados derivados de lared global de parcelas
muestran una gran variabilidad entre bosques tropical es,
pero a mismo tiempo comenzamos a ver ciertos patrones
emergentes (L osos & L eigh, 2004). El andlisisdelos pa-
trones de distribucion espacial de especies dentro de las
parcelas sugiere que ladiversidad local se puede explicar
como resultado de la especializacién con ciertos tipos de
suelos 0 habitats por algunas especies (John et al. 2007).
En algunas parcelas se han comenzado aincluir datos so-
bre la dispersion de semillasy lamortalidad de plantulas,
lo cual ha confirmado que existen presiones fuertes sobre
el reclutamiento dependientes de la densidad de indivi-
duos (Harms et al. 2000). Lavariacion entre parcelastam-
bién ha demostrado que la diversidad se puede explicar
por diferencias en variables biofisicasy quelatasade cam-
bio estarelacionada con laintensidad de cambios en estos
gradientes (Condit et al. 2002). Es evidente que para com-
prender estos patrones de diversidad necesitamos comple-
mentar lared de parcelasy tener datos a mas largo plazo.
Este estudio sugiere que l0s bosques montanos presentan
diferencias importantes con relacion alos bosques de zo-
nas bajas, pero se hace necesario contar con otras parcelas
en zonas montafiosas. Como primer paso ha establecido
unaparcelasimilar en un bosque montano en Doi Inthanon,
Tailandia (K anzaki et al. 2004) lacual presentaun niimero
menor de especies, un area basal mayor y una diversidad
maés baja que La Planada, pero todavia no se harealizado
un segundo censo que nos permita establecer la dinamica
de poblaciones. El uso de este tipo de parcelas de gran
escala, integradas en unared global, nos permite contestar

muchas preguntas basicasy aplicadas paracomprender |os
mecanismos que determinan la composicion, estructuray
dindmica de los bosques tropicales.
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Los balances de agua y energia en cuencas hidrogréficas condicionan la formacion del
terreno, la distribucién y productividad de la vegetacién. Se define el nimero adimensional
de Budyko, B, como la relacién entre la precipitacién media anual (P) y la evapotranspira-
cién potencial media anual (PET), B = P/PET, en cuencas hidrograficas. Este nimero B
resume el balance entre la disponibilidad hidrica (P) y la disponibilidad energética (PET)
v ha sido empleado para caracterizar la disponibilidad hidrica de las plantas y la aridez
y la productividad primaria neta de los ecosistemas. Estudios cldsicos han encontrado que
para B = 1, que denominamos nimero de Budyko critico, B., se presentan condiciones
climatoldgicas, geomorfoldgicas y de biodiversidad tnicas que hacen que esta relacién adi-
mensional sea de especial interés en hidroclimatologia y ecologia. En este trabajo se presentan
los mapas de la estimacién del nimero de Budyko para Colombia a escala de 5 minutos, y
para el departamento de Antioquia a escala de 30 segundos de arco, implementando diversos
métodos para la estimacién de la evaporacién potencial anual. Se concluye que en Colombia
predomina la vegetacién limitada por energia.
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Palabras clave: Balance de agua, balance de energfa, precipitation, evapotranspiracion,
biodiversidad, relacién de Budyko.

Abstract

Water and energy budgets in river basins are a condition for terrain forms growing
and spatial distribution and productivity of vegetation. The Budyko non-dimensional num-
ber is defined as the relationship between mean annual precipitation (F) and mean annual
evapotranspiration (PET), B = P/PET, in river basins. This non-dimensional number is
defined as the ratio between available water (P) and available energy (PET), and has been
employed for identifing water storage at vegetation, dryness, and net primary production in
ecosystems. Literature reports have found that at B = 1 condition, denominated Budyko
critical condition, B., there exist particular climate, geomorphologic and biodiversity con-
ditions which make that this number becomes from particular interest on hydroclimatology
and ecology fields. Budyko number maps with a spatial resolution of 5 arcmin cellsize for
Colombia extent, and other with 30 seconds cellsize for Antioquia extent are presented.
Many non-direct methods for potential evapotranspiration estimation have been employed.
It concludes that Colombia is characterized by energy limited vegetation.

Key words: Water availability, energy availability, precipitation, potential evapotran-
spiration, biodiversity, Budyko relationship.

1. Introduccién

Al pardmetro adimensional B lo denominaremos como
nimero de Budyko (Milne et al., 2002) en honor de

En un articulo cldsico, Melton (1958) presenta una
relacién empirica entre la densidad de drenaje de las
cuencas hidrograficas, Dy, un indice de la geometria de
la red de drenaje que refleja la erosion del terreno por
el agua, y el denominado indice de Thornwaite (“P-E
index”), para 80 cuencas en el suroeste drido de Estados
Unidos. Més adelante, Madduma-Bandara (1974)
extendié este hallazgo al clima tropical de Sri Lanka
al demostrar que D, exhibe una relacién directa con
el indice P-E para 24 cuencas (Abrahams, 1984). El
“Indice P-E” se define como diez veces la suma de los 12
valores mensuales de la relacién entre la precipitacién
(F) v la evapora,cién potencial (PET;), i=1,2,...12,

asi P— E =10 z PET , (Thornthwaite, 1933). El

entendimiento de esta relacién no lineal sigue siendo un
tema de investigacion sobre las relaciones entre el terre-
no, la vegetacién, el agua y la energia (Milne et al.,
2002). Para superar las limitaciones de la variabilidad
estacional, se propone un indice climatico adimensional
como la relacién entre la precipitacién promedio anu-
al (P), y la evaporacién promedio anual (PET), ambas
con dimensiones [L/T], (Milne et al., 2002),

B=P/PET = PI/R

en donde PET se asume como el equivalente en agua de
la radiacién neta, R para una superficie himeda, PET =
R/l, y donde [ es el calor latente de vaporizacién.

M. Budyko quien hizo contribuciones fundamentales al
entendimiento de las relaciones entre el clima y la vida
(Budyko, 1974). El “indice P-E” y B estan relaciona-
dos por un factor del orden de 100. Por tanto, cuando
se quieren inferir relaciones entre Dy y B, el eje x de
la relacién original entre D, y el indice P-E se debe
reescalar adecuadamente por tal factor. De cualquier
forma, la relacién no cambiara cualitativamente por esta
transformacion.

El nimero de Budyko constituye una componente
fundamental de los balances de agua y energia en cuen-
cas hidrogrificas, y tiene aplicaciones fundamentales en
la definicién del “Indice de Aridez” (UNESCO, 1979),
en la prediccién de productividad primaria neta de eco-
sistemas, en la descomposicién y del contenido de car-
bono en el suelo (Ojima et al., 1996), en el efecto
del cambio climédtico en los procesos de la hidrologia
superficial (Koster et al., 2001), en la definicién de
vegetacién limitada por agua, por energia o por ambas
(Nemani et al., 2003), y en la regulacién natural de la
biodiversidad (OIff et al., 2002). Hay una “transicién
de fase” de vegetacién limitada por agua a vegetacién
limitada por energia en el nimero critico de Budyko,
B, =1,0.

En este trabajo se estima el nmimero adimensional de
Budyko para Colombia, y se discuten distintas aplica-
ciones alrededor de su estimacion.
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2. Informacién empleada

Para la realizacién de este trabajo se emplearon ma-
pas de diferentes variables hidroclimatolégicas obtenidos
durante los proyectos Balances Hidrolégicos de Colom-
bia (UNALMED-UPME, 1999), Atlas Hidrolégico
de Colombia (UNALMED-UPME, 2000) y Balance
Hidrol6gico y Atlas Digital de Antioquia (UNALMED-
CTA, 2001), realizados por el grupo de investigacién del
Posgrado en Aprovechamiento de Recursos Hidraulicos
de la Universidad Nacional de Colombia Sede Medellin
(Ver Vélez et al., 2000 y Poveda et al., 2006).

Los mapas obtenidos en el proyecto Balances
Hidrolégicos de Colombia (UNALMED-UPME,
1999) corresponden a todo el territorio colombiano
v tienen una resolucién espacial de 5 minutos de ar-
co. Por su parte, los mapas obtenidos en el proyec-
to Balance Hidrolégico y Atlas Digital de Antioquia
(UNALMED-CTA, 2001) corresponden a todo el de-
partamento de Antioquia y tienen una resolucién espa-
cial de 30 segundos de arco. En ambos casos, los mapas
corresponden a promedios multianuales.

3. Marco tedrico

La vegetacion es una componente determinante en
el comportamiento climdtico y energético de los ecosis-
temas terrestres. Es uno de los factores més represen-
tativos del ciclo global del carbono, ya que define las
tasas de almacenamiento y de liberacién del COs. Su
presencia modifica por completo las caracteristicas de
los balances hidrico y energético, por lo que es necesario
considerar su interaccién con los factores climaticos, de
manera que el entendimiento de las dindmicas y de los
procesos fisicos relacionados con la productividad pri-
maria neta sea completo. Esto constituye un gran aporte
para un mejor catendimiento del calentamiento global.

3.1. [Evapotranspiracién. La evapotranspiracion es
una componente fundamental en el balance hidrolégico,
aunque es, a su vez, la variable con mayores incertidum-
bres en su medicién y estimacion. Esta compuesta por la
evaporacion desde la superficie, por la intercepcién de la
lluvia y por la transpiracién de las plantas. La dindmi-
ca de la evapotranspiracion estd condicionada por tres
factores fundamentales: disponibilidad de agua, disponi-
bilidad de energia para cambio de estado del agua y
condiciones aerodindmicas propicias para asimilacién y
transporte de vapor de agua. En sintesis, la evapotrans-
piraciéon resume la interaccién entre la disponibilidad

hidrica y la disponibilidad energética, interaccién que se
ve afectada por las condiciones ambientales existentes,
siendo la vegetacién uno de los factores determinantes
en su comportamiento.

A pesar de la existencia de una gran variedad de
propuestas para la estimacién de la evapotranspiracion
(Brutsaert, 1982), no es claro cuél es la més adecua-
da, més ain si se considera que el conocimiento que
se tiene acerca de esta variable es reducido, ademds de
las claras dificultades que existen para su medicién y
estimacion. De esta variedad de metodologias, algunas
de las cuales han sido ampliamente empleadas para la
estimacién de la evapotranspiracién (tanto potencial co-
mo real), muchas son basadas en regresiones obtenidas
de registros empiricos correspondientes a regiones con
caracteristicas climaticas, energéticas y de vegetacién
particulares, lo que limita la validez de los resultados
obtenidos al aplicarlas en regiones con caracteristicas di-
ferentes. Otras de estas metodologias parten de suposi-
ciones y de desarrollos tedricos que no siempre conside-
ran todas las variables implicadas o que no dan cuenta
adecuadamente de los procesos fisicos inherentes a este
fenémeno.

Aunque el objetivo central de este trabajo no es ahon-
dar en el tema de la evapotranspiracién, se ha hecho un
esfuerzo para la estimacién de la evapotranspiracién re-
al considerando la vegetacién como variable (Zhang et
al., 2001). A continuacién se describe brevemente su
fundamentacién. En la Seccién 4.1 se evalian los resul-
tados de su aplicacién en las regiones estudiadas en este
trabajo (Colombia y Antioquia).

3.1.1. Método de Zhang et al. (2001) para la esti-
macidn de la evapotranspiracion real. Una manera de
aproximarse a esta variable es asumir que la evapotrans-
piracion desde superficie estd controlada por la disponi-
bilidad de agua y por la demanda de la atmdsfera.

La disponibilidad de agua puede ser aproximada-
mente igual a la precipitacion; la demanda atmosférica
representa la méxima evapotranspiracion posible (eva-
potranspiracién potencial).

Bajo condiciones muy secas, la evapotranspiracién
potencial excede la precipitacién, y la evapotranspira-
cién real es igual a la precipitacién. Bajo condiciones
muy hiimedas, la disponibilidad de agua excede la eva-
potranspiracion potencial vy la evapotranspiracién real
se aproximari asintdéticamente a la evapotranspiracién
potencial. Basdndose en estas consideraciones, Budyko
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(1958) postulé las siguientes relaciones bajo condi-
ciones secas

ET/P—1 , Rn./P—oo 1)

donde P es la precipitacién promedia anual, ET es la
evapotranspiracién real promedia anual y R, es la ra-
diacién neta. Para condiciones muy hiimedas se tiene

ET >R, , Rn/P—0 (2)

Zhang et al. (2001) encontraron que las condiciones
(1) v (2) se satisfacen con

E_ 14w PET
5 = i (3)
1+,wPET+ (PET)

donde w es el coeficiente de disponibilidad de agua en
las plantas. En las expresiones (1) y (2) planteadas por
Budyko, la radiacién neta R, es un subrogado de la
evapotranspiracién potencial. Sin embargo, Zhang et
al. (2001) introdujeron el término PET (evapotrans-
piracién potencial) en lugar de R,,. Por esto aparece la
variable PET en la expresién (3).

El efecto de w en la evapotranspiracién es minimo ba-
jo condiciones muy secas o0 muy himedas. La maxima
diferencia en la relacion entre evapotranspiracion real y
precipitacién entre arboles y plantas herbiaceas ocurre
cuando la precipitacién anual es igual a la demanda at-
mosférica (PET /P = 0). Bajo esta condicién, la habili-
dad de los drboles de extraer agua de zonas mas profun-
das les permite que usen el agua que ha sido almacenada
en los periodos de inactividad, mientras que las plantas
herbéceas con raices més profundas pueden permitir que
el agua se escape de su zona de raices.

De manera que la expresién (3) sea vélida para re-
giones con proporciones variables de bosques y cultivos,
Zhang et al. (2001) propusieron un modelo generali-
zado. Siguiendo el trabajo de Eagleson (1982), estos
autores asumen que la evapotranspiracién anual de la
vegetacién herbdcea de la regién en estudio (incluyen-
do la evaporacién desde el suelo) y la de los bosques
estd ponderada linealmente de acuerdo con sus areas.
De esta manera

ET = fET; + (1 — f)ET (4)

donde ETes la evapotranspiracién real total anual en
mm, f es la fraccién de cobertura vegetal, ETf es la
evapotranspiracién real anual en los bosques (mm) y
ET}, es la evapotranspiracion real anual de las plantas
herbéceas (en mm).

Zhang et al. (2001) consideran que la evapotrans-
piracién potencial PET puede ser asumida como cons-
tante para las zonas boscosas y para las zonas de plan-
tas herbdceas, donde la constante depende del tipo de
vegetacion. Asi mismo, asumen que la disponibilidad de
agua en la planta es una constante que depende del tipo
de vegetacién. De esta manera, los valores encontrados
por Zhang et al. (2001) fueron PET = 1410 mm y
w = 2,0, para bosques y PET = 1100 mm y w = 0,5,
para zonas herbéceas. De esta manera, la expresién (4)

puede ser expresada como
1+2x 1410 140,510\ _
~iiosx 11U"+JP)P
(5)

ET=|f —H1—
(1+2><1‘“0 Tplo\

Como puede observarse de la expresion (5), el
planteamiento generalizado propuesto por Zhang et al.
(2001) para la estimacién de la evapotranspiracién real
incluye tres factores fundamentales en el comportamien-
to de esta variable: la disponibilidad de agua, represen-
tada por P; la disponibilidad de energia, representada
por PET; y las condiciones vegetales representadas por
w 'y f, aunque no considera el efecto del viento, el cual
es también importante en el comportamiento de esta
variable. Esta expresién es de facil aplicacién, aunque
parte del supuesto de que para regiones con igual tipo
de cobertura, la evapotranspiracién potencial es cons-
tante, asi como la disponibilidad de agua en las plantas.
Es necesario ser cuidadosos con estas suposiciones, ya
que en algunos casos pueden no ser validas, por tan-
to, la aplicacién de esta metodologia requiere su previa
verificacion.

8.1.2.  La radiacidn neta como un estimativo de la eva-
potranspiracién potencial. Como se puede ver de las ex-
presiones (1) y (2), Budyko (1958) emplea la radiacién
neta, R,, como una aproximacién a la evapotranspi-
racion potencial PET. Esta aproximacién es tal que
PET =~ R,/l donde [ es el calor latente de vaporizacién
del agua.

Budyko (1974) argumenté que para el caso de
promedios anuales, el limite superior de la evapotrans-
piracién es igual a la radiacién neta ya que la sumas
anuales del flujo de calor latente no proporcionan una
entrada significativa de energia a la superficie terrestre.
Pgor esta razoém, el flujo de calor latente puede estar
determinado por la radiacién neta.

3.2. La relacion adimensional de Budyko. Una
manera muy aceptada de resumir la hidroclimatologia
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de largo plazo en una regién es graficando la relacién en-
tre la evapotranspiracion real media y la precipitacion
media (ET/P) vs la relacién entre la evapotranspira-
cién potencial media y la precipitaciéon media (PET/P)
(Sankarasubramanian y Vogel, 2002). Los indices
ET/P y PET/P son denominados relaciones de evapo-
transpiracion y de aridez, respectivamente.

Budyko (1974) observé que cuando la precipitacién
decrece, la escorrentia superficial también decrece, pero
cuando la precipitacién aumenta, el caudal tiende a
algin valor limite. Schreiber (1904) propone una
ecuacién de interpolacién para la escorrentia anual en

T = |PET. P. tanh (;)
7L

~

donde ET es la evaporacién real, P es la precipitacion,
PET es la evaporacién potencial en mm por el periodo
considerado (Budyko, 1974).

La expresion (9) es una herramienta acertada para la
estimacién de la evapotranspiracién real a partir de la
evapotranspiracién potencial y que ha sido ampliamente
empleada en la literatura.

4. Resultados y conclusiones

4.1. Aplicacién del método de Zhang et al
(2001) en Colombia. Para verificar la validez del
modelo propuesto por Zhang et al. (2001) para la es-
timacion de la evapotranspiracién real, éste fue aplicado
en las regiones de estudio: Colombia y Antioquia. Para
ello se emplearon los mapas promedio multianual de pre-
cipitacion obtenidos en los trabajos Balances Hidroldgi-
cos de Colombia (UNALMED-UPME, 1999) para
Colombia (con una resolucién espacial de 5 minutos de
arco) y Balance Hidroldgico y Atlas Digital de Antioquia
(UNALMED-CTA, 2001) para Antioquia (con una
resolucién espacial de 30 segundos de arco). Estos ma-
pas fueron obtenidos por interpolacién mediante Krig-
ing con deriva externa, donde la deriva empleada fue el
mapa de precipitaciéon del Estudio Nacional del Agua
(ENA), para el caso de Colombia, y por interpolacién
con triangulacion con deriva externa por subregiones,
donde la deriva fue el mapa de precipitacién del ENA
reescalado, para Antioquia.

cuencas de Europa central, dada por
— a
R=P —= 6
exp (-2) ©)

donde @ es una constante para una cuenca dada. Una
forma para la evapotranspiracién anual es

SN a
ET =P |1 — —-—= 7
{ = ( P) ] @
En 1911, Ol’dekop propone la ecuacién

ET = PET tanh (i_) ®)
PET

Budyko interpola las ecuaciones (7) y (8), proponiendo
la media geométrica

(1 — cosh (PET) + senh (PET))} (9)

P

Con respecto a la fraccién de cobertura vegetal, ésta
fue estimada empleando el mapa de cobertura vegetal
obtenido en el trabajo Atlas Hidrolégico de Colombia
(UNALMED-UPME, 2000). Asi, se consideré que
f corresponde al porcentaje de pixeles en los cuales se
tiene cobertura vegetal boscosa con respecto al mimero
total de pixeles del mapa de cobertura en consideracién.
El valor obtenido es de 0,49 para Colombia y de 0,29
para Antioquia.

De esta manera se estimé la evapotranspiracién re-
al en Colombia mediante la expresién (5). Como ya se
comento, la expresion (5) tiene implicito que la evapo-
transpiracién potencial y la disponibilidad de agua en
las plantas son constantes para cada tipo de cobertura,
y cuyos valores fueron obtenidos con informacién de 68
cuencas de Estados Unidos de Norteamérica. Por esta
razén, se considerd evapotranspiracidn potencial cons-
tante para cada tipo de cobertura, pero los valores se
obtuvieron a partir de diferentes mapas promedio mul-
tianual de evapotranspiracién potencial elaborados en
los trabajos Balances Hidrolégicos de Colombia para
Colombia (con una resolucién espacial de 5 minutos de
arco) y Balance Hidrolégico y Atlas Digital de Antioquia
para Antioquia (con una resolucién espacial de 30 segun-
dos de arco). Los mapas de evapotranspiracion potencial
considerados fueron los obtenidos por las metodologias
de Cenicafé, Morton, Penman, Thornwaite, Turc y Turc
Modificado (Poveda et al., 2006).
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A excepcién de la metodologia de Cenicafé, las an-
teriores técnicas han sido ampliamente empleadas para
la estimacién de la evapotranspiracién. La ecuacion de
Cenicafé fue obtenida por el Centro Nacional de Inves-
tigaciones del Cufé (CENICAFE) mediante regresién a
los valores obtenidos de aplicar el método de Penman a
los datos de sus estaciones climdticas en Colombia para
la obtencion de evaporacién potencial. Su caleculo es sen-
cillo, ya que sdlo depende de la altura sobre el nivel del
mar, asi

PET = 4,658exp (—0,0002 h) (10)

donde PET es la evaporacion potencial en mm/dia y
hes la cota sobre el nivel del mar en m.

Con respecto a la disponibilidad de agua en las plan-
tas, ya que en nuestro medio no se cuenta con infor-
macién significativa de esta variable, se consideraron los
valores propuestos por estos autores: 2,0 para bosques
y 0,5 para plantas herbéceas. De esta manera, se obtu-
vieron seis mapas de evapotranspiracion real mediante
el modelo de Zhang et al. (2001), sustituyendo los va-
lores de evapotranspiracién potencial (1410 mm y 1100
mm) por los encontrados a partir de cada uno de los
mapas anteriores.

Para validar los resultados obtenidos, se estimaron
los caudales medios de largo plazo (promedio multianu-
al) en diferentes cuencas instrumentadas de la regién en
estudio (108 cuencas en Colombia y 56 cuencas en Antio-
quia) via el balance hidrico de largo plazo (P—ET = R),
donde R es la escorrentia superficial) y se compararon
con los caudales reales en las cuencas. Para la extraccién
de las cuencas se empleé un MDT (Modelo Digital de
Terreno) de 5 minutos de arco para Colombia y otro de
30 segundos de arco para Antioquia, ambos suministra-
dos por el USGS (U. S. Geological Survey).

La metodologia de Zhang et al. (2001) presen-
ta errores bastante altos para Colombia (del orden del
80 %). Estos errores pueden deberse, en gran medida,
a la calidad del MDT empleado para la extraccién de
las cuencas, ya que en muchos casos, éstas no coinciden
con las cuencas reales, por lo que los resultados se ven
distorsionados. Vale la pena aclarar que en un principio
se contaba con 303 cuencas para Colombia, pero se de-
bié reducir a 108 cuencas debido a la mala calidad del
MDT para dichas cuencas.

Con respecto a la aplicacién del modelo de Zhang et
al. (2001) en Antioquia, los errores obtenidos son mu-
cho menores que los obtenidos para Colombia (del orden
del 20%). Estos errores en el cierre del balance hidrico

de largo plazo son bastante satisfactorios. La disminu-
cién sustancial en el error se debe a la mejor calidad del
MDT empleado y a la mejor resolucién de los mapas de
las variables empleadas.

En general, los menores errores en la estimacién de
los caudales medios anuales, tanto para Colombia como
para Antioquia, se presentan al usar los métodos para
estimacién de la evapotranspiracién potencial de Ceni-
café y de Morton, que son dos de las metodologias que
han mostrado mejores estimativos de la evapotranspira-
cién real en Colombia (UNALMED-UPME (1999),
UNALMED-UPME (2000)), UNALMED-CTA
(2001)). Por su parte, los mayores errores se presentan
al estimar la evapotranspiracién potencial con los méto-
dos de Penman y Turc Modificado. Tanto para Colombia
como para Antioquia, se encuentra que al emplear los
valores de PET' dados por Zhang et al. (2001) se ob-
tienen errores intermedios a los obtenidos por las seis
metodologias consideradas para estimar PET.

De esta manera, se encuentra que la metodologia de
Zhang et al. (2001) entrega resultados aceptables.
Debe avanzarse en el estudio del parametro w, que re-
sume la disponibilidad de agua en las plantas, con el
propésito de obetener mejores resultados.

4.2. Verificacién de la aproximacién PET =~
R,/l en Colombia. Para verificar la validez de la
aproximacién PET =~ R, /l para las condiciones hidri-
cas, energéticas y de vegetaciéon en Colombia, se es-
timé el error de R,/lcon respecto a PET, tanto para
todas las regiones en estudio, como para las cuencas se-
leccionadas y usando los seis métodos de evapotranspi-
racién potencial considerados. Los mapas de radiacién
neta empleados corresponden a los promedios multi-
anuales obtenidos en los trabajos Balances Hidroldgi-
cos de Colombia (UNALMED-UPME, 1999) y
Balance Hidrolégico y Atlas Digital de Antioquia
(UNALMED-CTA, 2001). Estos mapas se estimaron
mediante la metodologia propuesta por Morton (1982)
y estan a una resolucién de 5 minutos y 30 segundos de
arco, respectivamente.

Los resultados obtenidos (no mostrados aqui) indi-
can que en promedio el error en esta aproximacion es
del 40 % para Colombia y del 20% para Antioquia. La
aproximacién considerada presenta menores diferencias
con las metodologias de Cenicafé y de Morton, para am-
bas resoluciones.

Algo que debe considerarse en este anilisis, es que
la radiacién neta empleada no corresponde a mediciones
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Figura 1. Relaciéa ET/P vs. PET/P para las 108 cuencas hidrograficas en Colombia. PET es estimada mediante la metodologia de Cenicafé.
ET es estimada por los métodos de Cenicafé, Morton, Penman y Thornwaite. La precipitacién es interpolada por Kriging con deriva externa
(UNALMED-UPME, 1999).

sino que es estimada mediante una metodologia iterati-
va. Existe incertidumbre no sélo en los mapas de eva-
potranspiracién potencial sino también en el mapa de
radiacion neta.

En general, es posible afirmar que la aproximacién
propuesta por Budyko (1958), PET =~ R,/l, se
cumple aceptablemente en la regién de estudio, por lo
que se puede convertir en un estimativo de la evapo-
transpiracion potencial en regiones en las que no se ten-
ga informacién de ésta.

4.3. Estimacion de la relacién adimensional de
Budyko en Colombia. Considerando la relacién adi-
mensional de Budyko dada por la expresién (7), se ana-
liz6 la hidroclimatologia de largo plazo para las cuen-
cas en consideraciéon (108 para Colombia y 56 para
Antioquia). Para ello se emplearon los mapas de pre-
cipitacién media anual ya mencionados y los mapas

de evapotranspiracién real y potencial obtenidos por
las metodologias de Cenicafé, Morton, Penman, Thorn-
waite, Turc y Turc Modificado (UNALMED-UPME,
1999; UNALMED-CTA, 2001). En la Figura 1 se
observan los resultados de ET /P vs. PET /P obtenidos
para las cuencas en Colombia con la evapotranspiracién
potencial de Cenicafé y la evapotranspiracién real esti-
mada por cuatro de las seis metodologias consideradas.
Los resultados para el departamento de Antioquia no se
muestran aqui. Las asintotas A y B en la Figura 1 cor-
responden a los limites superiores en la relacién de eva-
poracion o a los limites inferiores en la escorrentia. Para
regiones con abastecimiento de humedad ilimitado, la e-
vapotranspiracion real se acerca a la evapotranspiracién
potencial, lo que estd ilustrado por la linea A. Similar-
mente, cuando la evapotranspiracién potencial excede la
precipitacion, la evapotranspiracion real se acerca a la
precipitacién, que se muestra por la linea B.
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Figura 2. Nimero climético de Budyko (B = P/PET) estimado con la evapotranspiracién potencial de Cenicafé y la precipitacién de Kriging
con Deriva ENA (UNALMED-UPME, 1999). La resolucién del mapa es de 5 minutos de arco.

Los resultados obtenidos tanto para Colombia como
para Antioquia son similares. Se observan valores del
indice de aridez PET /P inferiores a 2,0, lo que no per-
mite observar el comportamiento asintdtico con la linea
B, esto es, regiones en las que la evapotranspiracién po-
tencial excede la precipitacién. Asi, los resultados mues-
tran que la mayoria de nuestras cuencas estdn en am-
bientes limitados por energia, esto es, existe una gran
cantidad de agua para disponible, pero ésta no es eva-
porada debido a limitaciones energéticas.

En algunas de las metodologias se observan grandes
dispersiones en los resultados de las diferentes cuencas,
sin embargo, la metodologia de Cenicafé, tanto para es-
timar ET como PET, es la que muestra un compor-
tamiento méas uniforme para las distintas cuencas.

Al inverso del indice de aridez PET/P es B =
P/PET (ntiimero climético de Budyko). Este ntimero B
resume el balance entre la disponibilidad hidrica (P) y
la disponibilidad energética (PET) y ha sido empleado
para caracterizar la disponibilidad hidrica de las plantas
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y la aridez y la productividad primaria neta de los eco-
sistemas. De estudios realizados por diversos autores se
ha encontrado que para B = 1 (que denominaremos B.:
numero critico de Budyko) se presentan condiciones cli-
matolégicas, geomorfolégicas y de biodiversidad Unicas
que hacen que esta relacion adimensional sea de espe-
cial interés en la hidroclimatologia y otras ramas de la
ciencia. Conociendo el gran interés que despierta esta
relacién climatica, ésta es estimada tanto para las dife-
rentes cuencas como para Colombia y Antioquia. En la
4.4 se observa el mapa del nimero climético de Budyko
para Colombia estimado con el mapa de PET' de Ceni-
café y el mapa de P interpolado por Kriging con deriva
ENA (UNALMED-UPME, 1999).

Se observa que las regiones con menores valores de
B corresponden a la costa Caribe (con excepcién de la
Sierra Nevada de Santa Marta) y algunas regiones ubi-
cadas en las partes altas de las cordilleras. Los mayores
valores de B se observan en el litoral Pacifico, donde la
precipitacion es alta en comparacion con PET, y en la
cuenca Amazonica, donde también se registran valores
altos de pluviosidad. En general predominan los valores

de B superiores a 1 (B,), indicando que Colombia en su
mayoria tiene zonas limitadas por energia.

En general, son muy pocas las regiones con valores
de B cercano al critico (esto se obtuvo para la mayo-
ria de las metodologias de estimacién de PET'). Las re-
giones en las que se presentan valores de B (estimado
con PETde Cenicafé y P de Kriging con deriva ENA)
cercanos al critico (entre 0.8 y 1.2) se encuentran con-
centradas en la costa Atlantica en cercania a las estriba-
ciones de las cordilleras occidental y central. Se observan
algunas zonas de poca extensién en las partes altas de
la cordillera central. Para las metodologias de Penman
y Morton (no se muestra aqui) se encuentra una regién
de gran extensién en la Orinoquia con valores de B cer-
canos a 1.

Un estudio bien interesante sobre este tema consis-
tirfa en analizar las zonas de vida de estas regiones y
definir su estructura y caracteristicas (flora, fauna, geo-
morfologia, etc.) para encontrar relaciones con B, que,
como ya se ha dicho, ofrece una sintesis del balance hidri-
co y energético. Desafortunadamente, en Colombia no
se cuenta con informacién suficiente, detallada y de ca-
lidad al respecto, por lo que en este trabajo no se pudo
ahondar en la identificacién de tales relaciones.

4.4. Conclusiones. Se estimé la evapotranspiracién
real mediante la metodologia de Zhang et al. (2001).
Los resultados en la estimacién de los caudales medios
anuales muestran que es una metodologia aceptable para
la estimacién de ET. Esta metodologia es interesante ya
que involucra el papel de la vegetacién en el proceso de

la evapotranspiracién. Sin embargo, es necesario corro-
borar mejor las hipdtesis de esta metodologia para las
condiciones colombianas.

Se wverificé la aproximacién PET = R,/l para
las condiciones climéticas colombianas. Se encontraron
errores entre el 20% y el 40%, lo que indica que es-
ta aproximacion puede ser empleada aceptablemente en
regiones en las que no se conozca la evapotranspiracion
potencial. Se estimé la relacién adimensional de Budyko.
Se observa que en Colombia predomina la vegetacién
limitada por energia (valores de B superiores a 1).
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técnica de medida precisa, fiable, eficiente y que se gjuste a los requerimientos experimentales. En
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I ntroduccion

En la actualidad existen un gran nimero de micro-
dispositivos cuyo principio de funcionamiento aprove-
chalas propiedades mecanicas del silicio (Si), entre otros
se encuentran los acelerdmetros, microbombas y micro-
espejos. Estos dispositivos presentan como principal ca-
racteristicaladeresponder aunasefial eléctricay/oauna
radiacién de excitacion, con unamodificacion de su geo-
metria. Ademas, son elementos que en | os Ultimos afios, y
gracias al avance del micromecéanizado del Si, han veni-
do a sumarse a los actuadores tradicionales (Y amashita,
1998; Ruiz et al., 1996; Duarteet al., 2005).

L a deformacion en lageometria de los microactuadores
(entendida como abultamiento, alargamiento, deflexiones
y curvamientos), esdel orden de unas decenas de micras
y su caracterizacién debe obedecer a alguna técnicafia-
ble, factible, con buenaresoluciény de costo razonable.
Para la medida de pequefios desplazamientos existen ba-
sicamente tres categorias de técnicas de medida:

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

b. Magnéticas: Magnetizacion, magneto-elasticay de
campo magnético externo.

c. Opticas: Técnicas de espacio librey técnicas de guia
de onda que utiliza fibra épticay dispositivos de
Opticaintegrada (T abib-Azar, 1995).

El problema que aqui se plantea es |a medida de la
deflexién de una membrana de Si termoneumatica, para
lo cual se escogi6 la interferometria de Michelson que
corresponde a una técnica optica de espacio libre. La
deflexion de las membranas se consigue aplicando una
diferenciade potencial alaresistencia cal efactora ubica-
daen lacavidad de actuacién. Al calentar el aire encerra-
do en la cavidad se incrementa la presién dentro de la
misma, generando asu vez ladeflexion delamembrana: a
esta forma de operacion se le denomina actuacion
termoneumatica. A continuacion se hace una breve des-
cripcion delaestructuradelamembrana, delatécnicade
mediday de los resultados obtenidos.

Materialesy M étodos
Membrana Termoneumatica

Las membranas de Si se utilizan, entre otros, como
microactuadores en bombas que manejan pequefios vol U-
menes de fluido. Uno de |os principios de actuacion mas
conocidos es el termoneumatico que consiste en disponer

de una cavidad de aire, debidamente sellada, ala cual se
le varia la temperatura para conseguir un incremento de
la presion interna causando una deflexién en lamembra-
naque sirve de obturador parael fluido circulante.

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

« Unidad deactuacion, que constadelamembranay su
unidad calefactora.

» Vévulas, situadasenlosorificiosdeentraday salida
del liquido.

» Cavidad de bombeo, dondelamembranaactiiasobre
el fluido.

» Canaesdeentraday salida.

ALUMINA

ICROVALVULA SALIDA

RESISTENCIA CALEFACTORA

) CONDUQTO DE SALIDY
CAVIDAD DE ACTUACION

CONDUCTO DE/ENTRADA

CAVIDAD DE BOMBEC

M\CRO\/N.VULAENTRADA SEPARADOR

SENSORES

1 1em

Figura 1. Corte transversal de una microbomba con actuacion
termoneumatica.

Launidad de actuacién: La cavidad de aire se consi-
gue mediante ataque anisotrépico del Si con KOH, quees
una técnica de fabricacién; con este ataque también se
configuralamembrana. El ataque se controlapor tiempo
en funcién del grosor deseado, que puede ser del orden
de decenas de micras. La cavidad se cierra mediante un
substrato de alumina (Al,0,) que se adhiere al silicio me-
dianteresinaepdxica. Estaunion hade ser perfectamente
hermética, ya que de lo contrario no permitiria los cam-
bios de presion necesarios en esta cavidad. El aire se ca-
lienta aplicando una diferencia de potencial sobre la
resistencia calefactora de Ta,N, de 0.1 mm de grosor, de-
positada sobre la alimina. L os contactos eléctricos de la
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resistencia van al exterior através de unos orificios gra-
bados con laser sobre la alimina y sobre los que se ha
depositado una capa de Au. En el mismo paso de forma-
cién de estos orificios se crean los orificios paralaentra-
day salidadel fluido.

Lacavidad de bombeo: Eslacavidad por la que pasa-
réel fluidoy donde se provocarén las variaciones de pre-
sion, por ladeflexion de lamembrana, paraforzar el flujo
del fluido. Lasvariaciones de presién, junto al funciona-
miento de las valvulas pasivas, haran que el fluido pase
enladirecciénindicadaen el esquemadelafigural. Por
laparteinferior sedisponeun substrato desilicio conuna
serie de sensores (de temperatura, presion y quimicos) para
controlar el funcionamiento del dispositivo y del
microdispositivo. La union de estos dos substratos de si-
licio serealiza, al igual que paralacavidad de actuacioén,
mediante resina epoxica. Por supuesto, esta unién tam-
bién ha de ser perfectamente hermética para evitar fugas
de fluido (Carmona, 2000).

La figura 2 muestra la membrana termoneumatica,
montada sobre un soporte de gomay luego sobre uno de
aluminio para facilitar su manipulacién experimental,
propuesta para ser utilizada en la cavidad de bombeo de
lamicrobomba. Lafigura3 presentalasiméagenes superior,
alimina, einferior, silicio, delamembranadelafigura?2.

El proceso de fabricacion de las membranas sellevé a
cabo en el Centro Nacional de Microelectrénica de Bar-
celona (CNM), Espafia. La estructura de prueba tiene un

MEMBRANA

CABLESDE CONEXION

SOPORTES

Figura 2. Membrana termoneumética.

area de 4000 um?, 14 um de grosor y una cavidad de ac-
tuacion con una profundidad de 300 pm.

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

Interferometria Optica

Entre las técnicas Opticas empleadas paralamedidade
desplazamientos micrométricos la mas conocida es la
interferometrialéser, la cual suele emplearse enlamedida
de espesoresy analisis de superficies. Lainterferometria
proporciona precisiones por debajo delalongitud de onda
del laser que se emplea, es decir, por debajo de 0.5 pm
cuando se utilizan laseres dentro del espectro visible. No
obstante, uno delos principalesinconvenientesde lastéc-
nicas interferométricas es que proveen un valor indirecto
del espesor o desplazamiento medido, ya que se deben
contar el nimero de interferencias (méximos y minimos)
delasefial obtenida paradeterminar |adistanciaabsol uta
(Domingo et al ., 2000).

Lainterferometria 6pticaesun fendémeno basado enla
naturaleza ondulatoria de laluz que permite realizar me-
didas precisas de las formas o de las distancias, ya que
proporciona una resolucion extraordinariay no requiere
un contacto fisico directo con lasuperficie sometidaaes-
tudio. Laexpresion matematica que describe la perturba-
cién épticaesunaecuaciondiferencial parcial homogénea
de segundo orden y obedece al principio de superposi-
cion. La interferencia optica se puede decir que es una
interaccién de dos o mas ondas de luz que producen una
intensidad resultante, la cual se desvia de la suma de las
intensidades componentes.

El principio fundamental delainterferometriaconsis-
te en lainteraccion o interferencia entre dos ondas lumi-
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nosas que se encuentran unacon otra, deformaparecidaa
lo que sucede cuando se encuentran dosondas 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 destructivay las ondas se anulan. Cuan-
do coinciden lasdoscrestas o losdosvalles, las ondas ser
refuerzan mutuamente, la interferencia es constructivay
las ondas se suman. En lafigura 4 se puede observar éste
fenémeno.

Los interferometros pueden dividirse en dos clases:

a Losbasadosenladivision del frentedeonda: 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 Opti-
cosparaproducir fuentesvirtual es de ondas secunda-
rias. Luego se hace que se encuentren estas ondas
secundarias parainterferir. Como ejemplo de esto se
pueden mencionar el biprismade Fresnel, |os espejos
de Fresnel y el espejo de Lloyd.

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

INTERFEREMCIA COMSTRLUICTI WA,

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

Dentro de lagran cantidad de interferometros de divi-
sién de amplitud el mas conocido de todos, e histdrica-
mente el masimportante, esel Interferdmetro de Michelson.
Su configuracion seilustra en lafigura 5. Una fuente lu-

minosa (lacual puede ser un laser o unaplacadifusorade
vidrio esmerilado iluminada por una lampara de descar-
ga) emite unaonda, parte delacual vigjahacialaderecha.
El espejo semiplateado en el punto O divide la onda en
dos, una parte vigjando aladerechay otrahaciaarribaal
fondo. Las dos ondas seran reflejadas por los espejos M 1
y M2y regresadas al divisor de haz. Parte de la onda que
vienede M2 pasaatravésdel divisor de haz haciaabajoy
parte de la onda proveniente de M1 es desviada por €l
divisor de haz hacia el detector. Por |o tanto, las ondas se
unen y es posible que se produzca interferencia depen-
diendo del estado de coherenciatemporal delaondaelec-
tromagnética que ilumina el interferdmetro (Hecht &
Zajac, 1977).

Dietector TR

Figura 5. Interferémetro de Michelson.

Obsérvese que un haz pasa a través de O tres veces
mientras que el otro pasa unasolavez. En consecuencia,
cadahaz cruzaraigual espesor devidrio Gnicamente cuan-
do una placa compensadora, C, seintroduzcaen el brazo
OM 1. El compensador es un duplicado exacto del divisor
de haz conlaexcepcion de un posible plateado o recubri-
miento por una pelicula delgada sobre el divisor de haz.
Este Ultimo se coloca a un angulo de 45° tal que Oy C
sean paralelas unarespecto alaotra. Con el compensador
en sulugar cualquier diferenciade camino optico aparece
deladiferencia de camino real. Ademas, debido aladis-
persion del divisor de haz, el camino 6ptico es una fun-
cion de la longitud de onda, A. Para un analisis
cuantitativo, el interferdmetro sin la placacompensadora
puede ser usado con unafuente cuasi monocromatica. La
inclusion del compensador evita el efecto de dispersion,
de tal modo que aun unafuente con ancho de bandagran-
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de puede llegar a generar franjas observables (Hecht &
Zajac, 1977).

Laprincipal ventajadel Interferémetro de Michelson
sobre las técnicas primitivas de producir interferencias es
gue los dos haces estdn ampliamente separados, pudién-
dose variar la diferencia de recorrido ya sea moviendo
uno de |l os espejos o introduciendo una sustancia refrin-
gente en latrayectoria de uno de los haces. Las técnicas
interferométricas son ampliamente usadas por su gran re-
soluciény parasu ejecucién serequiere de unaradiaci6n
coherente temporal mente.

Arreglo Experimental

La figura 6 es un diagrama esqueméatico del experi-
mento aqui planteado. Comparando este montaje con el
interferébmetro de Michelson, figura5, setiene que: lafuen-
te es un laser de He-Ne, el detector es una camara 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).

Espejo

¥ o — Colimader

Beam
spliter
v I3 [

TS| e

T Fuente de

Eesistencia luz laser

Camara ] A=633nm
Céimara CCD

Figura 6. Diagrama esquematico del experimento.

Se aplico una diferencia de potencial de 3V con una
fuente de corriente continua. El montaje experimental se
ubicé en unamesaantivibratoria, con colchon de aire, y
en un cuarto totalmente aislado de vibraciones mecani-
cas, paraevitar lainfluenciade ruidos medioambiental es
dadala gran sensibilidad del dispositivo experimental.

Lailuminacion se hace con unaonda monocromatica
deunléser de He-Ne con unalongitud de ondade 0.633um.
Un divisor de haz produce los haces de referenciay de
prueba. Este Gltimo haz incide perpendicularmente a la
membrana. L adeflexion delamembrana produce unadi-

ferencia en el camino optico, lo cual resultaen unadife-
rencia de fase entre las ondas y se observan bordes oscu-
rosy brillantes. Como seiluminatodalasuperficiey cada
punto de la membrana presenta una deflexién diferente,
el resultado es unaimagen bidimensional deinterferencias
gue se pueden observar con una cdmara CCD, como se
muestra en el siguiente apartado. Estas iméagenes se gra-
ban en una cinta de video para su posterior andlisis.

Descripcién matemética del experimento

Enlafigura7, S, S,y S, son rendijas estrechas norma-
lesal plano del papel. Todo puntode S, y S, hacelasveces
de emisor de ondas esféricas secundarias que interfieren
sobre el plano PP,. En este apartado se deducirala ecua-
cion quedalaintensidad en cadapunto P delapantallay
el espaciamiento delasfranjasdeinterferencia. En el pun-
to P, coinciden 2 ondas que han efectuado recorridos dife-
rentes S,Py S P. Al superponersetienen unadiferenciade
fase dada por

d=kA:2;—p(szP—81P) )

o
4

Figura 7. Diferencia de recorrido en el experimento de Y oung.

Sesuponequeal salirdeS, y S,lasdosondas estan en
fase por equidistar ambasrendijasde S. Ademas, las am-
plitudes son practicamente las mismas dado que S, y S,
tienen la misma anchuray estdn muy préximas. El pro-
blema de hallar laintensidad resultante en P se reduce a
sumar dos movimientos armonicos simples deigual fre-
cuenciay amplitud pero diferente fase, o sea:

A’ =&’ +a; + 28,3, cosa, —a,)
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Sia =a,y setiene
~ A% — 932 — a2 2d
| ~ A? =2a%(1+cosd) = 4a2 cos A )

Si §=0, 2x, 4n.... laintensidad esigual acuatro veces
cada uno de los haces.

Si §=p, 3m, 5n.... laintensidad es nula.

Para valores intermedios la intensidad varia entre es-
tos limites de acuerdo con el cuadrado del coseno. En
este formulismo, a representa la amplitud de las ondas
individualesy Aeslaamplitud resultante. Ahorase cal cu-
lar4 la diferencia de fase en funcion de la distancia x =
PP, de la separacion d entre ambas rendijas y de su dis-
tanciaD ala pantalla. La diferencia de recorrido corres-
pondiente es ladistanciaS,A en laque se han dibujado la
lineadetrazos S Ademodo que S,y AequidistendeP.En
el montaje del experimento de Y oung, D suele ser varios
miles de veces mayor que d o x. Por tanto, losangulos 6y
0‘son muy pequefios y practicamente iguales. En estas
condiciones puede considerarse que el triangulo S AS, es
rectangulo y ladiferenciade recorrido es dsen6‘ . dsen6 .
tango . x/D. De este modo:

A=dsenq= d% €)
Llevando este resultado alaecuacion (1) se obtiened:
d :kA:?dsenq :Zl—pd%

En este caso laecuacion (2) delaintensidad daravalo-
res maximos, igualesa4a?, siempre que 6 sea un multiplo
entero de 2w, y de acuerdo con laecuacion (1), esto ocurri-
rdcuando ladiferenciaderecorrido seaun multiplo ente-
ro de A. Por |o tanto, tenemos:

X o123 =
D

0 sea:

x=ml g franjas brillantes 4

El valor minimo delaintensidad escero, y ocurre cuan-
do 6= m, 3, 5r,...Para estos puntos:

0 Sea,

x=(m+%)| %franjasoscuras 5)

El nmero entero m, que caracterizaunafranjabrillan-
teparticular, sellamaorden deinterferencia. Por |o 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
pantallaentre dos franjas sucesivas que se obtienen susti-
tuyendo m por la unidad en las ecuaciones (4) y (5), es
constante eigual a | D/d

Franjascirculares

Aparecen cuando se utilizaluz monocroméaticay los
espejos estan exactamente ajustados, siendo las que se
emplean en la mayor parte de medidas con el inter-
ferémetro. Los maximos se produciran para aquellos an-
gulos ® que satisfagan larelacion:

2dcosq=m (6)

donde d eslaseparacion delos espejos (figura 8).
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Figura 8. Formacién de franjas circulares en el Interferémetro de
Michelson.
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Puesto que param, Ay d dados, el angulo 6 es cons-
tante, los méximos se encontraran sobre circunferencias
cuyo centro es el pie delaperpendicular trazada desde el
0jo a los espejos. La distribucién de intensidad en los
anillos se deduce de la ecuacion (2), en laque ladiferen-
ciade fase estd dada por la expresion:

d =2|—p2d coyy

La figura 9 muestra franjas circulares observadas en
diferentes condiciones. Si la distancia entre M,y M, es
de unos pocos centimetros, el sistema de franjas es del
tipo (a), como con los anillos muy apretados. Acercando
lentamente M, hacia M*,, de modo que d disminuya, un
anillo determinado, caracterizado por un valor dado de su
orden m, disminuira de radio, ya que, segln la ecuacion
(6), el producto 2dcost ha de permanecer constante. Por
lo tanto, cada vez que 2d decreceen A, 0 sea d en A/2,
desapareceraun anillo en el centro. Ello es consecuencia
de que en el centro cosd = 1, por lo que laecuacién (6) se
convierte en

2d = ml @

Al variar men unaunidad, d variaen A/2. Ahorabien: al
aproximarse M, aM"*, (figura9) losanillos van espaciandose
cada vez mas, como se ve en (b), hasta al canzarse una posi-
cioncriticaparalacual lafranjacentral cubretodo el campo,
como en (c). Esto ocurre cuando M, y M*, coinciden exacta-
mente, pues es evidente que en estas condicionesladiferen-
ciaderecorrido esnulaparatodoslosangulosdeincidencia.
Si seguimos desplazando M, en la misma direccion, sobre-
pasaaM‘, y vuelven aaparecer nuevasfranjas ampliamente
espaciadas que se originan en el centro. Al aumentar ladife-
rencia de recorrido estos anillos se iran apretando gradual -
mente, como puede verseen (d) y (e).

Contando el numero defranjas de luz monocromatica
que pasan por el centro del campo visual al desplazar
lentamente el espejo M, setendraunamedidade este des-
plazamiento en funcion de la longitud de onda, parala
posicion d,, correspondientealafranjabrillante de orden

m, es

2d, =m,l
y paralad,, quedalafranjabrillante de orden m,,
2d, =m,l

Restando estas dos ecuaciones:

I
d1_d2 :(ml_nE)E

por tanto, el desplazamiento de M, esigual al nimero
defranjas multiplicado por lasemilongitud de onda. Na-
turalmente, no es necesario que ladistancia corresponda
a un nimero entero de semilongitudes de onda. Es facil
apreciar fracciones de desplazamiento de una décima de
franja, y con habilidad hasta de un cincuentavo. En este
caso, la medida tendria una exactitud de A/100 6 5x107
cmutilizando luz verde.

Resultados

Paralamedida del desplazamiento se utilizaron unida-
des de actuacion constituidas por €l substrato de Si (con la
membrana), la alimina y la resistencia calefactora inclu-
yendo |os contactos el éctricos externos. Unavez realizado
el montaje descrito en el apartado anterior, fue posible ob-
servar losanillosdeinterferenciamostradosen lafigura 10.

Los anillos aparecen desde el centro debido aque alli
se tiene lamayor deflexion del dispositivo en cadains-

Figura 9. Diversos tipos de franjas observados con el Interferometro 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. Ladistanciaentre dos franjas consecuti-
vas corresponde aA/2 = 0.316 um; de esta manera se ob-
tiene una precision del orden de las micras.

Conlaayudadeun sistemaTV-Video fue posible con-
tar los anillos y medir su tiempo de formacion. Lafigura
11 muestra la interpretacion de datos numéricos de la
deflexidn delamembrana obtenidadelaimagen deinter-
ferencia (secuenciade anillos). En los primeros cinco mi-
nutoslaformacién de anillos ocurrié de dentro haciafuera
obteniéndose lacurva con pendiente positiva. Inmediata-
mente después de apagar la fuente de alimentacion, la
formacion de anillos fue desde afuera hacia adentro y se
obtuvo la curvacon pendiente negativa como consecuen-
ciadel descenso enlatemperaturadentro delacavidad de
actuacioén. El pico observado posterior alos cinco minu-
tos (320 segundos) corresponde al maximo valor de
deflexién de la membrana e identifica su tiempo de res-
puesta; esto significaque paralograr laméaximadeflexién
de la membrana se debera aplicar |a sefial de excitacion
durante un tiempo minimo de 320 segundos. Delafigura
11 se puede extraer informacién sobre |a deformacién de
la membrana; en este caso, para una membrana de 14 um
degrosor, y habiendo aplicado lasefial de alimentacién a
laresistenciacal efactoradurante 320 segundos, se obtie-
ne unadeflexién méximade 53 um.

Figura 10. Imagen interferométrica de |a deflexion.

Con esta técnica es posible realizar una caracteriza-
cion precisa del comportamiento dinamico de una mem-
brana; para ello bastara con aplicar una sefial cuadrada,
con la frecuencia de operacion deseada, a la resistencia
calefactoraen la cavidad de actuacion. Igualmente, con el
interferémetro de Michelson es posible variar ladistancia

entrelamembranay lafuente luminosa para establecer la
influencia que dicha variacion ejerce sobre la deflexion
delamembrana.

Deflection m)

Time (s)

Figura 11. Evolucién temporal de la deflexion de una membrana
de 14 pm.

Conclusiones

En el presente trabajo se ha descrito un disefio experi-
mental, basado en el interferémetro de Michelson, parala
medidade ladistribucién de desplazamientos en unamem-
brana termoneumatica. Esta membrana se construy6 me-
diante ataque anisotropico deunaobleadesilicio, el cual
permite configurar la cavidad de actuacion.

Cuando se compara con otras técnicas de medicion
de pequefios desplazamientos, el interferdmetro de
Michelson presentalas siguientes ventajas: ofrece reso-
luciones del orden de las micras, cercanas alalongitud
de onda de |la fuente luminosa empleada; como resulta-
do del andlisis de los anillos de interferencia se puede
obtener |a respuesta dinamica del dispositivo bajo estu-
dio; permite efectuar estudios de superficiesen 3-D y es
automatizable.

Como desventajas se tiene que las superficies bajo estu-
dio deben estar muy limpias, el banco 6ptico debe estar to-
talmente alejado de cualquier posible ruido o vibracion
mecanicayaque es muy sensibleaestetipo deinterferencias,
y proporciona medidas indirectas (conteo de anillos).

Por dltimo se puede afirmar que el método aqui plan-
teado, es facilmente adaptable a la caracterizacion de
dispositivos, con dimensiones reducidas, que presenten
como principio de funcionamiento la variacién de su
geometria.
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VARISTORES DE SNO, OBTENIDOS
POR EL METODO DE PRECURSOR
POLIMERICO (PECHINI)
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Resumen

Mosquera,A., J. A. Varela & J. E. Rodriguez-Paez: Varistores de SnO, 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 electrénicos de las sobretensiones.
Dadas | as exigencias actual es de latecnol ogia se requieren varistores que cubran un amplio rango de
voltaje de ruptura, principalmente valores bajos con répida respuesta, buen comportamiento en
servicio y con microestructura sencilla que facilite su conformacion. En este trabajo se indica como
obtener lamateria prima para fabricar varistores con base en SnO,, utilizando el método de precur-
sor polimérico. El polvo ceramico obtenido se caracterizé utilizando difraccion de rayos x (DRX) y
andlisistérmico (TG/ATD). Paradeterminar su sinterabilidad se realizaron estudios de dilatometria.
Las muestras sinterizadas se caracterizaron microestructural, con MEB, y eléctricamente, determi-
nando las curvas caracteristicas corriente-voltaje de |0s sistemas estudiados.

Palabras clave: Sintesis, varistores, S”Oz, 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, 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,, polymeric precursor, microstructure, |-V curves.
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I ntroduccion

Como es conocido muchos circuitos y equipos elec-
tronicos se utilizan avalores de voltaje especificosy no
resisten los sobrevoltajes ocasionados por transitorios de
tension que ocurren en lared el éctrica. Por esto serequie-
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 ecuacién no-ohmica (Matsuoka M. 1971,
ClarkeD. 1999)

FEK.E* (1)

donde Jrepresentaladensidad de corriente, E el campo el éc-
trico aplicado, K es una constante relacionada con laresis-
tencia del material y o es el coeficiente de no-linealidad.
(Bacelar W. K. et al. 2002, Bueno P. R. et al. 2000)

L os parametros masimportantes de estos dispositivos
son el coeficiente de no-linealidad (o), el campo de Rup-
tura (E,) y la corriente de fuga (l,), parametros que son
controlados por lamicroestructuradel dispositivo, es de-
cir por el tamafo de grano, naturaleza de los bordes de
granoy ladistribucién de dopantes en ella (Santhosh P.N.
etal. 1997, Gupta T.K. 1990).

Recientemente se ha incrementado el interés por el
desarrollo de varistores con base en SnO,. El SnO, es un
semiconductor tipo n, con estructuratipo rutilo, y presen-
ta poca densificacion debido a que el mecanismo de
sinterizacion que predominaabajas temperaturas es el de
difusién superficial y evaporacion-condensacion a altas
temperaturas, esto debido a altas presiones parciales que
presenta el sistema (AntunesA. C. et al. 2000). Se ha de-
mostrado que laadicién de CoO al SnO, permite alcanzar
densidades mayores al 97% de la densidad tedrica
(Brankovi G. etal. 2004, VarelaJ. A.etal.1999) lo que
hace posible una mayor densificacion y por lo tanto su
aplicacién en la obtencion de varistores. Ademas, la in-
troduccion de otros dopantes como Nb,O;, y Ta,0, al sis-
tema SnO,-CoO disminuye la resistencia del grano,
reduciendo los valores de voltaje de ruptura (AntunesA.
C etal. 2000, Wang Y. J. et al. 2001).

Losvaristores con base en 6xido de estafio presentan
caracteristicas el éctricas altamente no lineal es, semejan-
tes a las de los varistores comerciales de 6xido de zinc
(Pianaro S. 1995), con la ventaja de que la cerdmica de
SnO, esmonofasicafacilitando el control microestructural
del material, posee elevada resistencia a la degradacion
(PizarroA.R. 1996) y ademas, requiere de concentracio-

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

Diferentes métodos de sintesis han sido utilizados en la
obtencién delamateriaprimaque se utilizaen laconforma-
cion delos varistores de SnO,. El mas usado es el de mezcla
de 6xidos sin embargo, por este método, no es posible ga-
rantizar unamezclahomogéneade | os 6xidos componentes
del sistema varistor, impidiendo una distribucién uniforme
de los dopantes en lamatriz de SnO,,. Esto hallevado aque
aumente el interés de desarrollar métodos de sintesis por
rutas quimicas (Hohenberger G. et al. 1992, Santhosh P.N.
etal. 1997, Sinha A. et al. 1997, Chu S. et al. 2000). Entre
ellos esta el método de precursor polimérico, o0 método
Pechini, que ha dado muy buenos resultados en |a obten-
cién de otros éxidos de interés industrial (Pechini M. P.
1967). Este proceso yahasido utilizado por otrosinvestiga-
dores para obtener ceramicas de SnO, (Sinha A. et al.. 1997,
LorenzA.etal.2001). En él seemplean |as propiedades que
presentan ciertos acidos a-hidroxicarboxilicos, tales como
el citricoy el glicolico, para formar quelatos con diversos
cationes. Los cationes pueden estar en laforma de cloruro,
carbonato, hidréxido, nitrato y acetato. Cuando se mezclan
losquelatos con un polihidroxial cohol, como €l etilenglicol,
y se calienta el sistema, estos se poliesterifican formando
una resina. La descomposicion de laresina, para la obten-
cién del polvo cerdmico, requiere de la eliminacion por ca-
lentamiento de una gran cantidad de materia organica
(Zhang R. et al. 2002). Laidea general del método Pechini
esredistribuir uniformementeloscationesanivel atdmico 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 distribucién de los dopantes
en lamatriz de 6xido de estafio. El polvo ceramico obtenido
secaracterizoutilizandoDRX y ATD/TGYy luego sesinteri zo.
A las muestras sinterizadas de este sistema se | es determina-
ronlascurvasl-V.

Procedimiento experimental

Para la obtencion del polvo ceramico que se utilizo
para conformar los varistores con base en SnO, se usaron
como precursores: Cloruro de estafio (SnCl -2H,0 —
Mallinckrodt), Acetato de cobalto ((CH,CO,)CO.4H,0O —
Aldrich), Nitrato de aluminio (AI(NO,),.9H,0 — Merck),
Butéxido de titanio (C,H,,O,Ti - Aldrich) y Oxido de
niobio (Nb20O5 — Aldrich); las composiciones molares de

los sistemas estudiados se indican en latabla 1.

El SnO, a utilizar en el método Pechini se sintetizo
empleando el método de precipitacion controlada (Ar ar at



MOSQUERA,A., JA.VARELA & J. E. RODRIGUEZ-PAEZ:VARISTORES DE SNO,OBTENIDOSPOREL M ETODO DE PRECURSOR o1

Tabla 1. Diferentes concentraciones de |os sistemas
Sn-Co-Nb-Ti-Al sintetizados utilizando el método Pechini.

Referencia Composicién (%omol)

delaMuestra Sn Ti Nb Co Al
Tinl 978 1 01 10 0.05
Tin2 977 1 01 10 0.20
Tin3 979 1 005 10 0.05
Tin4d 97851 005 1.0 0.0
Tin5 9775 1 005 1.0 0.20

C. et al. 2005). Para €llo se partié de una solucién 0.3M
de SnCl,-2H,0 alacual seleadiciono NH,OH, de manera
controlada, hasta alcanzar un pH en la solucién de 6,25.
Este sélido seco obtenido del filtrado de la suspension
fue el que se utilizé como precursor para obtener los
varistores.

Para sinterizar los polvos ceramicos a utilizar en el
conformado de los varistores se partio de una mezcla de
&cido citrico (Carlo Erba) y etilenglicol (Mallinckrodt),
enunarelaciondemasa4:1, lacual secalentéa70°C para
favorecer ladisolucion del acido citrico. A esta solucion
se |le adicionaron el SnO,, obtenido por precipitacion, y
los precursores de Co, Nb, Ti y Al en solucion acuosa; la
mezcla se calent6 entre 100 y 150°C obteniéndose una
resina debido ala reaccion de poliesterificacién entre el
acido citricoy el etilenglicol. Laresina obtenida se traté
térmicamente entre 200 y 300°C con el fin de eliminar el
solvente y conformar los oxicarbonatos de |os cationes
de interés; posteriormente, este material precalcinado se
sometio atratamiento térmico entre 500 y 600°C paraeli-
minar el material organicoy obtener lamezclade los 6xi-
dos deinterés.

Se utilizé difraccion derayos x (difractdbmetro siemens
D-5000), para determinar las fases cristalinas presentes en
los polvos ceramicos, y andlisis térmicos, diferencial y
termogravimétrico (ATD/TG), para estudiar el comporta-
miento del sistema frente a tratamientos térmicos. Luego,
los polvos sintetizados se prensaron uniaxial mente a 20
M paobteni éndose pastillas con espesores mayoresa 1mm;
estas muestras fueron posteriormente prensadas i sostatica-
mente a 200 Mpa. Ladensidad en verde del material pren-
sado fue calculada mediante el peso y el volumen de las
pastillas. Para conocer la sinterabilidad de los polvos
ceramicos obtenidos, seanalizé lacontracciony laveloci-
dad de contraccién de muestras compactadas en una at-
mosferade O,, utilizando el dilatdmetro Netzsch modelo
402E a unavelocidad de calentamiento de 5°C/min.

Con base en los datos de dilatometria, las muestras
fueron sinterizadas en un horno tubular con atmésfera de
O,y ladensidad de |as pastillas se determing utilizando
el método de Arquimedes.

Con el fin de conocer las caracteristicas el éctricas de
las muestras sinterizadas, las pastillas se pulieron hasta
alcanzar un espesor de Imm y se deposito, sobre sus caras
paralelas, eléctrodos de plata para realizar las medidas
eléctricas; para ello se utilizé una fuente de voltaje
Keithley 237. De las curvas corriente-voltaje obtenidas
se determinaron los valores de |os parametros de ay E..

La microestructura de las muestras sinterizadas fue
analizada empleando MEB. Paraello, las pastillas se ata-
caron térmicamente 50°C por debajo delatemperatura de
sinterizacion, durante 15 minutos, para resaltar los bor-
des de grano.

Resultadosy discusion

La figura 1 muestra los difractogramas del polvo
ceramico obtenido por Pechini. Ellos indican que en las
muestras esta presente, como fase Unica, casiterita (PDF
41-1445); laadicion 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 s6lido, donde el SnO, eslamatriz;
yaque el polvo ceramico se genera por calcinacién de un
polimero organico, donde | os cationes estan distribuidos
homogéneamente, no debe ocurrir una descomposicion
preferencial durante el tratamiento térmico. Por otra par-
te, los dopantes estarian segregados en lasuperficiedelas
particulas de forma homogénea y diluida, no siendo de-
tectados por difraccion de rayos X (DRX). ElI material
ceramico obtenido por el método Pechini, y dopado con
hasta 15% mol de manganeso, presenta unasolafase cris-
talina (casiterita), estando el manganeso segregado en la
superficie del 6xido de estafio (GouveaD. et al. 1996).

Paratodas las composiciones estudiadas, |as muestras
presentan las mismas curvasde ATD/TG; en lafigura2 se
ilustra una curva caracteristica. En ella es evidente una
pérdida de masa aproximadamente del 75%, entre los 80
y 600°C, debido principalmente, a la eliminacién del
material organico presente en las muestras. La curva ca-
racteristicade ATD, figura 2, presenta picos exotérmicos
entre 300 y 600°C que indican la descomposicién de la
fase organica presente y la cristalizacion de los 6xidos
correspondientes.

El proceso de sinterizacion de | os sistemas estudiados
seilustra en lafigura 3. En las curvas se puede observar
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Figura 1. Difractograma de rayos x de los polvos ceramicos

sintetizados por el método Pechini.
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Figura 2. Curvasde ATD/TG correspondientes alos polvos

ceramicos obtenidos por el método Pechini.

Figura 3. Curvas de contraccion y velocidad de contraccion,
correspondientes a muestras sintetizadas por el método Pechini:
(8 nuest ras con 0. 05%en nol es deNb,O, (b) muestras
con 0.1% en moles de Nb,O,.

que para temperaturas menores a 900°C, en muestras con
0.05% Nb,Q,, y de 1010°C, en muestras con 0.1% Nb,Q,,
aparentemente no hay contraccion; solo para temperatu-
ras mayores alasindicadas el material ceramico comien-
zaacontraerse debido a que se activan |os mecanismos de
sinterizacion que favorecen la densificacion. Lamaxima
contraccionlineal delamuestrasucedeaunatemperatura
de 1180°C, paralaque contiene 0.05% Nb,O,, y a1050°C
paralaquetiene 0.1% de Nb,O,. Paratemperaturas mayo-
res a 1400°C la tendencia es a una estabilizacion, indi-
cando que hay poca densificacion de la muestra
favoreciéndose el crecimiento de grano.

Lapresenciade un segundo pico enlacurvade velo-
cidad de contraccion para muestras con 0.1% Nb,O; , fi-
gura 3 (b), a una temperatura mayor a la de maxima
contraccion, indicaque es probabl e que existan proble-
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mas en el borde de grano que serian superados a mayor
temperatura (L eite D, 2002). Paralamuestra con 0.05%
de Nb,O,, hay un pico adicional a una temperatura me-
nor que la correspondiente a la maxima contraccion y
gue estariarelacionado con el reordenamiento estructu-
ral de las particulas dentro del compacto debido, posi-
blemente, ala existencia de particulas mas grandes o a
lapresenciade aglomerados. Ademas, existe laposibili-
dad de eliminacion de poros causados principal mente
por laheterogeneidad de |as particulasy aque alin no se
hainiciado el crecimiento de cuellosentrelas particulas
(Oliveira M. et al. 2002). Con base en los resultados de
dilatometria se opté por sinterizar los sistemas a 1300°C
durante 2h a una taza de calentamiento de 5°C/min.

Enlafigura4, se muestranlascurvas caracteristicasde
campo eléctrico versus densidad de corriente correspon-
dientes a los sistemas estudiados. Como se observa, |os
sistemas presentan un comportamiento no lineal, cuyos
parametros el éctricos, obtenidosdelafigura4, seindican
enlatabla2; lamuestraTinl presentaun bajo valor de o
y bajo campo de ruptura, ver tabla 2. Lajustificacién de
su bajo valor de o, apesar delaaltadensidad que presen-
talamuestra, podria estar en la existencia de pocos bor-
des de granos activos y en una distribucion no adecuada
delos aditivos en lamuestra.

LapresenciadeAl,O, en las muestras puede aumentar
la concentracion de defectos en el borde de grano del
SnO,, debido alasustitucion en lared de Sn** por el Al3*
de acuerdo ala siguiente reaccion:

31 , (1]
ALO,—T2— 2Al' + V3" +30, (2

Dicha sustitucion facilita la creacién de vacancias de
oxigeno, cargadas positivamente, que se constituyen en cen-
tros aceptores de electrones. Donaciones de el ectrones pue-
den provenir delasuperficie del borde grano promoviéndose

Tabla 2. Densidades Relativas en % de la densidad tedrica,
pardmetros el éctricos y tamafio medio de grano
de los sistemas Sn-Co-Nb-Ti-Al.

Referencia r. T,

dela Relativa @ Er(V/cm) n
Muestra (%)

Tinl 95.2 2.13 1400 --
Tin2 97.8 15.97 5475 12.30
Tin3 94.7 31.32 10080 7.62
Tin4 934 37.30 3081 6.45
Tin5 97.0 12.43 5454 4.30
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Figura 4. Curvas caracteristicas E vs J correspondientes a
muestras sinterizadas a 1300°C, durante 2 horas, y conforma-
das a partir de polvos ceramicos sintetizados por Pechini; las
muestras contienen diferentes concentraciones de Al,O,. y de

Nb,O,: (a) 0.05% en moles de Nb,O, y (b) 0.1% de Nb,O..

laformacion de especies de oxigeno Oy O, que contribui-
rian ala formacién de barrera de potencia (Pizarro A. R.
1996, Oliveira M. 2002); lo anterior permite justificar la
influenciadel Al,O, en las propiedades varistoras del siste-
ma Sn-Co-Nb-Ti. Por otro lado, al aumentar el contenido de
aliuminaen el sistemadisminuye el tamafio de grano, T, en
lamuestra, como loindicalatabla 2.

LamuestraTin 4 presenta el mayor coeficiente de no-
linealidad 0=37.3, con un valor E = 3081(V/cm). Al in-
crementar el contenido de Al ,O,, como ocurreenlamuestra
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Tin5, el valor de adisminuye lo que hace pensar que la
concentracion optimade Al3* esta alrededor de un 0.1%
en moles. Es necesario realizar un trabajo futuro para de-
terminar el porcentaje 6ptimo de Al3* que seamasfavora-
ble a comportamiento varistor de |os sistemas de SnO.,,.

Al observar las microestructuras de las muestras
sinterizadas estudiadas, figura 5, se observa porosidad
intraganular, enlosbordesde granoy dentro delosgranos;
esto es coherente con las densidades relativas que repre-

10kY Skx Z.8Fm

97 95001 TiO-0.05MNExDes-1

sentan las muestras (tabla 2). Lo anterior lleva a suponer
quelosresultados obtenidos paralas propiedades varistoras
de las muestras, deben estar af ectadas por laporosidad que
ellaspresentan, lo que orientaatrabajar en laobtencién 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 eliminacién de los cloruros,

18kV Skx Z2.0Hm

0775000 1T0e-00 1 NbeDs- 1 Co0-0. A1

Figura 5. Fotografias obtenidas con MEB de muestras sinterizadas a 1300°C, utilizando polvos ceramicos sintetizados por PCH; las

muestras contienen diferentes concentraciones de Al,O, y de Nb,O,: (a) y (b) 0.05% en moles de Nb,O

(c) y (d) 0.1% de Nb,O..

5
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provenientes del precursor de estafio, que pueden aun es-
tar presentes en el polvo cerdmico final y que se hacen
evidentes durante lasinterizacion. Otrafuente de porosi-
dad son los aglomerados que presentael polvo de partida.
Por lo tanto se hace imperioso, para obtener mejores
varistores de SnO,, determinar un medio efectivo de eli-
minar los clorurosy unaetapade moliendadelos polvos
de partida para eliminar los aglomerados; este trabajo se
esté realizando.

Con base en el estudio realizado queda demostrado,
como lo han indicado también otros autores (Santhosh
P.N. et al. 1997, SinhaA.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 10s polvos ceramicos a
utilizar en la conformacion de varistores.

Conclusiones

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

1. La caracterizacion eléctrica de los varistores del
sistema Sn-Co-Nb-Ti-Al, conformados utilizando
polvos ceramicos sintetizados por el método
Pechini, presentan comportamiento varistor. Para
optimizar las caracteristicas eléctricas de este sis-
tema se requiere un mejoramiento del proceso de
sintesis del polvo ceramico, yaque, al trabajar con
el cloruro de estafio como precursor, losiones 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 |a materia prima para elimi-
nar los aglomerados que ella presenta.

2. Lamicroestructuradelas muestras sinterizadasreve-
la un sistema monoféasico con crecimiento de grano
heterogéneo y un tamafio de grano entre 4.3mm y
12.3mm. La naturaleza monofésica es reiterada por
losresultados de DRX.

3. LaadiciondeAl O, afectaen las propiedades el éctri-
cas del sistema varistor Sn-Co-Nb-Ti-Al, contribu-
yendo alaformacion delabarrerade potencial enlos
bordes de grano y a la disminucion del tamafio de
grano. Aparentementelaconcentracion 6ptimadeAl®,
en el sistema Sn-Co-Nb-Ti-Al, estaarededor del 0.1%
ya que con esta concentracion se obtuvo el mayor
valor de coeficiente de no-linealidad, 0=37.3 y un
valor de E, = 3081 (V/cm).
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Mientras buscaba las ecuaciones de campo de la relatividad general, Einstein confiaba
en que éstas resultasen en concordancia con las ideas de Mach sobre el origen material de
la inercia. Sin embargo, cuando, asistido por el matematico M. Grossman, encontrd ecua-
ciones de campo tensoriales se vio obligado a enfrentar varios problemas para superar el
aparente fracaso machiano de su teoria de gravitacién 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 cosmologia. En este articulo se estudia esta intrincada historia.
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Searching for the field equations of general relativity, Einstein was confident these could
naturally result in agreement with Mach’s ideas on the material origin of inertia. However,
when, with the important assistance of the mathetnatician Marcel Grossman, he was able
w0 find tensor field equations he was forced to struggle facing several problems to overcome
the apparent Machian failure of his preliminary gravitation theory. Einstein’s strategies to
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implement Mach’s ‘relativity of inertis’' included highly restrictive boundary conditions,
limiting general covariance and, finally, modified closed cosmology. This article surveys this

entangled history.

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

1. Introduccién

En 1883, en su célebre tratado sobre el desarrollo con-
ceptual de la ‘ciencia de la mecédnica’, Ernst Mach in-
sistié en que para librar la mecanica de su gran fan-
tasma metaffsico —el espacio absoluto- se precisaba una
formulacién relacional de la inercia. La idea de Mach
provenia de su deseo de implementar, hasta sus filtimas
consecuencias, la relatividad de! movimiento entre cuer-
pos materiales. Para él no resultaba inteligible la idea
de un dnico cuerpo abandonado a s{ mismo como pos-
tula la ley de la inercia y, por esta via, muche menos
justificables resultan las mal llamadas seudofuerzas o
fuerzas inerclales que parecen tener su origen en acelera-
ciones con respecto al espacio absoluto o, lo que es igual,
con respecto a nada material. La solucidn planteada por
Mach consistié en sefialar a la materia estelar y al con-
junto de relaciones entre objetos materiales coexistentes
como la fuente dindamica de la inercia. Pero se sabe que
Mach nunca llevé a buen concurso sus ideas. El proyec-
to de formular una teorfa 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 extensién del principio
de relatividad para cubrir todo tipo de movimientos in-
corporando el aparato de la geometria diferencial, exigia
que éste satisficiera el deseo de Mach de implementar la
relatividad de la inercia®. De alguna manera, sintética-
mente, la persistente inflyencia de Mach, en el contexto
de la novedosa teorfa de gravitacidn se resumia bajo el
lema de la hipdtesis de la relatividad de la inercia.
Mach no refirié sus ideas en estos términos pero Eins-
tein habia acufiado la hipétesis como uno de sus mas
preciados objetivos.

En este articulo 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 Teoria 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 (1989%a, 1989b), John Stachel {1989a, 1989b)
v otros. Pero, aparte del trabajo especifico de Hoefer
(1994), la historia de la gestacién 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 teoria
de gravitacidn e inercia relacional. Siguiéndole desde su
ilusién inicial hasta sus sucesivos desencantos se deben
ilustrar aspectos importantes sobre la complejidad del
asunto vy, de paso, se ilustra la motivacién fundamental
que llevd a Einstein a inaugurar la cosmologia cerrada.

2. Inercia en la teoria Einstein—Grossman

En 1913 cuande Einstein, con la ayuda del
mateméatico Marcel Grossman, publicaba su primera
teoria tensorial de campo gravitatorio ~la llamada teorfa
Entwurf— mostraba su satisfaccién a razdn de que ésta,
aparentemente, al incorporar la relatividad de la inercia
resolvia el defecto epistemolégico de la postulacién de
aceleraciones absolutas en la Teoria Especial de la Rel-
atividad (TER). Entonces escribié (Einstein 1913a, p.
290):

Durch die skizzierte Theorie wird ein erken-
ntnistheorctischer Mangel beseitigt, der
nicht nur der urspriinglichen 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 eine
absolute Bedeutung zugeschrieben werden
kann wie demjenigen der Geschwindigkeit
... [Es wird] gefordert werden miissen, daB
- das Aufreten eines Trigheitswiderstandes

14 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 escritcs posteriores a 1916.
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an die Relativbeschleunigung des betra-
chteten Korpers gegeniiber andern Koérpern
gekniipis sei... Es hat sich gezeigt, dal
aus den Gleichungen (5) dies Verhalten
des Tragheitswiderstandes tatséchlich her-
vorgeht, welches wir als Relativitdt der
Trégheit bezeichnen kénen. Dieser Um-
stand bildet eine der wichtigsten Stiitzen
der skizzierten Theorie.

Einstein parecia convencide de que podia satisfac-
er la exigencia de la hipétesis de la relatividad de la
inercia, es decir, que podia dar cuenta de la resistencia
inercial de un cuerpo sin recurrir al espacio abseluto,
culpando en cambio de su origen a los cuerpos circun-
dantes.® La teoria Entwurf, al igual que la subsiguiente
TGR, es una teoria de gravitacion que postula un ten-
sor métrico para el espaciotiempo (g,,..) ¥, por lo tanto,
una estructura ..aercial que mediante sus ecuaciones de
campo se relaciona con tensores (energia-momento) que
dan cuenta del contenido material del universo. Ahora
bien, buscando ceilir las ideas de Mach a este nuevo
paisaje, Einstein posteriocrmente llegaria a vincular la
hipdtesis de la relatividad de la inercia a la imposicién,
en el seno de su teoria de gravitacién, de la condicién
de que la métrica (g,.) estuviése completamente deter-
minada por la distribucidn material (7,..). Sin embar-
go, contrario a las insinuaciones de Mach que parecian
reclamar nna teoria de gravitacién que vinculara de en-
trada la materia estelar a las leyes de movimiento, Eins-
tein al fraguar su primera teoria de gravitacién habia
partido de un enfoque puramente local, que buscaba ex-
tender el principio de relatividad a sistemas de refer-
encia arbitrarios®. Asi que Einstein, al decantarse por
el formalismo definitivo de la geometria diferencial, per-
filé su objetivo buscando las ecuaciones que gobiernan el
movimiento de uaa particula en la forma de un principio

geodésico:

5/ds =0, ds=/(g.dzrdz")z.

De las leyes del movimiento locales habria que pasar
después a las ecuaciones de campo que les amarraban
a la materia césmica. Y asi 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 debian tener la misma forma en
cualquier sistema de coordenadas. Einstein creia que de
esta manera podia garantizar la extensién del principio
de relatividad a sistemas no—inerciales arbitrarios.

La demanda de esta covariancia general, que por si so-
la parecia resolver la limitacién epistemoldgica de los sis-
temas de referencia privilegiados, habria 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. Aqui es justo sefialar
que cuando finalmente estas ecuaciones fueron halladas,
por primera vez se vislumbré la posibilidad de atar las
leyes del movimiento a la materia total del universo —un
fuerte guifio a la memoria de Mach- vy esto supuso la
posibilidad de pensar modelos cosmoldgicos cientifica-
mente aceptables. Pero el camino no fue tan simple y la
covariancia general supuso dificultades.

Las primeras ecuaciones de campo gravitacional
{1913), de la entonces ya bautizada por su principal pro-
genitor con el flamante nombre de Teoria general de la
relatividad, no fueron completamente covariantes. Sin
embargo, esta frustracién fue languidamente aplacada
por st convencimiento de que éstas apuntaban en la di-
recclén que le conducia a implantar satisfactoriamente

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

Von Bewegung, also auch Beschleunigung eines K&rpers A an sich zu reden, hat keinen Sinn. Man kann nur von Bewegung
bzw. Beschleunigung eines Kérpers A relativ zu anderen Kérpern B, C usw. Sprechen.Was in kinematischer Beziehung
von der Beschleunigung gilt, das diirfte auch von dem Trigheitswiderstande gelten, den die Kirper einer Beschleunigung
entgegensetzen; es ist a priori zu erwarten, wenn auch nicht gerade notwendig, dafi der Trdgheitswiderstand nichts anders
sel als ein Widerstand gegen Relativbeschleunigung des betrachteten Korpers A gegeniiber der Gesamtheit aller librigen
Kérper B, C usw. Es ist wohlbekannt, dal E. Mach in seiner Geschichte der Mechanik diesen Stanpunkt zuerst mit aller

Schirfe und Klarheit vertreten hat . ..

6Aqul’ por el enfoque local (de Einstein) debe entenderse la usual inclinacién a suponer que en las interacciones mutuas entre particulas
y las leyes que les gobiernan prevalece la accion 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 cosmoldgico, que debe englobar al universe como un todo. Lo local
se refiere a lo cercano y no tiene necesariamente el significado habitual de la localidad asociado a la teoria de campos que le restringe a la
accidon de la vecindad inmediata y es contrapuesto a la accién a distancia.
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el requerimiento machiano de la relatividad de la iner-
cia. Asf las cosas, sobre la limitada covariancia de sus
ecuaciones no sobra decir que Einstein llegd a justifi-
carla, durante el breve perfodo de vida de su incipiente
teoria, convenciéndose de que sus ecuaciones de campo
no podian 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 distribucion 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 conservacién

Z NTov +tov) 0

oz,

14

a los sistemas de coordenadas. Del argumento del agu-
jero se desprenden importantes lecciones sobre el sig-
nificado fisico de la covariancia general. El argumento
del agujero fue redescubierto por Earman y Norton
en 1987 y ha supuesto un gran impacto en la discusion
filosdfica sobre la interpretacién de la TGR. Aunque el
argumento del agujero rompe de algin modo la linea
central de la historia que nos ocupa, por su relevancia
éste serd tratado més adelante en el apéndice. Volvien-
do atras, es justo decir que a pesar de que el vinculo de
estos argumentos con las ideas de Mach puede resultar
discutible, es bien cierto que durante este periodo —y
durante un par de afios mas— el machianismo de Eins-
tein probé ser una intensa fuente de inspiracién y alien-
to para perseverar en el proyecto de la TGR y en la
confeccién de los primeros modelos cosmolégicos’. Le
citamos de una carta a De Sitter donde, tras explicar
su concepcién de las ideas de Mach escribia {citado en
Hoefer, 1994, p. 304):

Psychologically, this view has played an
important role for me, since it gave me
the courage to work on, when I absolute-
ly could not find covariant fleld equa-
tions.

No es precipitado afirmar que durante el periodo de la
teoria Entwurf {1913-1915), Einstein habia aliviado

parcialmente la latente tensién entre su deseo de im-
plantar el principio de relatividad general en su teoria
y la limitada covariancia de sus ecuaciones invocando
la hipdtesis de la relatividad de la inercia. En todo ca-
so este resquemor debid carcomerle hasta que en 1915,
aliviado de sus espejismos, encontrd finalmente las ecua-
ciones de campo gravitatorio covariantemente generales.
Entonces, aungue transitoriamente, pude acariciar la
ilusién de haber edificado unas ecuaciones de campo gra-
vitacional covariantemente generales que consecuente-
mente, al implantar el principio de relatividad general,
salvaban la enfermedad epistemolégica que, segin él,
Mach habia senalado en los sistemas de referencia privi-
legiados sin que esto supusiera algiin tipo de limitacién

para la preciada. hipdtesis de la relatividad de la inercia8.

No hay duda de que durante el perfodo de gestacion
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 energia—momento condiciona la métrica
del espaciotiempo mediante ecuaciones de campo covari-
antes que les relacionan. Ahora, desde esta perspectiva,
Einstein podia trazar su cbjetivo 4 la Mach, intentan-
do determinar las ecuaciones de movimiento locales, v
por lo tanto la inercia, partiendo de consideraciones cos-
moldgicas que permitian ligar la distribucién de la mate-
ria edsinica contenida en el tensor de energia—momento
{1,.) a las ecuacicnes de movimiento (las ecuaciones de
las geodésicas) condicionadas por la métrica del espaci-
otiempo (gu.).

El universo podia ser contemplado como un todo ma-
terial que dirige los cuerpos en su movimiento local. Pero
paraddjicamente serian las primeras consideraciones cos-
moldgicas las que vendrian 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 construyé su
modelo inaugurando de paso la cosmologia relativista,
lo hizo suponiendo que los valores de las soluciones a las
ecuaciones de campo, los g,,.,, debian tender en el infini-
to a los valores de la métrica de Minkowski (1,.).

TPara una convincente relacién de estos argumentos con el principio de Mach, véase Hoefer 1994, pp. 297-302.
8En the Foundations of general relativity Einstein recalcaba su ecuacién entre covariancia general y relatividad general. Allf escribfa

{(Einstein 1916, p.117) :

The general laws of nature are to be expressed by equations which hold good for all systems of co—ordinates, that is,
are co—variant with respect to any substitutions whatever{generally covariant). It is clear that a physical theory which
satisfies this postulate will also be suitable for the general postulate of relativity. For the sum of all substitutions in any
case includes those which correspond to all relative motions of three—dimensional systems of co—ordinates.
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el requerimiento machiano de la relatividad de la iner-
cia. As{ las cosas, sobre la limitada covariancia de sus
ecuaciones no sobra decir que Einstein llegd a justifi-
carla, durante el breve periodo de vida de su incipiente
teoria, convenciéndose de que sus ecuaciones de campo
no podian 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 distribucién 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 conservacion

Z A(Teov + tov)

=0,
oz,

v
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jero se desprenden importantes lecciones sobre el sig-
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del agujero fue redescubierto por Earman y Norton
en 1987 v ha supuesto un gran impacto en la discusién
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Hoefer, 1994, p. 304):
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the courage to work on, when I absolute-
lv could not find covariant field equa-
tions.

No es precipitado afirmar que durante el periodo de la
teoria Entwurf (1913-1915), Einstein habia aliviado
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plantar el principio de relatividad general en su teoria
y la limitada covariancia de sus ecuaciones invocando
la hipétesis de la relatividad de la inercia. En todo ca-
so este resquemor debid carcomerle hasta que en 1915,
aliviado de sus espejismos, encontrd finalmente las ecua-
ciones de campo gravitatorio covariantemente generales.
Entonces, aunque transitoriamente, pude acariciar la
ilusién de haber edificado unas ecuaciones de campo gra-
vitacional covariantemente generales que consecuente-
mente, al implantar el principio de relatividad general,
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legiados sin que esto supusiera algin tipo de limitacion
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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 energia-momento condiciona la métrica
del espaciotiempo mediante ecuaciones de campo covari-
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ria césmica contenida en el tensor de energia—momento
(T,.) a las ecuaciones de movimiento (las ecuaciones de
las geodésicas) condicionadas por la métrica del espaci-
otiempo (g, )-

El universo podia ser contemplado come un todo ma-
terial que dirige los cuerpos en su movimiento local. Pero
paraddjicamente serian las primeras consideraciones cos-
molégicas las que vendrian 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 construyé su
modelo inaugurando de paso la cosmologia relativista,
lo hizo suponiendo que los valores de las soluciones a las
ecuaciones de campo, los g,,,., debian tender en el infini-
to a los valores de la métrica de Minkowski (1, ).

"Para una convincente relacién de estos argumentos con el principio de Mach, véase Hoefer 1994, pp. 297-302.
8En the Foundations of general relativity Einstein recalcaba su ecuacion entre covariancia general y relatividad general. Allf escribfa

(Einstein 1916, p.117) :

The general laws of nature are to be expressed by equations which hold good for all systems of co—ordinates, that is,
are co—variant with respect to any substitutions whatever{generally covariant). It is clear that a physical theory which
satisfies this postulate will also be suitable for the general postulate of relalivity. For the sum of all substitutions in any
case includes those which correspond to all relative motions of three-dimensional systems of co—ordinates.
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Y esto iba en manifiesta contradiceidén con la hipétesis
de la relatividad de la inercia ya que la imposicién de los
valores de Minkowski como condicién de frontera en el
infinito parcialmente determinaba la estructura inercial
del espaciotiempo. Es decir, de entrada se le asignaba
una estructura inercial absoluta al espaciotiempo lejos
de la materia sin que ésta pudiera atribuirse a fuentes
materiales. La métrica, en general, permite escoger las
familias de sistimas 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 debid causar gran malestar a Eins-
tein. La inercia recuperaba su estatus absoluto. Seguia
sellada a la sustancialidad del espaciotiempo.

La corrosiva objecidén epistemoldgica sefalada por
Mach que hace de la inercia una nocidn vacia sin la pre-
sencia de cuerpos materiales, en manos de Einstein, v
ante las dudas abiertas ya en su TGR, pasaba por exigir
que lejos de cualquier distribucién de materia la inercia
de un cuerpo debia tender a cero. Seglin nos cuenta, esto
le llevé a mantener la primera estrategia para concebir
un modelo cosmolégico que concordara con las ideas de
Mach sobre la inercia. En este sentido, en 1917, en su
primer articulo sobre cosmologia Einstein comentaba
(Einstein 1917, p. 178):

In a consistent theory of relativity there can
be no inertia relatively to ‘space’, but only
an inertia of masses relatively to one anoth-
er. If, therefore, I have a mass at a sufficient
distance from all other masses in the uni-
verse, its inertia must fall to zero,

Entender qué, exactamente, significa esto en el contex-
to de la TGR entraiia 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, debian ser nulas.

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

la solucién de Minkowski para el caso de un espaci-
otiempo vacio (T, = 0) ;Por qué entonces esta estruc-
tura inercial absoluta, sin fuentes materiales, parecié no
molestar a Einstein previamente? El interrogante es
caldo de especulacién. Pero es bastante probable que
desde entonces va contemplara un enfoque semejante
al que abordaria al enfrentarse al problema explicita-
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 imposicién de condiciones de frontera apropia-
das que permitieran excluir modelos cosmoldgicos con
estructura inercial absoluta, como el de Minkowski o
cuasi-absoluta como después el de Schwarzchild, y que
ademds éstos correspondieran a consideraciones empiri-
cas y cosmoldgicas fisicamente aceptables. En todo ca-
so esta fue la primera herramienta que Einstein uti-
liz6 para reconciliar sus ecuaciones de campo pgravita-
cional con la relatividad de la inercia, a saber, la im-
posicién de condiciones de frontera en el infinito espa-
cial para redimir e| 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 drasticamente las soluciones de sus ecuaciones.
Empero, la solucidén de Schwarzchild tenfa estructura
cuasi-absoluta debido precisamente a la imposicién de
condiciones de frontera en el infinito que permitian, lejos
de cualquier fuente material, atribuir una estructura in-
ercial local que distingue los tipos de movimientos in-
erciales. Quiz4, pensaba Einstein, restringiendo estds
condiciones imponemos la estructura inercial apropia-
da.

Ahora bien, la confianza de Einstein en la covarian-
cia de su ecuaciones de campo v en este criterio para sat-
isfacer la demanda de la relatividad de la inercia parece
completar su justificado esfuerzo. Y es que los valores
de Minkowski cambian ante transformaciones de co-
ordenadas. No son invariantes. Einstein parecié haber
pensado que de alguna manera esto ronipia la covarian-
cia general (que por si sola debia bastar para satisfacer
la relatividad de la inercia) de sus ecuaciones de cam-
po al aproximarse al infinito, asi que consecuentemente
decidid considerar valores para la métrica en el infini-
to que permanecieran invariantes ante cualquier tipo de
transformacién. En esto trabajaba durante su visita a
Holanda (septiembre de 1916).
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Allf sostuve una fructifera serie de discusiones con el
astronomo Willem De Sitter sobre la viabilidad de la
hipétesis de la relatividad de la inercia. Los valores que
Einstein estabe considerando para la métrica, segin re-
porta el propio De Sitter, fueron (De Sitter 1916, p.
531):

Booo
gooco
Eooo
8,8 8 8

A estos valores llegd 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, — x, tales que en el in-
finito x4 es funcién de zjj solamente. Einstein esperaba
que, consiguientemente, la eleccién de estos valores en
la frontera sostuviera la covariancia de las ecuaciones de

campo, garante de la relatividad de la inercia®.

En febrero de 1917, cuando publicé su modelo cos-
moldgico, Einstein ya habfa desechado el enfoque de
las condiciones de frontera en el infinito. De Sitter le
habia criticado por tener que invocar enormes fuentes
materiales {supernaturel masses) muy superiores a las
del universo visible para ajustar sus ecuaciones a las
condiciones de frontera. Einstein parecié no prestar de-
masiada atencidén a esta objecidn empirica del reputa-
do astrénomo holandés y sin embargo al explicar, en
el mismo articulo 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 matemadtico J. Grom-
mer, habia calculado unos valores incompatibles con los
observados para las velocidades estelares medias va que,
para el caso de un universo isla, lejos del centro de la
distribucion de materia resultaban excesivamente eleva-
dos. Tras justificarlo escribia (Einstein 1917 (19532), p.
182):

At any rate, our calculations have con-
vinced me that such conditions of degener-
ation for the metric in spatial infinity may
not be postulated.

Que Einstein argumentara, ahora, una refutacién
empirica para desechar una idea que le habia ocupa-
do persistentemente al menos desde principios de 1916,
cuando vio la luz el modelo de Schwarzchild, no
parecia ajustarse mucho a su carécter, dispuesto siem-
pre a empujar hasta el final sus convicciones. Pero es
que lo que vino después, lo que en su lugar debia man-
dar al traste las condiciones de frontera en el infinito,
probd ser una de sus mads irresistibles ideas. Einstein
habia decidido cerrar el universo.

3. Einstein y De Sitter ‘cierran’ la Cosmeologia

Més de tres siglos atras las observaciones de Ty-
cho Brahe habfan empezado a fragmentar las esferas
tolemaicas, hijas de la cosmologia cerrada de la Gre-
cia helenistica. Einstein sentaba formalmente las bases
para cerrar de nuevo el cosmos (al menos espacialmente)
desechando finalmente sus condiciones de frontera. En
el mismo articulo de febrero de 1917 nos dice (Einstein
1917, p. 183}

if it were possible to regard the universe as
a continuum which is finite (closed) with re-
spect to its spatial dimensions, we should
not have any need at all of any such bound-
ary conditions.

Esta singular asercién daba origen al modelo cosmolégi-
co de Einstein (1917). Hacia ya mas de un afio que
Einstein habia encontrado sus ecuaciones de campo co-
variantes,

1
Rp.u - Egy_uR - —BWGT#L,.

Pero las soluciones a estas ecuaciones de campo pre-
decian el colapso gravitacional para modelos cerrados
con distribucion homogénea de materia. Y Einstein
querfa un universo estitico y cerrado. Asi que para con-
trarrestar la atraccién gravitacional modific sus ecua-
ciones introduciendo su célebre constante cosmoldgica
(A). Por consiguiente, su modelo es una solucién a las
ecuaciones de campo modificadas

1
R, — EQ“VR — A = —87GT,,.

El término —Ag,, del lado izquierdo de la ecuacidn in-
troduce una presion repulsiva de materia. Einstein es-
peraba que esto bastara para balancear el efecto de la
atraccion gravitacional garantizando asi la estabilidad
de las soluciones a sus ecuaciones de campo. Reparemos

930bre la confusién histérica y el desliz semantico que por momentaos intercambia los vocablos covariancia, invariancia e incluso equiv-

alencia, véase la elegante distincién de Friedman (1983, Céps. 1y 2).
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ahora en que desde que Einstein encuentra sus ecua-
ciones de campo todo su esfuerzo parece encauzado a
construir modelos cosmoldgicos que cumplan con el re-
querimiento machiano de la relatividad de la inercia.
Esto le llevé 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 alli sigue empujando sus con-
vicciones. Es por esto que al introducir la constante cos-
molégica Einstein esperaba también que sus ecuaciones
no tuvieran une. solucién aceptable sin la presencia de
fuentes materiales. Pero este nuevo intento de formular
un modelo machiano aguardaba una resolucidn paradéji-
ca a la luz de las réplicas de Willemn De Sitter.

No habian transcurrido dos meses desde la publi-
cacién del modelo cosmolégico de Einstein cuando, en
marzo de 1917, De Sitter hacia lo propio con el suyo.
El modelo de De Sitter nacia como reaccién directa
al modelo de Einstein. La razén: la limitada simetria
que veia en el modelo de Einstein. Volvamos atrds para
enfatizar esto brevemente. El modelo de Einstein era
finito, cerrado esféricamente en sus dimensiones espa-
clales pero abierto en su dimensién temporal. Por esto
se le conoce como el universo cilindrico. La dimension
temporal podia remontarse desde el infinito en el pasado
hasta el infinito en el futuro. Y precisamente este dis-
tinto tratamiento para la geometria espacial y la dimen-
sién temporal incomodaban a De Sitter. Le resultaban
ajenos al elevado espiritu de la Teoria General de la Rel-
atividad.

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

Por esto su punto de partida, al construir su modelo
cosmoldgico, pasé nuevamente por retomar las condi-
ciones de frontera exigiendo ahora que todas las compo-
nentes del tensor métrico, las g,..,, fueran nulas en el in-
finito. A esta condicién le llamé el postulado matemaético
de la relatividad de la Inercia. Su criterio en este sentido
fue expresado de esta forma: (De Sitter 1917, pp. 4-3)

Once the system of reference of space —
and time— variables has been chosen, [the
field] equations determine the g.. apart
from constants of integration, or boundary

conditions at infinity. Only the deviations
of the actual g.. from these values at in-
finity are thus due to the effect of matter,
through the mechanism of [the field equa-
tions]. If at infinity all g.. were zero, then
we could say that the whole of inertia, as
well as gravitation, is thus produced. This
is the reasoning which has led to the pos-
tulate that at infinity all g,. shall be zero.
I have called this the mathematical postu-
late of relativity of inertia. ....[The Machi-
an] point of view, which denies the logical
possibility of the existence of a world with-
out matter, I call the material postulate of
relativity of inertia.

El universo de Einstein era espacialmente esférico.
Su elemento de linea puede inducirse como el de la super-
ficie de una esfera tridimensional inmersa en un espacio
euclidiano tetradimensional. Este tipicamente se expre-
sa en coordenadas esféricas polares espaciales r, 6,2 v la
coordenada temporal ¢, asi:

ds? = dt® +dr?® + stin2%[dw2 + sinpdf?).

Empero De Sitter observé que si escoge la proyec-
cién estereogrifica esta métrica puede escribirse asi:
_ 5«;_?' ETT;
L+ter? (14 er?2)?’
Esto significa que en la frontera, en el infinito {r = o0),
los valores de la métrica de Einstein son :

Gij = gaa = 1

0 00O
¢ 000
¢ 000
0 0 01

Se ve que la componente g44 rompe la simetria que
De Sitter buscaba en consonancia con su postula-
do matemadtico de la inercia. Cuando Einstein cierra
el universo espacialmente el elemento de linea corres-
pondiente a la superficie esférica tridimensional {(en su
proyeccién estereografica) comporta la nulidad de las
componentes espaciales en el infinito, ast que De Sit-
ter obtuvo su solucidén al sumergir una hiper—esfera te-
tradimensional en un espacio penta—dimensional cuyo
elemento de linea, en su respectiva proyeccién estereo-
grafica:

5ij €T _ 1
(1+ er?)? (AR e
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arrojaba los valores esperados para la métrica en el in-
finito:

oo o
coo o
oo o
S oo

De esta forma De Sitter satisfacfa su postulado
matemdtico de la relatividad de la inercia, cerrando el
cosmos tetra—dimensional para esquivar completamente
las condiciones de frontera!®. Pero, y el llamado ahora
postulado material de la relatividad de la inercia jaca-
so también era cubierto por su modelo cosmoldgico?
Veamos: Einstein habia argumentado que desechaba el
enfoque de la imposicién de condiciones de frontera en el
infinito espacial objetando la imposibilidad de reconci-
liarlas con observaciones empiricas pero, si se mira bien,
tanto su modelo como después el modelo de De Sitter
habian sido edificados, por decirlo de alguna manera,
partiendo de consideraciones estéticas o si se quiere in-
cluso metafisicas.

Tanto Einstein como De Sitter sabian a priort la
forma del universe que querian, cerrado espacial o cerra-
do espacio-temporalmente, respectivamente. Ademds de
la elevada simetria -mas que justificable por la sim-
plicidad matematica que traduce a las complejas ecna-
ciones de campo- Einstein llegé a exigir que su uni-
verso fuera estdtico y caracterizado por una distribu-
cién homogénea de materia. Aunque esta \iltima condi-
cién parezca justificable atendiendo a consideraciones
cosmoldgicas a gran escala, todo eso vibra en resonan-
cia con consideraciones estéticas (ue no necesariamente
han de corresponder al universo factico. Como testimo-
nio de esto se dird que tanto Einstein como De Sitter
obtuvieron la geometria deseada en sus modelos. Des-
pués las ecuaciones de campo les permitirian calcular
la cantidad media de materia requerida para curvar el
universo en concordancia con sus respectivos elementos
de linea. Asi las grandes consideraciones empiricas so-
bre la distribucidén material, contempladas en el tensor
energia-momento, entraban después v fue esto lo que
condujo a un interesante desenlace que parecia prelu-
diar el fin del hasta entonces indisoluble machianismo

de Einstein. Porque al determinar la cantidad media de
materia requerida por la geometria espacio-temporal del
universo de De Sitter, éste encontrd que no se regueria
ninguna. jLa solucidn de De Sitter a las ecuaciones de
campo modificadas era una solucién para un universo
materialmente vacio! Todo el objetivo de la constante
cosmolégica parecia venirse al traste!!. Tiempo después
Einstein llegaria a juzgar la inclusién de la constante
cosmolégica como su mds craso error pero recién golpea-
do por los resultados de De Sitter no estaba dispuesto
a renunciar a sus m4as caras convicciones y tuvo fuerzas
para encontrar objeciones al modelo de éste ltimo antes
de reconocer su validez y renunciar a su profesado ma-
chianismo. Leamosle 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 opinion it would be dissatisfying,
if there were a conceivable world without
matter. The g"" —field'? should rather be
determined by the matter, and not be able
to exist without it. This is the heart of what
I understand by the demand for the rela-
tivity of inertia. One could just well speak
of the ‘material conditionedness of geome-
try’. As long as this demand is not fulfilled,
for me the goal of a general relativity was
not yet completely achieved. This was first
achieved through the introduction of the A
term.

Poco mas de un ang habria de transcurrir antes de que
Einstein renunciara a sus infructuosos intentos por im-
pugnar el modelo de De Sitter'®. Volvemos sucinta-
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 ¢l suefo de una
auténtica teoria de la relatividad parecia empantanarse.
Esto refuerza la profundidad de sus convicelones con res-
pecto a las ideas de Mach sobre la inercia. Pues en el
mismo afo en que su modelo cosmoldgico y el de De Sit-
ter dirimian esta crénica sobre la relatividad de la iner-
cia, en 1917, Kretschman abria otra honda grieta en

101, degeneracion de los valores de la métrica en el infinite espacial puede ser, como después se ha visto, un artificio de la eleccién del
sistema de coordenadas. Il enfoque de las condiciones de frontera en el infinito es més que espinoso. Aqui simplemente se sefiala como

estrategia histérica de importancia.

1 Amén del modelo cosmolégico de De Sitter, afios después, a niediados de los afios 20 del siglo XX, Eddington probaria que para
cualquier modelo cosmoaldgico gque no sea perfectamente homogéneo la constante cosmoldgica no es ninguna garantia de estabilidad y esto

seria la puntilla definitiva para Einstein.

121,05 superindices para las componentes inétricas corresponden a la tipogralia original del texto citado.
13La principal objecién de Einstein pasé por sefialar una singularidad que después probarfa ser una singularidad de coordenadas y ne

una singularidad intrinseca del espaciotiempo.
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sus convicciones rebatiendo, acertadamente, la presun-
cién de que la covariancia general por si sola implicara el
contenido fisico de un principio general de relatividad.
Sélo a mediados de 1918 Einstein reconocié el cardcter
meramente formal de la covariancia general pero antes,
atendiendo a las objeciones de Kretschman, todavia
refinaba sus ideas sobre la relatividad de la inercia escri-
biendo {citado de la traduccién de Barbour, 1995, p.185
[original en alemén en Einstein, 1918, p. 241)):

The G—field [the metric] is completely de-
termined by the masses of the bodies. Since
mass and energy are identical in accordance
with the results of the special theory of
refativity and energy Is described formally
by the symmetric tensor(T,. ), this means
that the G-field is conditioned and deter-
mined[bedingt und bestimmt] by the ener-
gy tensor of the matter.

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

Se sabe que gradualmente KFinstein declind 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 nha propiedad intrinseca de la
naturaleza, como una especie de propiedad ubicua del
espaciotiempo que llegé a merecer el nombre de éter,
pero hasta el final de sus dfas las ideas de Mach sobre la
inercia, aunque ya no defendidas con la insistente sagaci-
dad de los afios de gestacién de su teoria de gravitacién
ni de los primeros afios de la cosmologia relativista, se
resumieron bajo el dudoso titulo de el Principio de
Mach,

Es cierto que Einstein abdicé de las ideas de Mach,
pero de los afios en que éstas empujaron sus esfuerzos
nacieron sus mas apreciables monumentos cientificos: la
Teoria general de la relatividad y luego la Cosmologia
relativista. La primera se nutre de muchas fuentes, de
muchos elementos formales que finalmente la configuran,
pero en la motivacién necesaria para sostener esta em-
presa, segtin 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 & 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 feel the need
of further insight —of knowledge of the in-
mediate connections, say, of the masses of

the nniverse. There will hover befare him as
an ideal an insight into the principles of the
whole matter, from which accelerated and
inertial motions result in the same way.

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

About my work after 1915, I would like
to mention only the problem of cosmolo-
gy. The foundation of this problem comes
from the boundary of general theory of rel-
ativity and the discussion of the problem of
inertia by Mach. Although I did not exact-
Iy understand Mach’s ideas about inertia,
his influence on my thought was enormous.

Apéndice. E] agujero de Einstein en la versidn
de Earman y Norton

En 1913, Einstein formulé un argumento que le
habia convencido de que la covariancia general no
podia ser satisfecha en una teoria que determinara
causalmente la estructura inercial a partir de la distribu-
cién de materia. El argumento parecia sostenido en el
Principio de Mach. Aqui —en detrimento de la formu-
lacién original de Einstein en lenguaje de coordenadas—
éste es enunciado en el lenguage de la geometria diferen-
cial siguiendo, en parte, la reconstruccion de Earman
y Norton (1987). Veamos:

Cualquier modelo de la TGR (i.e. una solucién a las
ecuaciones de campo}, que representa un universo posi-
ble, es usnalmente representado por la tripleta (M, g, T},
Donde M es una variedad de puntos diferenciable con
una cierta estructura topolédgica, g es el tensor métrico
que codifica gravedad, estructura inercial y geometria,
y T es el tensor de energia-momento que representa la
distribucion de materia—energia del universo posible.

La covariancia general de la TGR -y de cualquier
teoria similar- implica, por definicidn, que si cualquier
tensor X de la variedad es una solucién a las ecuaciones
de campo, también lo es el tensor ¢ x X que resulta
de empujar X mediante la accién 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-
cién 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 actian 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 discusién ya que cualquier teoria
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 ¢ : M — M lleva un
punto p de M a otro punto ¢ := ¢{p) en M, moviendo
o deformando los ‘contenidos’ de la variedad.

El argumento del agujero es posible debido a la liber-
tad para generar modelos de la TGR mediante la accién
de este tipo de difeomorfismos activos. El conjunto de
estos difeomorfismos forma un grupoe denotado habitual-
mente como Dif f{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
definicidn, es posible escoger cualguier difeomorfismo
¢ € Diff(M) para generar un nuevo modelo UV* =
(M,d*g,¢+T) dela TGR. Se escoje ¢ = id (transfor-
macién identidad) en toda la variedad M exceptuando
una regién H C M dentro de la cual ¢ difiere suave-
mente de la identidad. Esta regidon H es el agujero de
Einstein. Dentro de éste ¢+ # id. Por conveniencia
suponemos que el espaciotiempo M admite una foliacién
(34+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 pardmetro temporal ¢ gque aumenta en
la direccidn futura a medida que nos desplazamos a lo
largo de una curva temporaloides (timelike). Ahora es-
cojemos H C M parat > 0.

El resultado de todo esto es que, como ¢* = id para
t < 0, pero difiere suavemente para t > 0 (i.e. den-
tro de H C M), tenemos dos modelos de la teoria que
difieren a partir de t = 0. Esto es, U = (M,g, T y
U* = (M,¢p+g,¢+T) son idénticos hasta t = 0 pero
difieren a partir de entonces'?. Y esto deberfa entender-
se como una violacion del determinismo en la TGR ya
que la especificacion completa del espacio-tiempo y sus

contenidos materiales (g, T) fuera del agujero no deter-
mina univocamente la forma en que éstos se distribuyen
dentro de los puntos del agujero. En nuestro caso, con
un agujero puesto en el futuro, segin la teoria, el futuro
no vendria determinado univocamente por esta especifi-
cacién completa del pasado. Falla el determinismo.

Pero aqui 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 més el pasado no podrian deter-
minar si mafiana éste pasa por el punto g de M o por
el punto r de M. Lo chocante del argumento no es que
el determinismo falle, al fin y al cabe, el determinismo
no tiene, necesariamente, que ser una camisa de fuerza
de nuestras teorias. Ya tenemos a la mecanica cudntica
en su interpretacion estdndar. Lo chocante proviene de
la manera en que falla. El indeterminismo del agujero
proviene de la imposibilidad para saber qué punto es-
pecifice 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 I/ =
{M,g,T) sobre U* = (M, ¢ * g,¢ =T} para determinar
si, por ejemplo, el asteroide x pasard por ¢ de M o por
r de M. Pero, el asunto importante es que los modelos
Uy U* de la TGR, son empfricamente indistinguibles.
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 ningin tipo de diferencia observa-
cional.

Todos los invariantes de la teoria son preservados ante
el tipo de transformaciones que generan el indeterminis-
mo cn el agujero. Y en estas circunstancias, quien hace
una lectura literal de la variedad como una entidad fisica
real cuyos puntos existen objetivamente y forman el teji-
do sustancial del espaciotiempo, enfrenta la siguiente
traba interpretativa: S5i la variedad M es considerada
como un espacio fisico 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 fisicamente, ontolégicamente, distintos aunque
estos sean empiricamente equivalentes. Esto claramente

141y 1a versién original de Einstein f no estaba, necesariamente, en el futuro. Pero fuera de / se suponia que el universo estaba
lleno de materia (T 7 0), mientras que en su interior no habfa materia (T = 0). Por esto recibié la denominacién original de *agujero’.
El difeomorfismo activo generado por Einstein parecfa violar ‘la ley de la causalidad’ ya que la materia fuera del hueco no determinaba.
univocamente la estrtretura inercial dentro de éste. Esto, de paso, parecia una violacidén flagrante del principie Mach o de la condicionalidad

material del espacio, como Einstein le llamaba por entonees.
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recuerda el viejo argumento de los mundos desplazados
de Leibniz, donde un universo probable [ resultaba
empiricamente indistinguible de un universo probable
U,, al conservar el conjunto de relaciones entre obje-
tos materiales coexistentes, pero diferia de éste por su
ubicacién 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
correspondian a situaciones ontolégicamente 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-
minoclogia y contexto actuales la identidad de los indis-
cernibles recibe el nombre de Egquivalencia de Leib-
niz. Este principio puede enunciarse asi:

Equivalencia de Leibniz (LE): Dos distribuciones
de campos relacionadas por un difeomorfismo activo
representan la misma situacién fisica, esto es, U =
(M,g,T)y U~ ={M,¢=g,¢+T) son equivalentes para
cualquier ¢ € Dif f(M).

En resumen, segiin Earman y Norton, al conside-
rar la existencia objetiva de los puntos de la variedad
se debe rechazar la LE y concluir extrafiamente que
la TGR es una teorfa indeterminista. Por supuesto que

las leyes de la fisica pueden admitir el indeterminismo,

bien sea porque la teoria sea intrinsecamente proba-
bilista, bien sea por la presencia de singularidades, o
por la incursién de invasores espaciales (Earman, 1986
Cép. 3). Pero todas estas parecen aceptables {0 buenas)
razones fisicas. La cuestién es que el determinismo de-
beria fallar por buenas razones de la fisica y no por com-
protnisos con alguna doctrina ontoldgica que de-entrada
lo proscriba. Segin Earman y Norton el determinisino
merece una oportunidad.

Los filésofos han visto diversas reacciones al argumen-
to del agujero, pero la mayorfa concuerdan con Ear-
man y Norton en que el determinismo merece una
oportunidad en la interpretacién de la TGR, al fin y al
cabo, esta es la forma habitual de concebir la teoria en la
practica cientifica. Es un indeterminismo que no afecta
la determinacién predictiva empirica de la teoria. Esto
es raro.

Por esto la mayoria suscribe la LE y rechaza la idea de
que la variedad exista objetivamente sin la presencia de
campos fisicos 0 métricos. La conclusidn es la misma a la
que Einstein llegd escapando del agujero, esto es, que
los puntos de la variedad no tienen significado ontolégi-
co independiente, es decir, que presuponer la identidad
primitiva de los puntos de la variedad lleva al tipo de

indeterminacién ‘ingenua’ que le hizo caer en el agujero
desde el principio.

Esta es ciertamente la posicién ampliamente mayo-
ritaria entre fildsofos del espacio-tiempo y cosmdélogos
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
TGR. relacionados mediante Dif f(M) como una clase
equivalente que representa la misma solucién de las
ecuaciones de campo (i.e. un inico universo posible)
sin ninguna mencién al argumento del agujero. La pre-
sentacidon de Wald (1984) es similar.

La presuncién técita de la LE, comn a pricticamente
todas las representaciones de la TGR, prohibe la indi-
viduacién aprioristica de los puntos de la variedad. Para
elevarlos a a la categoria de eventos se requiere, como
Einstein declaraba, la ocurrencia de coincidencias espa-
ciotemporales y esto requiere la presencia de algin cam-
po fisico sobre la misma.

Del argumento del agujero resulta el siguiente coro-
lario: £n la TGR los puntos de la variedad no tienen
identidad primitiva.
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ZOOLOGIA

VENENOSDE SERPIENTESY MOLECULAS
ANTIVENENO

por

Juan Fernando Duque Osorio!, Adalberto Sanchez?, L eonardo Fierro?,
Silverio Garzon'& Rafael Santiago Castafio!

Resumen

DuqueOsorio, J.F., A. Sadnchez, L. Fierro, S. Garzon & R.S. Castafo: Venenos de ser-
pientes y moléculas antiveneno. Rev. Acad. Colomb. Cienc. 31 (118): 109-137, 2007. | SSN 0370-
3908.

Los accidentes ofidicos pueden producir hemorragias (causadas por SVMPs), mionecrosis
(causadas por PLAS) y dolor, y anualmente 50 mil de éstos son fatales, especialmente en los
trépicos. Las terapias convencionales por inmunoglobulinas son sélo parcialmente efectivas y
pueden producir efectos inmunes adversos, por lo cual se estan estudiando proteinas antiveneno
naturales de mamiferos [DM43 (antihemorragina) y DM64 (antimiotoxica) de la zarigueya
(Maruspialia: Didelphis)] que han demostrado ser mas efectivas. Ademas las PLAs y SVMPs
venosas tienen sus contrapartes enddgenas normales no venenosas (PLAsy MMPs) en animales
como los humanos, y cuando el balance entre estas Ultimas y sus inhibidores se rompe, se produ-
cen patologias como: artritis, arterioesclerosis, asma, diabetes, choques sépticos, neoplasias,
inflamaciones, psoriasis, reumatismo, etc. Ademas de estos aspectos médicos se repasa la evolu-
cion de las serpientes y sus sistemas de veneno, concluyéndose que falta informacion sobre, entre
otros: la parafilética y muy diversa familia “colubridae”; “carreras armamentistas evolutivas’
entre serpientes venenosas y sus presas; la inusual (desafia la teoria neutral de la evolucién
molecular) y acelerada evolucién de las moléculas de veneno de serpientes.

Palabras clave: 0:1B-Glico proteina, Didelphis, evolucion, familia supergen de las inmuno-
globulinas, mamiferos (Mammalia), proteinas antiveneno (anti-SVMP, DM 64, DM43, OPRIN, PLIs,
PO41), serpientes (Serpentes), veneno de serpientes (PLAs, SVMPs), toxinologia, Viperidae.

Abstract
Venom snake bites can produce hemorrhages (caused by SVMPs), myonecrosis (caused by

PLASs) and pain. Annually, 50,000 of these bytes are fatal, especially in the tropics. Conventional
therapi eswith immunoglobulins are only partially effective and can produce adverseimmune effects.

t  Correo electronico: juanferdugue@hotmail.com
1 Grupo de Biologia Integrativa, Escuela de Ciencias Basicas Médicas, Facultad de Salud, Universidad del Valle, Cali-Colombia.
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Hence natural antivenom proteins from mammal's, which are potentially more effective and secure,
are being studied [Opossum’s (Maruspialia: Didelphis) DM43 (antihemorrhagin) and DM 64
(antimyotoxic protein)]. Moreover, venom PLAs and SVMPs have nonvenom normal endogen
counterparts (PLAsy MMPs) in animal s like humans, and when the balance between the latter and
their inhibitorsis disrupted, the following pathol ogies can happen: arthritis, arteriosclerosis, asthma,
diabetes, septic shocks, neoplasias, inflammations, psoriasis, rheumatism, etc. Additionally to this
medical aspects, snake and their venom systems evolution isreviewed, and it is concluded that there
are research opportunities, in (among other topics): the paraphyletic and very diverse “colubridag”;
“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: a1B-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 mayoria provenientesdel inglés): 3D (tridimensional), 3FTx (3 Finger
Toxin), a1BG (1B-Glico Proteina), ABF-Dm (Anti-Bothropic Fraction of Didel phismarsupialis),
ADAM (A Desintegrin-like And Metall oprotease 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 proteinas antiveneno
de serpientes extraidas de mamiferos, cuyos miembros tipicos son aquellas extraidas de la Zariglieya
(Mammalia: Marsupialia: Didelphidae: Didelphis marsupialis): DM 40, 43, 64], FSIG (Familia
Supergen de las Inmunoglobulinas), GBL (Galactose Binding Lectins), kDa (Kilo-Dalton = 1,000
Daltons), L DH (Lactate Deshidrogenase), L RRs (Leucine Rich Repeats), L yt2 (Proteina de Super-
ficiede Linfocitos T Murinos. Homologa a T8 de Humanos), M DC (Metall oprotease, Desintegrin-
like, Cysteine-rich), MHC (Major Histocompatibility Complex), MM Ps(Matrix Metallo-Proteases),
Mt (Miotoxina), NCBI (National Center for Biotechnology Information, National Library of Me-
dicine, National Institutes of Health, USA: http://www.ncbi.nim.nih.gov/), NGF (Nerve Growth
Factor), OPRIN [Opossum (Didelphisvirginiana) Proteinase Inhibitor], PL A (PhospholipaseA),
PLI (Phospholipase Inhibitor), PO41 [Philander opossum (Didelphidae) Metalloproteinase
Inhibitor], SYMP (Snake Venom Metallo-Protease), T8 (Proteina de Superficie de Linfocitos T
Humanos. HomologaalaLyt2 de Murinos), Thy-1 (o CD90. Polipéptido de superficie de Timocitos
y linfocitos T perifericos Murinos), TIMP (Tissue Inhibitor of Metallo-Proteases), UPAR
(Urokinasetype Plasminogen Activator Receptor).

Introduccion

1.1 Caracteristicas e incidencias de los accidentes
ofidicos: Las mordeduras de serpientes venenosas produ-
cen dafio tisular local en forma de hemorragias, edema,
mionecrosisy dolor intenso (Neves-Ferreiraetal., 1997;
Thwin & Gopalakrishnakone, 1998), y efectos sistémicos
como alteraciones en el proceso de coagulaciony libera-
cion de sustancias farmacol 6gicamente activas como
histamina, serotoninay bradiquinina (Neves-Ferreiraet
al., 2000); todo lo cual puede llevar a la muerte de la
victima. 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 Ilamado
superfamiliaColubroidea(colubroideos: Fry et al., 2003;
Fry, 2005; Vidal, 2002). La distribucion filogenética de
este y los demas grupos de serpientes han sido esquema-

tizados en la figura 1. Aungue los envenenamientos por
mordeduras de serpientes no son reportados en su totali-
dad y suincidenciaglobal no es bien entendida (Perales
& Domont, 2002), se estima que anual mente suceden en
el mundo 5 millones de accidentes ofidicos, |os cuales
causan unas 50,000 muertes, especialmente en las areas
ruralesde Asia, Sur Américay Africa(Lizanoetal., 2003;
Perales & Domont, 2002), sin contar |0os muchos que no
son reportados (Gold et al., 2002). Segun 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 0 6 resultan ser fatales
(Gold et al., 2002). La mayoria de estos accidentes en
EUA son producidos por serpientes del género Crotalus
(Viperidae: Crotalinae) y suceden general mente en el su-
roeste del pais, pues en el este practicamente estas ser-
pientes han sido erradicadas (Gold et al., 2002). Segun
M attison (1995) las estadisticas en Sur América son ex-
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tremadamente dificiles de conseguir dado el alto nimero
de nativos americanos que no tienen contacto con el mun-
do exterior. EI mismo autor cita como ejemplo la tribu
Waorani de Ecuador, sobre la cual se estima que casi €l
5% de sus muertes son causadas por mordeduras de ser-
pientes, y que cerca del 80% de su poblacién ha sido
mordida al menos unavez en su vida. En otras partes de
Suramérica cerca del 0.5 % de la poblacién es mordida
por serpientes al afo, pero solo una fraccién pequefia de
estos accidentes son fatales. Lamayoriade estos acciden-
tes en Sur Américason causados por vipéridos (M attison,
1995), de los cuales segln 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
categérica, como las mas venenosas a las serpientes
elapidas y vipéridas, y como las menos venenosas a las
“colubridas’. Sin embargo segiin Chiszar & Smith (2002)
no todoslos eldpidosy vipéridos son peligrosos paralos
humanos, y reportan que hay venenos de col Ubridos que
pueden causar sintomas serios e incluso fatales a anima-
les grandes como Homo sapiens; todo esto dentro de su
completa revision sobre envenamientos por collbridos
en Estados Unidos, dentro de lo cual destacan que mu-
chos de los accidentes ofidicos por colUbridos en este
pais estan aumentando por |a importacion de especies de
serpientes exéticas parafines comercial es o experimenta-
les, sobre las cuales se creia que su toxicidad era poca.
Asi, muchos de estos casos son sufridos por herpet6logos
y funcionarios de zool 6gicos. Lo mismo fue encontrado
por Gutiérrez & Sasa (2002) en su revision sobre
envenamiento por col ibridosen Méxicoy Centro Améri-
ca, dentro de la cual Ilaman la atencién sobre la poca
informacién epidemiol dgica sobre accidentes ofidicos 'y
sobrelo poco que se sabe de lafarmacologiade los vene-
nos de colubridos de esta regién de América. Dicen que
mientras los envenamientos por vipéridos tienden a ser
sufridos por |os pies de personas que trabajan en el cam-
po, las de colUbridos lo son por las manos de quienes las
manipulan intencionalmente (herpetélogos y similares).
En el mismo estudio (Gutiérrez & Sasa, 2002) sesugiere
unaexplicacion de porque laincidenciade envenamientos
por parte de vipéridos es mayor, ain cuando hay muchas
mas especi es de col Ubridos: estos Ultimos son cazadores
activosy por lo tanto muy moviles, 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 lamayor “peligrosi-

dad” de los venenos de vipéridos comparados con |os de
los*“colUbridos”. Delosreportesrevisados en este Gltimo
estudio paraMéxicoy Centro América, se desprende que
lamayoria de accidentes con “col Ubridos” no pasaron de
inflamacién, dolor y eritemalocales, y que en ningln caso
Ilegaron a ser de naturaleza sistémica. Segun Gutiérrez
& Sasa (2002) el panoramaen Sur Américaseriamuy pa-
recido. En cambio los venenos de vipéridos y elapidos
producen sintomas mas graves que se extienden a nivel
sistémico.

1.2 Evoluciény clasificacion delas ser pientes: Segin
Mattison (1995) los fosiles més antiguos de serpientes
corresponden a los géneros Lapperontophis y
Simoliophis, habiendo sido el primer género unaserpien-
teterrestredelo que ahoraesel norte de Africay el segun-
do unaserpiente marinadel Cretécico [hace 100 millones
de afios (ma)] que se distribuia por el norte de Africay sur
de Europaen lo que entonces era un mar. Sin embargo no
se encontraron mas datos sobre estos dos géneros. Segun
Mattison (1995) hace 65 millones de afos, cuando se
extinguieron lamayoriade dinosaurios, |as serpientesya
se habian diversificado y extendido, pues durante este
periodo se han encontrado serpientes fésiles por todo el
mundo. El grupo més generalizado de serpientes actual es
son los scol ecofidios, compuesto por especies de habitos
fosoriales. Por esto, en los esquemas taxonémicos 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 méasrecientes (Townsend et al .,
2004) han demostrado que el grupo mas estrechamentere-
lacionado con las serpientes son las lagartos angui-
morphos varanoideos (L ee & Scanlon, 2002). Espor esto
que en lafigura 1 se han utilizado estos lagartos, como
grupo externo paraenraizar lafilogeniade serpientes. Esta
no relacién 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 & L ee, 2000) y Dinilysiidae (Dinilysia)
son formas presumiblemente no fosoriales (L ee& Scanlon,
2002), delo cual seconcluye queloshabitosfosorialesde
Scolecophidia fueron secundariamente adquiridos y no
representan una condicion ancestral para las serpientes
(Scanlon & L ee, 2000).

Teniendo en cuenta esto y que tanto las serpientes
extintasy losreptiles escamosos vivos mas emparentados
con las serpientes, tienden a ser animales relativamente



112 REV. ACAD. COLOMB. CIENC.: VOLUMEN XXXI, NUMERO 118-MARZO DE 2007

grandes y con habitos predatorios activos, ya sea terres-
tres o0 acuéticos, es muy posible que las serpientes hayan
evolucionado de formas que vieron reducidas en sus ex-
tremidades durante la adquisicién de movimientos
natatorios tipo anguila o movimientos de deslizamiento
en vegetacion densa.

L as serpientes se originaron a principios del Cretacico
hace més de 135 millones de afios (ma; M attison, 1995).
Las caracteristicasy relaciones de las primeras serpientes
son algo enigméticas y controversiales, pues la mayoria
de fosiles son solo fragmentos. Como ejemplo de estas
controversias, y en contraposicion alos estudios revisa-
doshastaaqui y enloscualessebasalafigural, Tchernov
et al. (2000) proponen que Pachyophiidae es el grupo
hermano de Macrostomata, dentro de un estudio donde
describen a Haasiophis, un fésil del cretacico medio a
tardio. En esta controversiadel grupo Tchernov (articulo
publicado en Science) por unladoy el deLee & Scanlon
(Nature) por el otro, Greene & Cundall (2000) han toma-

do partido por el primero, defendiendo la posicion de
Pachyophiidae dentro de Alethinophida, diciendo quelas
semejanzas entre | agartos mosasauroi deos (A nguimorpha)
y serpientes son superficiales, y que el hecho de que
Pachyrhachisy Haasi ophistengan extremidades pélvicas
no los acerca a estos lagartos, pues dicen ellos que es
posible que estas extremidades no sean homoélogas a los
de otros tetrgpodos (asi tengan elementos 6seos simila-
res) y que sean una adquisicién nueva de estos géneros
fésiles. Vidal & Hedges (2002), en el marco de una muy
aclaratoriafilogenia molecular de serpientes, toman una
posicion neutral entre estas dos posiciones, |lamando la
atencién sobre el hecho de que ambos escenarios (origen
acuético o origenfosorial) sonigual mente plausibles desde
el punto devistadelasfilogeniasactuales. Todaestacon-
troversiano solotienequever conlaposicionfilogenética
de unos gruposfaosiles, si no en el fondo se tratade como
evolucionaron las serpientes a partir de otros lagartos.
Uno de los fésiles menos incompletos es el género
Wonambi (Matdsoiidae) descrito por Scanlon & Lee
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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 pal eontol 6gicas de Scanlon &

Lee(2000) y Lee & Scanlon (2002). Pachyophiidae, Madtsoiidaey Dinilysiidae son afamilias extintas (*). El grupo de lagartos més

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 arbol.
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(2000), el cual le permitié aeste grupo defender una posi-
cion filogenética basal no solo para esta familia extinta,
sino para Pachyophiidae y Dinilysiidae también. Segun
Scanlon & L ee (2000) |os matdsoiidos eran serpientes de
tamafio medio a gigante, que vivieron desde mediados
del Cretécico (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
fosil marino cretécico Pachyrhachis (Pachyophiidae), esta
en linea con la posicién de Scanlon & Lee, donde se la
asigna a Pachyophiidae |a posicion mas basal dentro de
las serpientes, seguido por Madstoiidaey Dinilysiidae, y
se defiende un origen acuatico paralas serpientes, y una
estrecha relacién de estas con lagartos anguimorfos
varanoideos como parientes vivos mas proximos y
mosasauroi deos como parientes f ésiles mas cercanos. Esta
posicion eslaque aqui se harepresentado en lafigura 1.

Aungue son animales con un plan corporal muy con-
servado (cuerpos alargados sin extremidades visibles ex-
ternamente), las serpientes son grupo zoolégico muy
exitoso que hainvadido un rango muy amplio de ambien-
tes (Lee & Scanlon, 2002), ocupando habitats terrestres,
arboéreos, fosorialesy acuéticos, en todos | 0s continentes
exceptuando la antértica (Townsend et al., 2004). Esta
gran diversidad junto con un plan corporal conservado a
dificultado obtener clasificacionesy filogenias compren-
sivas y aceptadas por la mayoria de autores, basadas en
caracteres morfoldgicos (Kelly et al., 2003). Ladistribu-
cién de las aproximadamente 3,000 especies de serpien-
tesvivas (Fry etal., 2003: Vidal, 2002; Vidal & Hedges,
2002) no eshomogénea en las familias (M attison, 1995).
Por ejemplo solo lafamilia*“colubridae”, laméas diversa,
comprende dos tercios de | as especies existentes (Pough
et al., 1999). Las serpientes actuales se dividen en dos
grandes grupos: Scolecophidiay Alethinophidia (Kelly
et al., 2003; Vidal, 2002; Vidal & Hedges, 2002). Como
ya se dijo, el grupo mas basal de serpientes vivas es
Scolecophidia, el cual incluye miembros con caracteristi-
cas primitivas, de cuerpos pequefios y habitos fosoriales,
gue se alimentan principal mente artrépodos (Vidal, 2002;
Vidal & Hedges, 2002) de forma frecuente, mientras que
la mayoria de aletinofidios (referidos como “serpientes
tipicas”) no son fosorialesy se alimentan de presas gran-
desy de formainfrecuente, pues su tendencia evolutiva
mas importante es el aumento de su apertura bucal y la
independencia de sus mandibulas, lo cual |es permitein-
gerir presas mas grandes que ellas mismas (Vidal, 2002;
Vidal & Hedges, 2002).

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

Anilioidea[Uropeltidae, Aniliidae (Anilius), Cylindrophiidae
(Cylindrophis) y Anomochilus], grupo conformado por es-
pecies que en su mayoria 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-
tribucion. Asi, sobre todo segin 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 strictolacual en estudiossisteméticos
morfol 6gicos ha sido posicionada entre Henophidia y
Caenophidia (Lee & Scanlon, 2002; Scanlon & L ee, 2000).
Seguln Vidal & Hedges(2002) el otro grupo de“ Anilioideos”
serian los asiéticos conformados por Cylindrophiidae,
Uropeltidae y Anomochilidae (Anomochilus).

El otro grupo de alethinofidios es Macrostomata, Ul -
timo queasu vez estadividido en: Henophidia (Boidae,
Erycidae, Pythonidae, Loxecemidae, Xenopeltidae,
Bolyeriidae) y Caenophidia (Acrochordidae + Colubroi-
dea). La posicién de Loxecemidae, Xenopeltidae y
Bolyeriidae, entre otros, ha sido controversial. Géneros
como Ungaliophisy Exiliboa (que tradicional mente han
sido clasificados dentro de Tropidophidae), de acuerdo
a los estudios moleculares seguidos aqui (Vidal &
Hedges, 2002; Slownski & Lawson, 2002) pertenecen a
Erycidae, grupo este que dependiendo del tratamiento
dado alosdatos, resulta estar embebido en o ser lafami-
lia hermana de Boidae. Henophidia incluye entonces
todas|as serpientes gigantes, boas, anacondasy pitones.
Segun Mattison (1995) los boidos, que junto con los
piténidos son los grupos mas representativos de
Henophidia, ya estaban presentes después del Cretacico,
tiempo en el cual alcanzaron el pico de su especiaciony
formaban |a familia dominante de serpientes. Dos dife-
rencias importantes entre boidos y pitonidos es que los
primeros estan ubicados en el nuevo mundo y son
viviparos, mientras que |os segundos se encuentran en
Africa, Asiay Australiay se reproducen por medio de
huevos (M attison, 1995; Pough et al., 1999). En ambos
grupos existen especies con focetas termoreceptoras al -
rededor de sus mandibulas, las cuales les ayudan a de-
tectar presas de “sangre caliente” como mamiferos
(Mattison, 1995). Los henofidios son menos derivados
queloscenofidios, puesentre otras cosas (como laforma
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 pequefias garras
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en el lugar de las extremidades posteriores. Estas garras
general mente son méas grandes en machos que en hem-
bras, y son utilizados por |os primeros para estimular a
las Ultimas durante el cortejo (Mattison, 1995).

Unadiferenciaecol 6gicapuestaderelievepor Vidal &
Hedges (2002) entre Henophidiay Caenophidia, eslafor-
ma como neutralizan sus presas. Los primeros realizan una
captura unimodal, con sus sistemas de alimentacién y lo-
comocion acoplados durante laneutralizacién delapresa.
En cambio los Cenofidios, también conocidos como “ ser-
pientes avanzadas”, utilizan modos alternos de captura
complementados, en muchos casos, con inyeccion de sali-
vavenenosa(=venenos de serpientes), esdecir sus sistemas
de alimentaciony locomocién estan desacoplados durante
la neutralizacion de la presa. Dentro de Ceanophidia, €l
grupo mas grande entonces es Colubroidea, | as cual es com-
prenden el 80% (2,500) de especies de especies vivas
recocidas (Fry et al., 2003; Kelly et al., 2003) y constitu-
yen el Unico grupo de serpientes venenosas (Fry et al.,
2003; Fry, 2005; Vidal, 2002). Esreconocido que el grupo
guejunto aColubroideaformaCeanophidia, son los acué-
ticosAcrocordidos(Vidal, 2002). SeginKelly et al. (2003)
y Vidal (2002), aunque la composicién y distribucion 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 Africay el medio oriente;
M attison, 1995); Viperidae (el 10% de los colubroideos,
240 sps), Elapidae (12%, 270 sps) y “Colubridae” (75%,
1850 sps). La familia més diversa de serpientes entonces
son los “colubridos”, los cuales se han adaptado a casi
todos | os nichos ecol 6gi cos posibles (Mattison, 1995). El
unico continente donde los Colbridos no son el grupo de
ofidiofadnico dominante es Australia. La diversificacion
delos“colubridos” se hace patente en el Mioceno (22.5 a
5.5 ma; Mattison, 1995; Pough et al., 1999), lo cual coin-
cide con la desaparicion de los linajes de serpientes mas
antiguosy ladisminucién de Boidos, |os cuales probabl e-
mente fueron entonces reemplazados por los primeros
(Mattison, 1995). También durante el Mioceno se han en-
contrado representantes fésiles de otras dos familias de
colubroideos: Viperidae y Elapidae. En conclusion y se-
gunel registrofosil, lagran diversidad Colubroidease hace
patente en el Mioceno (Mattison, 1995), lo cual, estaria
relacionado con el surgimiento en este grupo de la habili-
dad de matar por medio de venenos (Pough et al., 1999).
Sin embargo segin Fry (2005) & Vidal (2002), el surgi-
miento de los sistemas venenosos y la radiacion Colu-
broidea, habrian empezado antes hace 60 0 80 millonesde
anos (Cretéacico-Paleoceno). Los* colUbridos” se caracteri-

zan por tener cuerpos relativamente alargados, escamas
grandes en sus cabezas y grandes 0jos. Algunos son
viviparos y otros oviparos. Algunos “colubridos” son ve-
Nenosos pero sus métodos para desplegar el veneno no son
tan complejos como los de los vipéridos (estas diferencias
serén repasadas en el aparte de Evolucién de Veneno de
Serpientes). Pocas especies de colUbridos son peligrosas
parael hombre, y solo el 30 al 40% de ellos posee glandula
de Duvernoy, localizada en la regién maxilo-temporal y
especializadaen laproduccion de veneno (K ardong, 2002).

Sin embargo, de todas estas caracteristicas comunes y
teniendo en cuenta su descomunal diversidad comparada
con otrasfamilias de serpientes, M attison et al. (1995) dijo
que las investigaciones futuras seguramente dividiran a
“Colubridae” en familias mas pequefias. Y esto esta resul-
tando ser cierto. En las filogenias de Caenophidia cons-
truidas por Kelly et al. (2003) con base a 4 genes
mitocondriales (Cytb, ND4, 12sy 16s rRNA), no se pudo
recuperar un “Colubridae” monofilético (por eso se pone
entre comillas) de acuerdo ala concepcién tradicional de
esta familia. Aunque a grandes rasgos, se recuperaron las
principales familias de cenofidios, |o cual se ve reflejado
enlafigural, subfamilias como Pareatinae, Homal opsinae,
Psammophiinae, Xenodermatinae, Pseudoxyrophiinae,
Lamprophiinae (Boodontinae) quedaron en este estudio
(Kelly et al. 2003) fuera de lo que seria este “nuevo
colubridae”. De estas subfamilias, lastres primeras se recu-
peraron como grupos externosde “ Colubridae” + Elapidae.
Natricinae, otrafamiliatradicional mente collbrida, quedo
dentro de este “Colubridae” redefinido pero de forma
difilética. De los hallazgos de este estudio (Kelly et al.,
2003) conrespecto a“ Colubridae”, el mas sorprendente es
que la subfamilia tradicionalmente colUbrida Xenoder-
matinae (=Xenoderminae) no solo quedé fuera de “Colu-
bridae”, sino que se recupero como grupo hermano de
Acrochordus (Acrochordidae) en unaubicacién basal den-
tro de Caenophidia (fuera de Colubroidea), quedando en-
tonces este Ultimo grupo definido asi: Caenophidia =
(Acrochordidae + Xenodermatinae, Colubroidea).

Otrafamilia de colubroideos, l0s el dpidos, incluyen las
cobras, serpientes marinas, serpientescoral y variasespecies
Australianas que han evolucionado ocupando |os nichos
disponiblespor larelativaescasez de colbridosy vipéridos
en este pais-continente. Por o tanto | os el dpidos son laprin-
cipal familiade serpientes en Australia. Segin Pough et al.
(1999) | os el apidos son predadores que buscan activamente
su presa (adiferenciadelosvipéridos, ver masadelante). En
el estudio molecular filogenético de Caenophidiade Kelly
et al. (2003) se recuper6 un Elapidae aceptablemente tradi-
cional (esdecir notan*“podado” como “ Colubridae”) dentro
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delo cual hay que destacar que se confirmael 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 hidréfinos también se
encuentran los elapidos terrestres de Australia, Papua y
Melanesia (Vidal, 2002). El otro grupo de elépidos son los
elapinos, que incluyen especies terrestres de Africa, Asiay
América(Vidal, 2002). Con respecto a Elapidae, einterpre-
tando el dltimo éarbol filogenético (Consenso Bayesiano)
del estudio de molecular de Kelly et al. (2003) se podria
Ilegar aconcluir quedentro del Elapidae queellosrecupera-
ron, quedarian incluidas las familias tradicionalmente
colUbridas como Pseudoxyrophiinae y Lamprophinae
(Boodontinae). A diferenciade“Colubridae”, Vidal (2002)
dice que Elapidae es un agrupamiento monofilético bien
soportado por estudios morfol 6gicosy moleculares. El Ulti-
mo hallazgo de importanciade Kelly et al. (2003) con res-
pecto a los elépidos, es que se recuperé como su grupo
hermano alos atractaspididos (Atractaspis y Aparallactus).

L osvipéridos son tradicional mente consi derados como
lafamilia de serpientes més“avanzada” (Mattison, 1995),
pero de acuerdo a las filogenias recientes revisadas aqui
(Kelly etal., 2003; Slowinski & Lawson, 2002; Vidal &
Hedges, 2002), aparecen siempre como lafamiliamas basal
dentro de Colubroidea. Parecen a haber evolucionado
después de que Australia se separara del resto de
Gondwana, por lo cual no se encuentran en este continen-
te. En el resto del mundo tienen una distribucién més
amplia, incluyendo la serpiente que viveamas altura (Hi-
malayas). Los colmillos de los vipéridos estan articula-
dos, de modo que pueden ser retraidos cuando no estan en
uso (solenoglifos, definido mas adelante). Segiin Pough et
al. (1999) los vipéridos son predadores que esperan y
emboscan a su presa (sit and wait predators). Un grupo de
vipéridos de Américay partes de Asiaha 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 facilmente reconocibles por el
cascabel en sus colas (serpientes cascabel). Dentro de la
filogeniamolecular de CaenophidiadeKelly et al. (2003)
y en linea con lo que se reconoce formalmente (Vidal,
2002) serecuperaron cuatro subamilias vipéridas, unade
ellas polifilética (entre comillas): Crotalinae (Crotalus,
Agkistrodon), Azemiophinae, “Viperinae” y Causinae
(Causus). Sin embargo este ultimo género puede ser con-
siderado como un viperino (segun NCBI), caso en el cual
lafilogeniadeKelly et al. (2003) estariareconociendotres

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

Para concluir los comentarios sobre la sistematica de
serpientes, se debe aclarar que aunque la filogenia aqui
mostrada sigue | os estudios revisados, particularmente | os
moleculares (Heiseet al., 1995; Kelly et al., 2003; Vidal
& Hedges, 2002; Slowinski & Lawson, 2002), por sim-
pleza, tradicionalidad y convenienciay como ya se ha
venido discutiendo, seincluyeron en lafigural familias
gue formalmente son reconocidas, pero que en algunos
estos estudios fueron detectadas preliminarmente como
poli- y/o parafiléticas. Este es el caso por gjemplo de
Boidae y sobre todo de “Colubridae” [Fry & Wister
(2004) reconocen que siguen usando este término por
conveniencia], familiaque hasido recientey ampliamen-
tereconocidacomo paralifilética, no solo por lasfilogenias
moleculares revisadas aqui (Kelly et al., 2003) sino por
las revisiones de evolucion de venenos de serpientes de
Fry etal. (2003), Kardong (2002) & Vidal (2002). Espor
€s0 que aqui siempre se ha puesto esta familia dentro de
comillas. Con base en los estudios molecul ares revisados
(Kelly et al., 2003; Vidal & Hedges, 2002; Slowinski &
Lawson, 2002), se podria decir que en el futuro cercano
se reconoceran formalmente dos grupos monofiléticos
principales dentro de Colubroidea: Viperidaey Colubri-
dae-Elapidae (incluyendo Atractaspididae).

1.3 Evolucién del veneno de ser pientes: Aunqueya
no son utilizados como caracteres filogenéticos formales
(Lee& Scanlon, 2002; Vidal, 2002), puesrepresentan cla-
sificaciones descriptivas alas cuales diferenteslinajes han
[legado por evolucién convergente (Pough et al., 1999), a
la hora de hablar de evolucion de ofidios y sus venenos,
es importante repasar las categorias en que se clasifican
las serpientes segun las caracteristicas de su denticion
maxilar (basado en Lee & Scanlon, 2002; Pough et al., 1999,
Vidal, 2002):

Aglifas: Ausencia de dientes maxilares con surcos.
Algunos “colubridos” presentan esta condicién
(Vidal,2002).

Opistoglifas (opisto = atrés, glifo = hueco): Serpien-
tes que tienen uno o mas dientes alargados (colmi-
Ilos) en laparte de atras de lamaxilacon dientes mas
pequefios en el frente. Estos colmillos pueden tener
un surco que ayude a conducir €l veneno alaherida
delavictima. Algunos“colUbridos” tienen este tipo
deconfiguracion (Fry & Wister, 2004).

Proteroglifas(proto = primero): Incluyen el dpidoscomo
cobras, mambas, serpientes coral y serpientes
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marinas. De hecho Vidal (2002) dice que todos los
elapidos presentan proteroglifia, lacual secaracteriza
por colmillos huecos permanentemente erectosy rela-
tivamente pequefios ubicadosen el frentedelamaxila
y seguidos de dientes méas pequefios.

Solenoglifas (solen = tuberia): A estetipo pertenecen
los vipéridos. En estas serpientes los colmillos hue-
cos son los Unicos dientes de la maxilay rotan de
modo que pueden ser “guardados’ en el techo de la
boca cuando no estén en uso. Esto les permite tener
colmillos largos que inyectan el veneno profunda-
mente en la victima. Por poseer este tipo de aparato
venenoso, que se considera el mas complejo, es que
antes|os vipéridos eran referidos como lafamiliade
serpientes “mas avanzada” (Vidal, 2002), sin embar-
go, y como yasedijo, losvipéridos se ubican actual -
mente en la base del &rbol colubroideo. El género
Atractaspis (Atractaspididae) también tienen un apa-
rato solenoglifo, pero no es homélogo al de los
vipéridos(Vidal, 2002).

Estas ultimas observaciones, junto con las “ sorpresas’
y relaciones filogenéticas no resueltas entre col ubroi deos,
son usadas por Vidal (2002) para atacar la antigua vision
de quelas serpientes venenosas estaban evol ucionando de
formalineal desistemasaglifo-opistoglifos*collbridos’ a
la solenoglifia 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 o0 menos derivadas en el
arbol de este grupo. De todo lo repasado hasta ahora se
concluye entonces de que laevolucién delos colubroideos
y sus sistemas de veneno es algo mucho mas complejo que
unasecuencialinear donde se aumentaprogresivamente la
complejidad y letalidad de estos sistemas. Como ejemplo
de esto, hay quetener en cuenta que la solenofligia, confi-
guracion de ladentadura maxilar que tradicionalmente ha
sido vistacomo lamas sofisticada, estipicadelosvipéridos,
los cual es han resultado estar ubicados en la posicion mas
basal de arbol filogenético colubroideo, gracias alos mas
recientes estudios moleculares (Heiseet al., 1995; Kelly et
al., 2003; Vidal & Hedges, 2002; Slowinski & Lawson,
2002).

Kardong (1996) Ilama la atencidn sobre la ligereza
con que se escribe sobre venenos de serpientesy su evo-
lucién. Hace un llamado a diferenciar entre roles biol 6gi-
cos (observables en la naturaleza) y propiedades
(observables en el laboratorio) de las secreciones parano
Ilegar a denotar una sustancia erréneamente como vene-
no, solo por sus efectos clinicos. Por ejemplo, si seinyec-

tasalivahumanaaunapersona, estasufriralocalmente de
edema, dolor, eritemay alteraciones funcionales, signos
clinicos tipicos de un envenenamiento, pero sera que por
esto se puede decir que Homo sapiens es una especie ve-
nenosa (Kardong, 1996, 2002)? Dentro de estas criticas,
Ilama la atencion sobre la adopcién de significados méas
estrictos. Paravenenoscita: “ Esunasustanciatdxicapro-
ducida por unaplanta o animal en un altamente especia-
lizado 6rgano o grupo de células, y lacual 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 lainmovilizacion, paralizacion, muer-
teoliquificacién delapresao adversario; usando estruc-
turas ponzofiosas, dientes o0 espinas, y desplegando estos
venenos por medio de comportamientos pasivos (como
esperar aque la presa o adversario pase sobre espinas ve-
nenosas esparcidas) o activas (morder o picar alapresao
adversario). Es importante clarificar estos conceptos an-
tes de hablar de evolucion de venenos en serpientes.

El Unico grupo de serpientes venenosas son entonces
los colubroideos, al principio de cuya radiacién en el pe-
riodo Cretécico hace 60 a 100 ma, evolucionaron las glan-
dulas productoras de veneno (Fry et al., 2003; Fry 2005;
Fry & Wister, 2004; Vidal, 2002); por lo cual laanterior-
mente llamada “ glandula de Duvernoy” de los colGbridos
[nombrada asi en honor del Anatomista Francés que hizo
su primera descripcién en 1832 (Chiszar & Smith, 2002)]
es homodloga a las glandulas de veneno del resto de
colubroideos. Laevolucién de venenos que pudieran ayu-
dar amatar y digerir presassinforcejear (Pérez & Sanchez,
1999), pudo haber sido una caracteristica clave que les
permitio alos colubroideosliberarse delaslimitantes morfo-
funcionales de matar por medio de constriccién [Pough et
al. (1999): musculos estranguladores que limitan la velo-
cidad delocomocién] y poder asi diversificarsey especia-
lizarse parala répida locomocién en los habitats abiertos
tipicosdel Mioceno (22 ma; Pough et al., 1999), épocaen
la cual la diversidad de colubroideos se hace patente
(Mattison, 1995). Kardong (1996) no estade acuerdo con
lahomologiaentrelaglandulade Duvernoy de col Gbridos
por un lado, y vipéridos y elapidos por otro, pues la de
estos dos Ultimos dos grupos, son accionadas por muscul os
estriados especializados de las maxilas derivados de
aductores mandibulares, tienen reservorio grande con ve-
neno listo paraser usado, y tienen conductos conectados a
colmillos huecos (proteroglifiay solenoglifia) que inyec-
tan los venenos profundamente en la victima (Kardong,
2002). Kardong (1996, 2002) dice que €l rol biol 6gico del
veneno de los colubridos es controlar ala presay el del
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veneno de eldpidosy vipéridos es matar rapidamente. Las
criticasde Kardong (1996) no paran alli. Dice que es muy
comun pensar que los venenos de serpientes evoluciona-
ron como adaptaci ones predatorias, que empezaron siendo
poco venenosas para llegar a ser muy venenosas en al gu-
nas especies. Criticaestaposturadentro de su llamado aser
estrictos ala hora de hablar de venenos de serpientes, y a
diferenciar, no solo entrerolesy propiedades de secreciones,
sino también entre diferentes roles biol6gicos; y dice que
los sistemas venenosos en colubridos tienen diferente rol
que el del resto de colubroideos, paracon todo esto criticar
laposturade lamayoriade autores. Sin embargo, teniendo
en cuenta que es muy posible que | os venenos de serpien-
tes sean secreciones digestivas modificadas (posiblemente
pancreaticas: Fry, 2005; Vidal, 2002), y los demas datos
repasados hasta ahora (como el hecho de que entre las ser-
pientes actual es las mayores tendencias evol utivas tienen
que ver con alimentacion) es mas parsimonioso pensar 1o
gue hase ha sostenido aqui, y es quelos sistemas de vene-
no de serpientes son una sinapomorfia (caracter derivado
compartido) de los cenofidios, mas exactamente de los
colubroideos, que se derivé de caracteristicas pre-existen-
tes del sistemadigestivo y que ha alcanzado compaosicion
quimicay grados de morbilidad, toxicidad, mortalidad y
métodos de entrega al adversario variables entre los dife-
rentes miembros de este grupo de serpientes. Entonces es
estalaposturamas aceptada (Pough etal., 1999; Fry, 2005;
Fry & Wiister, 2004; Vidal, 2002), es decir la homologia
de los sistemas venenosos en la base de radiacion
Colubroidea. En una publicacién posterior, Kardong
(2002) sigue defendiendo la saludable necesidad de rigu-
rosidad en | os conceptos ala hora de hablar de evolucién
de venenos de serpientes, pero reconoce lahomologia(sin
olvidar las diferencias repasadas) entre la glandula de
Duvernoy delos “coldbridos” y la glandulade veneno de
las serpientes “verdaderamente venenosas’: Elapidae y
Viperidae. Entonces, adiferenciade estas Ultimasfamilias,
y resumiendo a Kardong (2002) los argumentos para no
calificar alos colUbridos como serpientes verdaderamente
VEenenosas es que su aparato Venenoso no esta tan especia-
lizado parainyectar el veneno rapiday profundamente, sus
venenos carecen de algunas propiedades enziméticas de
los verdaderos venenos, lamayoriade secreciones de glén-
dula de Duvernoy no tienen Fosfolipasas A, (PLA,) y ade-
mas no tienen el rol bioldgico de matar rapidamente al
adversario. Sin embargo el mismo Kardong (2002) nom-
bra excepciones a esto, pues los géneros colUbridos
Dispholidus, Rhabdophis, Philodryasy Thelotornis quie-
nes poseen glandula de Duvernoy, producen venenos que
matan répidamente alapresa, y queincluso han producido
muertes humanas cuando serpientes de estos géneros muer-
den para defenderse. En este articulo entonces, Kardong

(2002) hace un excelente repaso sobrelaevoluciony fun-
ciones de |os venenos de serpientes, y muestra una posi-
cién més en linea con el resto de autores repasados aqui.

El resultado practico de todo esto es que los
colubroideos no col tbridos han sido mas estudiados que
estos ultimos (Fry et al., 2003), lo cual podria ser
médicamente aceptable por la mayor venenosidad de
eldpidos y vipéridos. Sin embargo, como técitamente lo
advierten (Fryetal., 2003), dado que “ Colubridae” esun
agrupamiento artificial, contiene especies que tradicio-
nalmente no han sido estudiadas por ser tomados como
colubridos poco peligrosos, pero que en larealidad pue-
den ser especies quetengan unarelacion filogenéticamas
estrecha con especies vipéridas y elapidas “verdaderay
peligrosamente venenosas”, que con otros “col tbridos”.
Asi se puede estar dejando de estudiar especies con toxi-
nas interesantes, solo por el hecho de estar erréneamente
clasificadas como “ colUbridas”. Lo anterior desde un pun-
to de vistamédico, porque de cual quier forma, este sesgo
investigativo es inaceptable desde el punto de vista es-
trictamente biol 6gico, maxime cuando |os “colubridos”
forman la gran mayoria de colubroideosy sus relaciones
filogenéticas molecularesy sus“venenos” han sido poco
estudiados (Fry et al., 20003; Fry & Wister, 2004,
Gutiérrez & Sasa, 2002; Vidal, 2002).

En todas estas discusiones sobre la evolucién de los
sistemas de veneno en las serpientes, |0s mismos venenos
no son tenidos en cuenta muchas veces (Fry & Wuster,
2004). Segun los mismos autores, lastoxinas encontradas
en venenos de serpientes se derivan de proteinas que son
reclutadas al arsenal quimico de la serpiente, y aunque
sufren modificaciones, conservan su motivo molecular
original. Esto permite estudiar filogenéticamente os com-
ponentes de un veneno y contrastar estos datos con la
filogeniade la especie, paraasi |legar a conclusiones so-
bre la evolucién del veneno. El trabajo de estos autores
(Fry & Waster, 2004) muestraquevariasfamiliasdetoxi-
nas fueron reclutadas por 10s sistemas venenosos de ser-
pientes antesdeladiversificacion delos existenteslinajes
de serpientes colubroideas. Esto se confirmo 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 al ergéni cos de insectosy moléculas antifungicas
en plantas) y Kallikreina (familia presente en secreciones
de varios tejidos, incluidala saliva humana) pueden ser
proteinas que ya estaban presentes en los tejidos salivares
quedieron origen alaglandulade veneno, dado que estas
proteinas también estan presentes en |os sistemas vene-
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nosos (no homdlogos a los de las serpientes) de lagartos
helodermatidos y que el Ultimo ancestro comun de estos
dos grupos eraun lagarto varanoideo basal sin caracteris-
ticas venenosas. Por lo cual en estos dos casos (CRISPy
Kallikreina) no se podria hablar de reclutamiento (Fry,
2005).

Enel caso delas PLA sesclaro quehubo al menosdos
eventos de reclutamiento, lo que resulté en que los
elapidos posean PLA ,s delaclase | detipo pancreatico (I
PLA,s) mientras que los vipéridos secreten |1 PLA s que
son de tipo sinovial (la clasificacion de las PLA s sera
ampliamente revisada mas adel ante), todo lo cual confir-
ma que estas toxinas evolucionaron independiente y
homopl asicamente (convergentemente) en estas dos fa-
milias de serpientes colubroideas (Fry & Wister, 2004).
Proteinas tipo | ectina fueron reclutadas al menos dos ve-
ces también: las GBL en la base del arbol colubroideo y
laslectinastipo C después por losvipéridos, o que resul -
t6 en que estafamiliatenga ambas toxinas de tipo lectina.
Un caso parecido fue hallado paralastoxinas natriuréticas,
en las cuales un tipo (ANP/BNP) fue reclutado al princi-
pio delaradiacion colubroidea, mientrasque 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 extrai-
da de las glandulas venenosas del vipérido Bothrops
jararacaresulté ser virtualmenteidénticaaun transcrito
cerebral de la misma especie. Otra familia de toxinas
reclutada por los vipéridos después de su divergencia de
los demés linajes colubroideos son lastoxinas de tres de-
dos (3FTxs). Estos datos segun Fry & W iister (2004) de-
muestran que el Ultimo ancestro comin delos col ubroideos
ya poseia un complejo veneno compuesto por al menos
cinco de las familias de toxinas hoy compartidas por
eldpidos y vipéridos. Después de esto, cada lingje de
colubroideos empez6 independientemente areclutar otras
familias de proteinas. Como ejemplos adicional es de esto,
las sarafotoxinas son exclusivas de atractaspididos. Ex-
clusivos de el apidos 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. Ademas de las familias
reclutadas exclusivamente por vipéridos ya nombradas,
los venenos de esta familia también son los Unicos en
contener: péptidos miotdxicos, peptidasas S1, toxinas tipo
factor de crecimiento vascular y waglerinas.

Segun los mismos autores (Fry & Wister, 2004), la
falta de toxinas de colubridos bien caracterizadas
(Gutiérrez & Sasa, 2002), le quitafuerza probatoriaasu

hipotesis sobre e evolucién del veneno de serpientes.
Sin embargo, dado la cercania (y casi imposible delimita-
cion 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 Gltima
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 filogenias de las serpientes
colubroideas vs. filogenias de familias selectas de toxi-
nas). Dado que se ha postulado el origen evolutivo
pancreatico de |las secreciones venenosas de | as serpien-
tes, se creiaque el andlisis de sustoxinasibaarevelar un
origen parecido de las mismas. Sin embargo el estudio de
Fry (2005) revel 6 que este no es el caso, pues se encontré
que | os sistemas venenosos de | as serpientes han reclutado
proteinas de diversostejidos, sin ningln patrén aparente,
excepto en que todas las proteinas reclutadas eran
secretorias. Ademas se encontré que aquellas que tuvie-
ran extensivo enlazamiento cruzado de cisteinashan sido
mas reclutadas, y ademds son las que mas se han
diversificado en familias multigénicasdetoxinas, lo cual
se podria explicar por la estabilidad molecular que brin-
da este tipo de estructura, permitiendo esto “la experi-
mentacion evolutiva’ en ciertos residuos, sin perder la
estabilidad estructural global y conformacional 3D de la
proteina; esto no seria posible por ejemplo en proteinas
globulares sin enlaces covalentes, en las cuales el cambio
de un solo residuo puede destabilizar completamente la
estructura 3D, inutilizandola. Este sesgo hacia proteinas
con enlaces cisteina, en el reclutamiento de toxinas de
serpientes, también ha sido observado en |os venenos de
otros grupos animales (Fry, 2005).

De los estudios de este grupo (Fry & Wister, 2004;
Fry, 2005) y delosde otro grupo (Deshimaru et al., 1996;
Ohnoetal., 2003), se concluye entonces que los venenos
de serpientes evolucionaron por duplicacion de genesy
reclutamiento de éstos como toxinas, con la subsiguiente
diversificacion y atipica evolucidn exénica acelerada de
las“proteinas hijas” en los diferenteslinajes, conservan-
do estas su estructura tridimensional, gracias enlaces
cisteinicos, y adquiriendo funciones diferentes por me-
dio del reemplazo de residuos puntuales, como serd am-
pliado mas adelante para el caso de las PLA ,s. Estos
estudios (Fry, 2005; Fry & Wister, 2004) concluyenin-
vitando a hacer mésinvestigacidn en este campo [particu-
larmente y como ya se dijo, en los “colubridos”, cuyos
venenos no han sido tan investigados por no ser tan leta-
les como los de elapidos 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 mas importantes de | os ve-
nenos de serpientes son las PLAs. Laevolucion de estas
mol éculas fue revisada por Ohno et al. (2003), quienes
dicen, como es comun en otros grupos de proteinas, que
las PLA, se originaron por duplicacion de genes a partir
de un gen ancestral. Cada gen “hijo”, liberado de la se-
leccion conservadora sobre |a funcién ancestral, fue ad-
quiriendo nuevas funciones. Estos grupos (Deshimaru
et al., 1996; Ohnoet al., 2003) dicen que apartir andli-
sis genéticos queda claro que las PLA s han evoluciona-
do de una manera acelerada, adquiriendo sus diferentes
isoformas efectos diferentes (miotdxicos, neurotoxicos,
edematogénicos, etc., siendo |4gicamente el efecto
miotoxico el principal y mas comun de las PLA,s vene-
nosas de serpientes) por medio del reemplazo evolutivo
de ciertos aminoacidosy con la conservacion de lamis-
ma estructura 3D. Esto podria estar relacionado, al me-
nos en parte, con unaobservacion curiosa. Enlamayoria
de genes, losintrones son mas variables que los exones
(parte que contiene lainformacion de la proteina), pero
Ohno et al. (2003) encontraron que paralas PLA s suce-
de lo contrario, lo cual no puede ser explicada por la
extendida teoria neutral de la evolucién molecular de
Kimura (Kimura, 1983 citado por Ohno et al., 2003),
pues entre otras cosas, latasa de sustituci6n no-sinénima
en las regiones codificantes de proteina (exones) son
iguales o mayoresalas sindnimas (neutras). Ademas, esta
evolucion acelerada de las PLA s se confirmo con anali-
sis moleculares comparativos que demostraron que los
exones estan evolucionando mas rapido que losintrones,
y que estos Ultimos estan evolucionando atasas simila-
res a genes comunes. Estos andlisis comprativos inclu-
yeronaPLA s de mamiferos (y por lo tanto no venenosas)
las cuales no mostraron sefias de estar sufriendo evolu-
cién acelerada. Estaevolucion aceleradano seriaexclu-
siva de las PLA s ofidicas, pues otros componentes del
veneno de serpientes muestran esta tendencia también,
como por ejemplo laslectinastipo C (Ohnoet al., 2003)
y serin-proteasas (Deshimaru et al., 1996) devipéridos.
Este grupo concluye entonces que el mecanismo como
se ha producido la diversidad de PLA s venenosas de
serpientes (y de otros componentes de estos venenos) es
por medio de seleccion natural de mutaciones puntua-
les, y no por conversion génica (Deshimaru et al., 1996;
Ohno et al., 2003).

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

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

Toxinas: Son proteinas de peso molecular variable,
generalmente menos de 30kDa, quetienen como blancos,
areceptores especificos de membranas celulares. Su espe-
cificidad puede ser neuroldgica, cardiovascular, muscu-
lar o no diferenciada de acuerdo ala distribucién de sus
receptores diana. Su efecto farmacol égico es proporcio-
nal ala cantidad de toxinaintroducida, es decir son de-
pendientes de ladosis. L os venenos de el apidos son ricos
en toxinas (Chippaux & Goyffon, 1998).

Enzimas: Son abundantes en vipéridos, también son
proteinas pero sus pesos moleculares son generalmente
mayores a los de las toxinas. Sus propiedades catélicas
(lo cual las diferencia de las toxinas) tienen dos efectos
principales. Primero, su producto de degradacion, asi sea
toxico, notiene, en principio, propiedadesinmunogénicas
para el organismo envenenado. Segundo, sus efectos
farmacol 6gi cos dependen mas del tiempo que de la dosis
(Chippaux & Goyffon, 1998).

En unaclasificacion menos general y siguiendo alos
mismos autores (Chippaux & Goyffon, 1998) |as sustan-
cias presentes en los venenos de serpientes se pueden di-
vidir en:

Neuro- y/o Mio-Toxinas. Las mas importantes son
las neurotoxinas pre-sinapticas con actividad
fosfolipésicay las neuro-toxinas post-sinapticas pa-
recidasal curaré.

Toxinas que se acoplan de receptores membranal es
induciendo citolisis.

Hemorraginas (SVMPs): Causan dafio aendotelios
vasculares.

Factor esqueinfluyen lacoagulacién sanguinea: Son
nUmerosos pero lamayoriason enzimas que convier-
ten el fibrindgeno en fibrino-péptidos.

Enzimas: Tienenestructuray actividad variadaspero
generalmente muestran menos toxicidad que las
neuro-toxinas.

Por ser los componentes més i mportantes de los vene-
nos de serpientes, y por ser losinhibidos por |as proteinas
antiveneno de serpientes de mamiferos (Neves-Ferreira
et al., 2002) a ser ampliadas aqui mas adelante, se proce-
de aampliar las Miotoxinasy Hemorraginas.

1.4.1. Hemorraginas (SVM Ps): Las proteasas en ge-
neral se clasifican en serin-proteasas, cistein-proteasas,
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aspartato-proteasas y metalo-proteasas (Gutiérrez &
Rucavado, 2000; M atsui et al., 2000; Pérez & Sanchez,
1999). Las metaloproteasas se dividen a su vez en las
familias: astacinas, serralisinasy matrixinas. Las SVMPs
se clasifican entonces en lafamiliaastacinas, subfamilia
reprolisinas o adamalisinas (Neves-Ferreiraetal., 2000;
Perales & Domont, 2002). Esta subfamilia también in-
cluye a las proteinas ADAM también conocidas como
MDC, las cuales generalmente son proteinas integral es
membranales multidominio que muestran alrededor de
un 25% de indentidad secuencial con las SYMPy parti-
cipan en procesos como la fertilizacién y neurogénesis
(Jiaet al., 1996; Neves-Ferreira et al., 2002; Perales
& Domont, 2002). Las reprolisinas (SVMPs y ADAMSs)
comparten con metal oproteasas matricial es unatopol o-
giageneral 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-Ferreiraet al., 2002; Matsui et al., 2000). De-
pendiendo de laestructurade su dominio (proteasa, tipo
desintegrina, rico en cisteinay/otipo lectina) las SVMPs
se clasifican en tipo Pl a PIV (Gutiérrez & Rucavado,
2000; Jia et al., 1996; Neves-Ferreira et al., 2000;
Neves-Ferreiraet al., 2002). Las Pl presentan solamen-
te el dominio proteasa. Las PII tienen un dominio tipo
desintegrina en ubicacion carboxi-terminal con respec-
to al dominio proteasa. Las PIlI tienen, después de los
dos anteriores, un dominio rico en cisteinas. Las PIV,
adicional mente alos dominios anteriores, tienen un do-
minio tipo lectina en posicion carboxiterminal (Neves-
Ferreiraet al., 2002; Perales & Domont, 2002).

Entonces las SVMP son zinc-metal oproteasas, que
constituyen importantes componentes del veneno de la
mayoriadevipéridos (Bjarnason & Fox, 1994; Kamiguti
et al., 1998), y que actuando con alta especificidad por su
sustrato (tejido conectivo, componentes de membranas
basalesy matrices extracel ulares que rodean a vasos san-
guineos pequefios; Bjarnason & Fox, 1994; Kamiguti et
al., 1996; Matsui et al., 2000), afectan lainteraccion en-
tre las membranas basales y las celulas endoteliales
(Gutiérrez & Rucavado, 2000) y producen la extrava-
sacion de contenido capilar (Gutiérrez & Rucavado,
2000; Neves-Ferreiraetal. 1997; Neves-Ferreiraetal.,
2000; Perales & Domoni, 2002). Las SVMP pueden de-
gradar fibrindgeno, fibronectina, laminita, colageno IV
(nocolégenol, 11y V), gelatininas de col dgeno y nidégeno
(Perales & Domont, 2002). Ademas de esto las SVMP
afectan la coagulacion (Bjarnason & Fox, 1994) y
adicional mente producen mionecrosis, inflamaciény ede-
ma secundarios ala hemorragia. Existe unaampliavarie-

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 parrafo anterior estaria mostrando un panorama en
el cual las SVMPs estarian produciendo principal mente
hemorragialocal. 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, hemorragialocal y sistémica; y para
probar el papel en esto de las SVMPs examinan |os 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 plaguetas y el
sistema plasmatico homeostatico delavictima. Segun los
mismos autores (K amaguti et al., 1996) la jararagina es
una SVMP de alto peso molecular que causa la pérdida
del receptor coldgeno a2Blintegrinadelas plaquetas (para
lo cual serian criticos los dominios desintegrina de la
SVMP) y degrada el factor proteinico de adhesién
plasmética de von Willebrand (Matsui et al., 2000). La
alteracion de estos elementos confirmaque las SVMP ade-
mas de causar hemorragialocal, también lo hacen anivel
sistémico (Kamaguti et al., 1996).

L as metal oproteasas también son llamadas por Pérez
& Sanchez (1999) matrix metalloproteases (MMP) y sus
inhibidores (Tissue Inhibitors of Metalloproteases; TIMP).
Estas mol écul as existen endégenamente y estan implica-
das en varios procesos fisiolégicos 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 oftél-
micas, periodontales, y ortopédicas. El ataque por parte
de SMVP estaria rompiendo el equilibrio entre metalo-
proteasas y sus inhibidores (Pérez & Sanchez, 1999),
como lo sugieren Biardi et al. (2000) en su estudio delas
capacidades antiveneno del suero deardillas (Mammalia:
Rodentia: Sciuridae: Spermophilus) en el cual en
contraron indicios de las SVMP pueden aumentar |a acti-
vidad de las metal oproteasas enddgenas de la presa, para
maximizar asi |os efectos hemorragicos. Este desbalance
explicaria porque algunas manifestaciones del envena-
miento por serpientes, tienen rasgos comunes con las en-
fermedades acabadas de mencionar. Todo esto hacedelos
del estudios de las SVMPs y de las metal oproteasas en
general, un objetivo muy importante parael desarrollo de
inhibidores que puedan contrarrestar estos efectos de los
venenos de serpientes (Gutiérrez & Rucavado, 2000),
ademas de su potencial uso en aplicaciones médicas en
problemas tipo trombosis (M atsui et al., 2000), y de otros
tipos ya nombrados (Pérez & Sanchez, 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 miotdxicos directos (Figura 2; Gutiérrez &
Ownby 2003; Lizanoetal., 2003; Lomonteet al., 2003;
Rochaet al., 2002):

a) Miotoxinas Pequefias: Polipéptidos de cadenasim-
ple altamente bésicosde 42 a45 aminoacidos vinculados
cruzadamente por tres puentes disulfuro, tales como la
miotoxina a 'y crotaminas, las cuales no son enzimati-
camente activasy se encuentran tipicamente en vipéridos
como Crotalusy Sistrurus.

¢) Cardiotoxinas: Polipéptidos basicos presentes en
algunos elapidos como Naja naja atra, la cobra
Taiwanesa. Estas proteinas son del tipo 3FTx, contienen
60 aminoéacidosy 4 enlaces disulfuro (Y u, 1998).

c) Fosfolipasas A, (PLA_s): No son exclusivas de los
venenos de serpientesy se clasifican en tres clases princi-
pales (Ohnoet al., 2003; Okumuraet al., 2002; Okumura
etal., 1999; Ownby et al. 1998): Las | PLAs) presentes
en los venenos de el apidos. Son altamente toxicasy ade-
més de efectos miotdxicos, también tienen actividad
neurotéxica (Lomonte et al., 2003; Murakami & Arni,
2003). Las Il PLA, se encuentran en vipéridos y tienen
actividad miotdxica. Y aunque no estan presentes en ser-
pientes, hay que mencionar las |l PLA,, tipicas del vene-
no de abejas (Ownby et al. 1998). Para entender mejor la
clasificacion de las miotoxinas de venenos de serpientes,
se incluye el siguiente esquema (Figura 2).

1.4.2.1. Fosfolipasas A, (PLA,s): Son unagran familia
de proteinas que tienen funciones moleculares parecidas y
muestran homol ogiaconsiderable (Soares et al., 2003). Han
sido encontradas principal mente en venenos de serpientes
y tejidos de mamiferos, en los cual es estan involucradas en
diversas funciones normalesy en patologias como reuma-

tismo, osteoartritis, asma, psoriasis y choque séptico. Las
PLA s son moléculas que hidrolizan el enlace acil-ester en
laposicion sn2-acil de glicerofosfolipidos liberando 3-sn-
lisof osfoglicéridos y acidos grasos (Ohno et al., 2003;
Okumuraet al., 2002; Okumuraet al., 1999; Ownby et
al. 1998; Perales& Domont, 2002). Ademasde susefectos
miotoxicos, ciertas isoenzimas de PLA s pueden presentar
efectos neurotéxicos, anticoagul antes, edematogénicosy/
o cardiotéxicos (Deshimaru et al., 1996; Ohno et al., 2003).
Estos efectos no solo dependen de las propiedades de la
PLA., sino también de la presencia de receptores especifi-
cos 0 aceptores de estas proteinas en las células diana (Pe-
rales& Domont, 2002). Estosreceptores pueden agruparse
en dos tipos principales: M (muscular) y N (neuronal). Las
PLA s no son exclusivas de los venenos y se clasifican en
tres clases principal es de acuerdo a su estructura primaria,
en el modo de los apareamientos disulfuro, requerimientos
de calcioy localizacion celular (Ohno et al., 2003; Per a-
les& Domont, 2002; ver Figura 2):

I PLA_s. Son estructuralmente similares a las PLA,
pancredticas secretadas presentes en mamiferos. Estacla-
se también incluye a las PLA s presentes en espermato-
zoides humanos. En cuanto a serpientes estan presentes
en los venenos de elapidos (Elapinae e Hydrophiinae:
Ohnoet al., 2003; Perales & Domont, 2002). Son alta-
mente toxicas y ademas de efectos miotdxicos, también
tienen actividad neurotoxica pre-sinaptica (Lomonte et
al., 2003; Murakami & Arni, 2003).

Il PLAs: Son estructuralmente similares a las PLA s
secretorias-inflamatorias-no-pancreaticas o sinoviales
(Fry & Wister, 2004) encontradas en mamiferos. Tam-
bién se encuentran en plaquetas, mucosa gastrica y
endotelio vascular. Los venenos de vipéridos contienen
estaclase de PLA,, lacual puede asu vez ser divididaen
diferentes tipos de miotoxinas, principalmente por dife-

Miotoxinas da Serpientes

—— Cardictoxinas. Elapidaes

B A s

F— dMioctoxinas Fequanas: Viparidas
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Mo v Meurctouicas

e || B A S Aapd® = Miotoecing | (it 1)
Enzimmaticameante Aciivas
— H PLA s Viperidae:
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H PLAS Lysal = dMiotoxing 11 (Mt H):
Enzimaticarmsnls Inacvas

Figura 2. Clasificacion de las miotoxinas de veneno de ser pientes. Realizada con datos de Lomonte et al. (2003) y Ohno et al. (2003).
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rencias aminoacidicas en la posicién 49 (Ohno et al.,
2003). Son dos grupos principales: la miotoxina | (mtl)
gue contiene Asparagina en la posicion 49 (Asp49) y la
miotoxina |l que tiene Lisina en la misma posicidn
(Lys49), lo cual hace que tengamuy poca o ninguna acti-
vidad catalitica (Lizano et al., 2003; Perales & Domont,
2002; Rochaet al., 2002).

Las | y Il PLA, constan de 118 a 124 aminoéacidos y
contienen 7 puentes disulfuro (Ohno et al., 2003). Las 11
PLA, Lys 49 (mtll) han sido revisadas por Lomonteetal.
(2003) dentro de lo cual cabe destacar que los estudios
confirman que este grupo no tiene actividad enzimatica
en contraste alas Il PLA, Asp49 (mtl). Las miotoxinas I
son homodimeros 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 |os
sitios claves para su accién en contra de membranas bio-
|6gicas, pues son ricos en residuos catiénicos e hidro-
fobicos. Los dominios N-terminal es parecen ayudar en el
contacto de la proteina con lamembrana. Las partesdela
proteina que entran en contacto con la membrana a
desconfigurar, estan cargadas positivamente einteractuan
con fosfolipidos cargados negativamente. Parece que las
Il PLA, Lys49 no necesitan |la presencia de moléculas
aceptoras en las membranas, para atacar alas mismas. En
contrastealas|l PLA, Lys49, parece quelas|l PLA,Asp49
no utilizan su regiéon C-terminal como un efector para
hacer dafio membranal (Nufiez et al., 2001). Una de las
proteinas antiveneno aser ampliadaaqui, DM 64, es espe-
cificaparalas|l PLA,, teniendo méximaactividad en contra
de la miotoxina Il (II PLA, Lys49) segin Rocha et al.
(2002).

1.5. Factores antiveneno de ser pientes. Las serpien-
tes tienen en su sangre compuestos que inhiben sus pro-
piosvenenos (Higashinoet al., 2002; Lizano etal., 2003).
Asi como se ampliaron los dos componentes mas impor-
tantes del veneno de serpientes, lasHemorragias (SVMPs)
y Miotoxinas (PLA,s), seampliarahastaun nivel general,
lainformacion sobrelosinhibidores de estastoxinas, en-
contradas en |as propias serpientes:

1.5.1 Inhibidores de SVMPs (antihemorraginas) de
serpientes: Pérez & Sanchez (1999) hacen unabuenare-
vision sobre este tema, en lacual narran como losinvesti-
gadores a principios de siglo creian que lainmunidad de
las serpientes a sus venenos se debia a que carecian de
receptores celulares a sus propios venenos, y afios des-
pués se pensoé que estainmunidad 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. Asi como losvenenos
varian interespecificamente, | as proteinas antiveneno ve-
neno también varian, mostrando estas mayor actividad
protectora entre mas emparentada sea la serpiente de la
cual proviene el veneno con que se estan probando estas
defensas (Pérez & Sanchez, 1999).

Dado que las SV M Ps son importantes componentes en
el veneno de vipéridos (Bjarnason & Fox, 1994;
Kamiguti et al., 1998), es en esta familia de serpientes
donde mas se han estudiado antihemorraginas ofidicas,
como se puede concluir delarevision de Pérez & Sanchez
(1999). Por ejemplo Ovadia & Kochva (1977) estudia-
ron el factor antihemorragico de Vipera palaestinae
(Viperidae) y encontraron que este era una proteina
termoestable con un peso molecular de 56kDa. Ovadia
(1978) amplio este estudio, encontrando que este factor
antihemorréagico de Vipera palaestinae efectivamente
inhibe todos | os efectos antihemorragicos de su veneno,
ademas de los venenos de otros dos vipéridos: Echis
colorata y Cerastes cerastes. También se encontré que
este factor tiene actividad de caseinasay esdigerible por
tripsina. Es estable en temperaturas altasy pH de 6.0 a
9.5, siendo su punto isoeléctrico de 4.7 y un peso
molecular de 80,000. Weissenberg etal. (1991) purifica-
ron los factores antihemorragicos de Crotalus atrox
(Viperidae: Crotalinae), los cuales fueron capaces de in-
hibir los efectos hemorrégicosy proteoliticos del veneno
delamismaespecie. Estosfactores protectoresresultaron
ser glicoproteinas acidas estables hasta temperaturas de
85°C y apH 1.3 a 11.5 por 30 minutos y con masas
molecularesentre 65y 80 kDa. El factor antihemorragico
de Viperapalaestinae (Ovadia, 1978) noformd lineas de
precipitacion en las pruebas deinmunodifusién delo cual
se concluyé que este factor no esunainmunoglobulinay
mas bién es una fraccioén tipo albumina o a-globulina.
Otros estudios sobre factores antihemorragicos de
vipéridos como Crotalus, Vipera y Trimeresurus dieron
resultados similares a los ya repasados para Vipera y
Crotalus (Pérez & Sanchez, 1999), delo cual se conclu-
y0 que estos factores son superficialmente similaresalos
factores antihemorragicos extraidos de mamiferos (Pérez
& Sanchez, 1999; Ovadia, 1978). Sin embargo la gran
mayoria de anti-hemorraginas de mamiferos conocidas
hasta ahora pertenecen a la FSIG como las extraidas
Didelphis, Philander y Herpestes (ampliadas en el aparte
de mamiferos), y las extraidas de serpientes como la de
Trimeresurus flavoviridis (Viperidae), pertenecen a la
superfamiliadelascistainas (Neves-Ferreiraet al., 1997),
delo cual esrazonable concluir que las antihemorraginas
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de mamiferos y serpientes han evolucionado por vias
diferentes.

Paraentender esta aparante contradiccion, es aclarante
el hecho de que Perales & Domont (2002) dicen quelas
anti-SVMP ya sean ofidicas o de mamiferos, se pueden
clasificar por dos criterios: propiedades fisicoquimicasy
por su secuencia aminoacidica. 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 aminoacidicas se pueden afiliar alas siguien-
tes familias de proteinas: Cistaina, FSIG y Lectina-P35-
ficolina/opsonina. Asi por criterios fisicoquimicos la
mayoriade antihemorraginas son de bajo peso molecular,
exceptuando laNtAH delaserpiente no venenosa Natrix
tesselata (Colubridae). Esta antihemorragina tiene una
masa molecular de 888 kDa, es un heterotrimero consti-
tuido por subunidadesde 70, 100y 150 kDa, presentes en
proporciones todavia desconocidas (Perales & Domont,
2002). Lasotras hemorraginas de alto peso molecular, son
las de mamiferos “insectivoros” las cuales seran amplia-
dasen el aparte correspondiente. Hechas |as comparacio-
nes hastaaqui, se podriaconcluir quelasantihemorraginas
de mamiferosy serpientes son similares (pues lamayoria
tienen pesos mol ecul ares similarmente bajos), pero tenien-
do en cuenta homologias secuenciales, la mayoria de
antihemorraginas de mamiferos pertenecen alaFSIG (ex-
ceptuando otravez lasdelos “insectivoros’ que pertene-
cen a la familia Lectina-P35-Ficolina/Opsonina) y la
mayoria de anti-SVMP de serpientes (al menos de
vipéridas) a la Familia de las Cistainas, como el HSF de
Trimeresurus flavoviridisy BJ46a de Bothrops jararaca
(Perales & Domont, 2002).

1.5.2.Inhibidoresde PL A_s(PL1s) de serpientes: Los
PL|s aislados de sangre de serpientes son glicoproteinas
acidas oligoméricas, con masas moleculares entre 75 y
180 kDa formadas por 3 a 6 subunidades de 20 a 50 kDa
vinculadas por enlaces no-coval entes (Perales& Domont,
2002). Estas proteinas aparentemente son producidas en
el higadoy sehan clasificado entresgruposde acuerdo a
trestipos de PLIs originalmente encontradas por Ohkura
et al. (1997) en la serpiente Vipérida China Agkistrodon
blomhoffii:

a) LasPLIsa: Son proteinasglobul ares compuestasde
subunidades con pesos de 20-25kDa, 147 aminoécidos y
un sitio de N-glicolizacion. Forman estructuras de 3-6
subunidades asociadas no-conval entemente con masas re-
portadas entre 75-120 kDa (L izanoet al., 2003; Okumura
et al., 2002). La caracteristica tipica de las PLIs o 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 cadasubunidad y estan cercadelaporcion
N-terminal, la cual juega un papel muy importante en el
acoplamiento deunaPLIaalaPLA ainhibir (Nobuhisaet
al., 1998). Sontipicasdelosvipéridos (K ogaki et al., 1989;
Lizano et al., 1997; Lizano et al., 2000; Ohkura et al.,
1993; Soareset al., 2003) y son especificasparalas!l PLA_s
acidas (Okumuracet al., 1999).

b) PL1sp: Son proteinas globulares de 160kDa com-
puestas de 3 subunidades de aproximadamente 50kDa y
308 aminoéacidos y 4 sitios de glicosilacion por subuni-
dad. Lo més caracteristico delasPLIs 3 eslapresenciade
9 repeticiones ricas en Leucina (LRRs), cada una de 24
aminoacidos de largo y comprendiendo el 67% de cada
subunidad (Lizano et al., 2003; Okumura et al., 2002;
Perales& Domont, 2002). LasPLIs[3 son especificas para
las|l PLA, béasicas (Okumura et al., 1999) y son tipicas
de vipéridos (Okumuraet al., 1998) aunque también han
sido encontradas en Elaphe quadrivirgata, un coltbrido
(Okumuracet al., 2002).

c) PLIsy: Se caracterizan por tener motivos estructu-
ralesdetresdedos, constituidos por dos patronesen tandem
de residuos de cisteina (Perales & Domont, 2002). Estos
motivos se encuentran en proteinas tan diversas como la
superfamilia Ly-6 (Ly-6A/E, Ly-6C, Thb y CD59), €l re-
ceptor activador de plasminogeno tipo urokinasa (UPAR)
y las a-neurotoxinas de veneno de serpientes (Lizano et
al., 2003; Ohkuraetal., 1994a). Las PLIsy sonproteinas
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
(Okumuraetal., 2002), delos 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 diferenciadelasotrasPLIs, lasPLIsy no sontan
especificas, pudiendo actuar contraPLAsl, I y Il (Lizano
etal., 2003; Okumuraet al., 1999). LasPLIsy han sido
encontradas en vipéridos (Fortes-Dias, et al., 1994;
Lizanoetal.,1997; Nobuhisaet al., 1997; Ohkuraetal.,
1997; Peraleset al., 1995), colubridos (Okumuraet al.,
1999), eldpidos (Ohkuraet al., 1994a,b; Hains& Broady,
2000; Hains et al., 2000; Hains et al., 2001), boidos
(Thwin et al., 2000) e hidréfinos (Ohkura et al., 1999).
Se hapropuesto quelasPLIsy tienen unarelacion evolu-
tiva con las neurotoxinas y citotoxinas con motivos de
tres de dedos de venenos de elapidos (3FTxs; Perales &
Domont, 2002).

La distribuciéon de estos inhibidores no es entonces
especie-especifico. Sin embargo los diferentes PLIs ex-
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traidos hastaahoratienden amostrar mayor especificidad
de acci bnencontradel ti pode PLAS especificas presen-
tesen losvenenos de | as especies de donde son extraidos
(Lizano et al., 2000; Perales & Domont, 2002).

1.6. Factores antiveneno de serpientes en grupos no-
ofidicos: Aunque mésdelamitad defactoresanti-veneno de
serpientes han sido aislados de estos animales (Thwin &
Gopalakrishnakone, 1998), otros grupos, especialmente
algunos mamiferos (Domont et al. 1991), muestran grados
variables de resistencia al veneno de serpientes. Incluso se
han encontrado este tipo de factores en aves, mas especifi-
camente en unaespecie de gallina (Gallus domesticus) dela
cual se ha extraido un factor sérico de alto peso molecular
gue esactivo en contradelos efectos| etales, hemorragicosy
defibrinogenantes del veneno de Vipera russellii (Alam &
Gomes, 1997 citado por Thwin & Gopalakrishnakone,
1998). Ademas de fuentes animales, Hains et al. (2000) re-
portan estudios donde PLIs han sido extraidos de plantas,
hongosy bacterias; siendo tanto el interés de investigacion
gue despiertan estas mol écul as por su potencial terapéutico,
que incluso Eli Lilly ha desarrollado el PLI sintético
LY 311727 (Schevitzet al., 1995) especifico contralall PLA,
humana secretoria no pancreética.

Estas resistencias se pueden explicar por lapresencia
de proteinas neutralizadoras en la sangre que inhiben fac-
tores téxicos importantes de |os venenos (Domont etal.,
1991; Fortes-Dias et al., 1994; Neves-Ferreira et al.,
2000; Perales & Domont, 2002). Estas proteinas
neutralizadoras general mente se encuentran en lafraccion
de albiminao a-globulinadel plasmasanguineo. Losfac-
tores antiveneno de serpientes pueden ser entonces anti-
hemorragicos, anti-neurotoxicos, anti-miotdxicos, o
combinaciones de estos (Jurgilaset al., 2003; Thwin &
Gopalakrishnakone, 1998).

1.6.1. Proteinas antiveneno de ser pientes extraidas
demamiferos(Mammalia): SeginMartinezetal. (1999)
resistencia a veneno de serpientes ha sido reportada en
varios grupos de mamiferos desde 1895 (Phisalix &
Bertrand, 1895, citados por Pérez & Sanchez, 1999).
Pérez et al. (1978) citados por Martinez et al. (1999)
mostraron que 14 de 40 endotermos estudiados en Texas
fueron capaces de neutralizar el veneno de Crotalusatrox
(Viperidae: Crotalinae). Para facilitar la comprension de
los géneros de mamiferos cuya resistencia a veneno de
serpientes sera revisada, se incluye la figura 3 donde se
presentaladistribucion filogenéticamas aceptadaactual -
mente para los principal es grupos de mamiferos vivos.

Siendo entonces esta figura bien diciente, y para no
salirse del espectro cubierto en estarevision, no sevaa

hacer un comentario tan largo como el que se hizo con
respecto a la sisteméatica de serpientes, pero brevemente
se puede decir que al igual que estasy aunque los regis-
trosfdsilestiendan amostrar fechas masrecientes de apa-
ricion, los principales grupos de mamiferos (lo que en
taxonomiatradicional se llama ordenes) ya estaban pre-
sentes antes del fin del Cretacico, hace 65 ma (Allard et
al., 1999). Esto es importante con respecto a lo que se
revisara aqui, pues como se vera mas adelante con ejem-
plos concretos, el desarrollo de resistencia por parte de
mamiferos a componentes del veneno de serpientes, esun
evento evolutivo que tomalargos tiempos geol égicos de
interaccién entre especies presas (mamiferos) y sus
predadores ofidicos. De acuerdo a lo encontrado en la
literaturareciente disponible en linearevisada para hacer
este escrito, resistencia al veneno de serpientes se ha en-
contrado en mamiferos roedores tipo raton (Rodentia:
Muridaey Heteromyidae), ardillas (Rodentia: Sciuridae),
insectivoros (Eulipotyphlao “Insectivora”: Erinaceidae),
mangostas (Carnivora: Herpestidae), zarigiieyas (Marsu-
pialia: Didelphidae). La lista mas completa con géneros
de mamiferos paralos cual es existen reportes sobre resis-
tenciaaveneno de serpientes esdadapor Pérez & Sanchez
(1999):

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

Roedores (Rodentia): Tipo hamster (Cricetidae: Meso-
cricetus, Microtus, Neotoma, Oryzomys, Peromyscus, Sgmo-
don), ratacomun (Muridae: Murinae: Rattus rattus), raténes
de bolsillo (Heteromyidae: Liomys y Perognathus), liron
(Myoxidae: Eliomys), ardillas (Sciuridae: Spermophilus).

Marsupiales(Marsupialia): Zarigteyas(Didelphidae:
Didelphis, Lutreolinay Philander).

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

La mayoria de proteinas antiveneno extraidas hasta
ahora de mamiferos son anti-hemorraginas (o anti-SVMP
= anti Snake Venoms Metalloproteases) y comparten va-
rias caracteristicas como ser glicoproteinas &cidas alta-
mente estables en rangos amplios de pH y temperatura, no
poseer actividad proteolitica, no ser inmuglobulinasy no
ser susceptibles a hidrolizacién por las SVMPs (Domont
etal., 1991; Neves-Ferreiraetal.,1997; Neves-Ferreira
et al., 2000; Pérez & Sanchez, 1999). Esta Ultima carac-
teristica indica que estas anti-hemorraginas no son parte
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Figura 3. Arbol filogenético delos mamifer ostribosfénicosvivos. Tribosphenidaincluye atodoslos mamiferos 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 Ultimo si son tipicamente inactivados
por proteolisis causada por SYVMPs (Neves-Ferreira et
al., 1997). Con respecto alamasamolecul ar 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 extraidas de Didelphis y
Philander (Marsupialia: Didelphidae): DM40, DM43,
OPRIN; AHF1, 2, 3 extraidas de Herpestes (Carnivora:
Herpestidae); y presumiblemente |as de roedores (Gar cia
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& Pérez, 1984), aunque las afiliaciones de los factores
antihemorragi cos de roedores no han sido inequivocamen-
te determinadas (Perales & Domont, 2002). Las anti-
hemorraginas de bajo peso molecular ademés de ser
miembros de la FSIG también tienen en comun el formar
complejos no covalentes con la SVMP ainhibir (Neves-
Ferreiraetal., 1997; Neves-Ferreiraetal.,2000; Thwin
& Gopalakrishnakone, 1998). Estosinhibidoresde 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 lasde
alto peso (Neves-Ferreiraetal., 2000), que van de 700 a
1090 kDa (Perales & Domont, 2002) como la B-
Macroglobulinade 700 kDa (de-Wit & Westrom, 1987ay
b) y la erinacina de 1000 kDa (Omori-Satoh et al., 2000)
extraidas del erizo europeo (Eulipotyphla: Erinaceidae:
Erinaceus europeus). A continuacion seampliarélainfor-
macion sobre algunas de estas proteinas antiveneno de
serpientes extraidas de mamiferos, haciendo énfasisen las
tipo DM extraidas de didélfidosy herpéstidos.

1.6.1.1. Antihemorraginasde alto peso molecular de
mamiferos“Insectivoros’ (Eulipotyphla): Losmamife-
ros insectivoros, en términos generales son animales
pequefios ti po musarafia, que se alimentan predominante-
mente de invertebrados. “Insectivora” se ha puesto aqui
hasta ahora entre comillas porque de acuerdo a su con-
cepcion 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
“Insectivora’ tradicional esta formado por al menos dos
clados no relacionados directamente por un ancestro co-
mun reciente: uno originario del antiguo continente de
Laurasia (los actuales Europa, Asia, Nortey Centro Amé-
rica, y el Caribe) llamado Eulipotyphla (o verdaderos
invectivoros) que incluye las familias Erinaceidae,
Soricidae, Talpidaey Solenodontidae, y uno Africanolla-
mado Afrosoricidao Tenrecoideaqueincluyelasfamilias
Tenrecidaey Chrysochloridae (Symonds, 2005). Por esto
de ahora en adelante, y por continuidad terminolégica
conlosarticulosrevisados sobreresistenciaavenenos, el
término “Insectivoros” se utilizar4 como uno informal y
sinénimo del ahoramaés aceptado Eulipotyphla.

Omori-Satoh et al. (1994) sugieren que laresistencia
a venenos puede ser un fendmeno comdn en mamiferos
“insectivoros”. El mismo grupo empiezaacomprobar 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 antihemorrégica contra el veneno de Bothrops
jararaca (Viperidae), siendo mayor la de Erinaceus, €l
erizo europeo. Como se veramas adelante para el caso de
una especie de ardilla (Spermophilus), este tipo de pro-
teccion se da por contacto con el predador, por lo cual
Ilamalaatencién que estos eulipotiflos, que son animales
que en su mayoriason propios del viejo mundo, muestren
actividad antiveneno en su sangre, contra las toxinas de
una serpiente propia del nuevo mundo como Bothrops
jararaca.

Laactividad antihemorragicade extractos muscul ares
de Erinaceusfue evaluada por Omori-Satoh et al. (1994),
quienes encontraron fuerte inhibicion por parte de estos
extractos de la actividad hemorragica de venenos de ser-
pientes vipéridas de los géneros Bitis, Bothrops, Vipera,
Agkistrodony Crotalus. Previamente, factores antihemo-
rragicos plasmaticos de este erizo fueron extraidos por
de-Wit & Westrom (1987a), pudiéndose purificar en este
estudio 3 macroglobulinas: o2, a2By B, las cualesfueron
capaces de neutralizar total mente la actividad hemorrégica
del veneno de Vipera berus (Viperidae), pero no se hizo
distincion en la actividad de cada una. EI mismo grupo
investigativo pero en otro estudio (de-Wit & Westrom,
1987b) caracteriz6 estas macroglobulinas, encontrando
que la a2 es un homotetramero con una masa molecular
de 800,000 homdlogo ala a2 macroglobulinahumana, la
a2 globulina de rata, ol macroglobulina de perro y o2
macroglobulinarapidade cerdo. Lao2f macroglobulina
de erizo europeo resulté ser un homodimero de un peso
mol ecular de 450,000 a 500,000. L a 3 macroglobulinade
erizo tiene un peso molecular de 700,000 con subunidades
de 34,000 y 39,000 y mostré reaccion cruzada con la o2
macroglobulinalentade cerdo. Aunque se encontrd que
las tres macroglobulinastenian actividad inhibitoriade
proteasas, de-Wit & Westrom (1987b), en contradiccién
con su otro estudio (de-Wit & Westrom, 1987a), encon-
traron que solo la B macroglobulina tienen actividad
antihemorrégica en contra del veneno de Vipera berus.
Explican esto por lasdiferencias estructurales entrelap,
o2y o2f macroglobulinas, lo cual puede hacer que estas
dos ultimas sean mas susceptibles a inactivacion por
parte de proteasas de veneno. En contraste a las otras
antihemorraginas extraidas de mamiferos (Omori-Satoh
etal., 2000), de-Wit & Westrom (1987b) encontraron que
la B-macroglobulinadeerizo europeo, ademasde activi-
dad anti-hemdérragica, también inhibi6 la actividad
proteol iticade serin-proteasas como tripsinay quimiotripsina.

Omori-Satoh et al. (2000) extrajeron otro factor
antihemorrégico de Erinaceus, [lamado erinacina, parala
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cual se hall6é un peso de 1,000 kDa, y la presencia de
unidades ay B, con pesos de 37 y 35 kDa, respectivamen-
te, en razon de 1:2. La erinacina inhibe la actividad
hemorragicay proteoliticadelaprincipal metaloproteasa
hemorragicadel veneno de Bothropsjararaca (Viperidae),
en cantidades equimolares de erinacina 'y hemorragina.
Omori-Satoh et al. (2000) encontraron que la erinacina
no inhibe serin-proteasas como tripsinay quimiotripsina.
Las dos subunidades de la erinacina tienen dominions
tipo colageno y fibrindgeno, homaélogos a proteinasde la
familiadelectinasficolinay opsonina P35 humana, protei-
nas para las cuales se ha sugerido un rol en la primera
Iinea de defensa en contra de microorgani smos patégenos.

1.6.1.2. Antihemorraginas de bajo peso molecular
de mamiferos: Las anti-hemorraginas de bajo peso
molecular (52 a 90kDa) forman complejos no covalentes
conlaSVMP ainhibir, con estequiometria equimolar. De
estas anti-SV M P de mamiferos, |as mas documentadas son
las de marsupiales didélfidos (DM 40, 43, PO41y OPRIN)
y las de la mangosta (Carnivora: Herpestidae: Herpestes
AHF1/2, 3), las cuales son homdlogas ala alBG 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. Antihemorraginasde bajo peso molecular
extraidas de roedores (Mammalia: Rodentia): En uno
de los reportes disponibles en linea mas antiguos donde
se habla de resistenciade roedores avenenos ofidicos, se
encontré que Ovadia & Kochva (1977) evaluaron laneu-
tralizacion de venenos de 3 serpientes vipéridas (Vipera
palaestinae, Echis colorata y Pseudocerastes fieldi) y
una el apida (Walterinnesia aegyptia) por parte de varios
animales, incluidos serpientes, lagartos y mamiferos. En
cuanto a estos Gltimos encontraron que la mangosta
(Carnivora: Herpestidae: Herpestes) mostro altaresisten-
ciaaestosvenenos mientras que lamostrada por el hamster
(Rodentia: Cricetidae: Cricetinae: Mesocricetusauratus)
fue moderada. Sin embargo in vitro el suero del hamster
mostro incluso mas capacidad neutralizadora que la del
erizo europeo Erinaceus (Eulipotyphla: Erinaceidae). Si-
guiendo en orden cronolégico estos primeros estudios
disponiblesen linea sobre roedoresy venenos de serpien-
tes, Pérez et al. (1978) evaluaron laresistencia de 40 es-
pecies animales al veneno de Crotalus atrox (Viperidae:
Crotalinae) encontrando que cuatro animal es (tres roedo-
resy un carnivoro) dieron positivo tanto en las pruebas
de precipitacién como en las de actividad antihemorragica
en contra del veneno. Los animales fueron el mapache
(Carnivora: Procyonidae: Procyon lotor), unaespecie de
raton de bolsillo (Rodentia: Heteromyidae: Liomys

irroratus) y un roedor tipo hamster (Rodentia: Cricetidae:
Neotominae: Neotoma micropus). El suero de estalltima
especie fue analizado en el mismo estudio (Pérez et al.,
1978) encontrandose que era capaz de neutralizar todos
losfactores hemorréagicos de Crotalus peronolosfactores
|etal es de venenos de el apidos.

Pérez et al. (1979) evaluaron la actividad antihemo-
rrégicadel suero de un marsupial y dosroedores: Didelphis
virginiana (Marsupialia: Didel phidae), Neotoma micropus
(Cricetidae: Neotominae) y Sigmodon hispidus (Crice-
tidae: Sigmodontinae), en contradel veneno de Crotalus
atrox, encontrandose que las tres especies son resistentes
al veneno de esta serpiente, mostrando la actividad anti-
hemorragica 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 Ultima especie Pichyangkul & Pérez (1981) reporta-
ron que su suero contiene un factor que neutralizalaacti-
vidad hemorragica del veneno de Crotalus atrox. Este
factor no mostrd actividad en contra de las enzimas
gelatinasa o caseinasay mostro ser estable en un rango de
pH de 3 a10. Su peso molecular estacercade 90,000y su
punto isoel éctrico en 5.4. En otro estudio realizado en la
misma épocay en la mismafamilia de roedores, de-Wit
(1982) reportd disminucion significativa de los efectos
hemérragicos del veneno de Agkistrodon contortrix
phaeogaster (Viperidae: Crotalinae) por parte del suero
de dos roedores: Microtus (Cricetidae: Arvicolinae) y
Neotoma (Cricetidae: Neotominae), delo cual losautores
sugieren que laresistencia a venenos ofidicos en las pre-
sas de las serpientes puede ser mas comun de lo que antes
se pensaba.

La resistencia de otros roedores, las ardillas Califor-
nianas (Rodentia: Sciuridae: Spermophilus beecheyi), a
veneno de Crotalus viridis oreganus fue evaluada direc-
tamente (inyeccion de 1-40 mg/kg deveneno en ardillas) e
indirectamente (inyeccién de veneno en ratonesinocul a-
doscon suero deestaardilla) por Poran etal. (1987), quie-
nesencontraron que laactividad anti-veneno del suero de
estaardilla(medidaen reduccién de mortalidad, necrosisy
tiempo de recuperacién) variaba considerablemente de
acuerdo asi laardillaproveniade poblaciones expuestas a
lapresenciade Crotalus o no; encontrandose que el suero
proveniente de poblaciones expuestas era de tres a cinco
veces mas efectivo que el de poblaciones no expuestas.
Poran etal. (1987) dicen queestavariacionintraespecifica
en laefectividad del suero de estaardillaes probablemente
el resultado delaseleccion natural diferencial impuestapor
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
interaccion entre estas dos especies (Biar di et al., 2000) y
se refuerzalaconcepcion de que lavariacién poblacional
en la efectividad antiveneno del suero de esta ardilla es
innata, y por lo tanto esde origen evolutivoy nofisiol 6gi-
co. Relacionado con esto, se Ilama la atencion sobre el
hecho de que la simpatria entre Sper mophilus beecheyi y
Crotalusviridis oreganus es muy antigua, y viene desde
finales del Pleistoceno como |o demuestrael registro fosil
(Biardi et al., 2000) o incluso antes desde el Mioceno,
épocas en las cuales crotdlidos y Otospermophilus
(ancestro de estos roedores sciuridos modernos) podrian
haber interactuado. Actual mente Sper mophilus beecheyi
puede constituir hasta un 67% de la dieta de Crotalus
viridis oreganus, en ciertoslugares. Al igual que Por an et
al. (1987), Biar di et al. (2000) también probaron las activi-
dades antiveneno, particularmente la capacidad anti-
hemérragica del suero de poblaciones de esta ardilla
sometidas a diferentes grados de predacién por parte de
C. viriridis. Encontraron queel suero deardillas historica-
mente no enfrentadas a estas serpientes, puede incluso
maximizar |os efectos de estos venenos, lo cual sugiere
guelas hemorraginas del veneno delas serpientes pueden
incluso aprovechar las metaloproteasas endogenas pre-
sentes en el mamifero presa, paraasi maximizar su efecto
toxico. La efectividad del suero de una poblacion de
Spermophilus no depende tanto de la densidad actual de
Crotalus (lo cual aduciriaaadaptacionesfisiol dgicas) sino
del tiempo de interaccién con esta serpiente (adaptacion
evolutiva), lo cual constituye un interesante modelo de
“carreraarmamentistaevolutiva’ entre estaserpientey este
roedor. Enlineacon esto Biardi et al. (2000) dicen que por
ejemplo el inhibidor de proteasaa, humano bloguealaac-
cién de toxinas de venenos de serpientes solo transitoria-
mente, mientras que el mismo inhibidor de la zarigueya
(Mammalia: Marsupialia: Didel phidae) efectivamenteinhibe
metal oproteasas de Crotalus atrox. Todo esto confirma
entonces que la evolucion en una proteina de un efecto
inhibidor, depende de que hayaunainteraccionlargaen el
tiempo, geol 6gi camente hablando, entrelaespecie que esta
desarrollando el inhibidor con la especie productora del
veneno.

No se encontré mucha més informacion sobre caracte-
rizacién de factores antiveneno en roedores. Martinez et
al. (1999) muestra algunas caracteristicas de los inhibi-
dores de metal oproteasas (anti-hemorraginas) de Spermo-
philus mexicanus. Se encontré que el suero de esta ardilla
mantiene actividad anti-hemoérragicaentrepH 2y 12. El
factor antihemaérragico tiene un peso de 52 kDay un pun-
to isoeléctrico de 4.9. Teniendo en cuenta estos datos,
Martinez et al. (1999) tacitamente comparan este factor

antihemorragico de Spermophilus con los mucho més ca-
racterizadosy conocidos de marsupialesdidelfidos. Y este
factor anithemorrégico de Spermophilus no seria el del
Uni cor oedor conpar abl eal os de Didelphis, pues Gar cia
& Pérez (1984) purificaron y caracterizaron un factor
antihemorragico de Neotoma micropus, para el cua se
econtré un pH isoeléctrico de 4.1, un peso molecular
54,000 y el cual dicen estos autores (Garcia & Pérez,
1984) que parece ser similar al de Sigmodony Didelphis.
Teniendo en cuentatodo esto, no seria arriesgado sugerir
que todos estos factores antihemorragicos de roedores
pertenecen al grupo de bajo peso molecular y deben ser
similaresalosde Didel phis.

1.6.1.2.2. Antihemorraginastipo DM delaMangosta
(Mammalia Garnivora: Herpestidae: Herpestes): Facto-
resAHF1/2y 3: Tomiharaet al. (1987) extrajerontresfac-
tores antihemorragicos del suero de este carnivoro: AHF1,
AHF2 y AHF3. Los 3 factores inhibieron la actividad
hemorragicade HR1 y HR2, dos hemorraginas de |a ser-
piente Trimeresurus flavoviridis (Viperidae: Crotalinae).
Mostraron estos factores protectores un peso molecular
de 65 kDay fueron estables en un rango de temperaturade
0a60°C,yaunrangodepHde2.0a11.0. Qi etal. (1994a)
ademas hallaron que AHF1, AHF2 y AHF3 son
glicoproteinas monoméricas que contienen 4.2%, 13.6%Yy
6.0% de carbohidratos como glucosa, respectivamente.
Hallaron ademas que estan compuestos de 600
aminoéacidos de composicion similar. Después de exami-
nar los 32 aminoécidos de la secuenciaaminoterminal, en-
contraron que AHF1 y AHF2 tenian |la misma secuencia
aminoacidica, la cual mostré una homologia de 68.7%
con AHF3, 42.3% con OPRIN (esta es una proteina
antihemorragica de marsupiales didelfidos que serd am-
pliada mas adelante) y 50% con o1BG. Sin ser inmuno-
globulinas, y como se verd paralas antihemorraginas de
Didelphis, AHF1/2y 3 de Herpestes pertenecen alaFSIG.
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 homélogos a la alBG.
Encontraron que 13 péptidos de AHF1 presentaban
homologias con porciones de uno de los cinco dominios
de a1BG. Después de secuenciar |os fragmentos se encon-
tré unaidentidad de 40.2% (36/92 a.a.) entre AHF1y el
dominio | de allBG. Otros grupos de péptidos de AHF1
obtenidos por Qi et al. (1994) mostraron |os siguientes
porcentajes de homologia con los demas dominios de
a1BG: dominio Il (62.5), Il (45.6), IV (44.7) V (45.9).
Paraunaidentidad total de 46.4% (167/360 a.a.) entrelos
péptidos secuenciados de AHF1y a1BG. Ademasde con-
servar varios sitios para puentes de disulfuro (7 de 10
cisteinas en el mismo lugar), las dos proteinas 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 homéloga a otros factores
antihemorragicos de mamiferos como OPRIN y es miem-
bro delaFSIG.

1.6.1.2.3. AntihemorraginasdeZariglieyas(Mamma-
lia: Marsupialia: Didelphidae): Complejo Anti-Botr6-
pico (ABC): Perales et al. (1994) aislaron una fraccion
antibotropica (anti veneno de Bothropsjararaca) del sue-
ro didélfidos sur americanos: Didel phis marsupialis,
Philander opossum y Lutreolina crassicaudata. En el
mismo estudio (Peraleset al., 1994) se aisl6 un complejo
antibotrépico (ABC) de la fraccién antibotrépica (ABF)
en lastres especies. Estos complejos resultaron estar com-
puestos por dos subunidades de pesos moleculares de
48,000y 43,000, delascualeslas subunidades de 48,000
de las tres especies resultaron ser altamente homélogas.
Enlineacon lo anterior, otros estudios han mostrado que
el suero de algunos marsupial es suramericanos (Didel phis
marsupialisy Philander opossum), inhiben laliberacion
de enzimas sarcoplasmicas (CK y LDH) de musculo es-
quel ético, inducida por el veneno de Bothropsjaracussu
(Melo & Suarez-Kurtz, 1988). En otro estudio (Soar eset
al., 1997) encontraron que el complejo anti-botrépico
(ABC) de Didelphisalbiventris, aislado del suero de este
animal, tiene caréacter acido y contiene 2 cadenasde 45y
48 kDa. Este complejo resulto ser efectivo para neutrali-
zar | os efectos hemorragicos, miotédxicos, edematogénicos
y mionecréticos de los venenos de tres especies de
Bothrops, dentro de lo cual cabe destacar que este ABC
también disminuy6 considerablemente laactividad delas
PLA_s de estos venenos (Soares et al., 1997). El ABC
extraido de Didelphismarsupialis(Neves-Ferreiraetal.,
1997), es un complejo de dos glicoproteinas acidicas de
un peso molecular de 42,600y 48,500, que mostro activi-
dad anti-hemorragica, anti-letal, anti-edematogénicay
anti-mionecrética. El suero del cual fue extraido este ABC
de Didel phismarsupial es resulto ser mas efectivo en neu-
tralizar los ef ectos hemorragi cos de venenos de crotalinos
gue de viperinos. Este ABC inhibié casi completamente
lahidrolisis de caseinay fibrinégeno por parte del vene-
no de Bothropsjararaca. De importancia para su activi-
dad anti-hemorragica, el ABC tambiéninhibi6 ladigestién
por partedel veneno, de proteinasdelamatriz extracelular
como fibrina, fibrinégeno, gelatinas | y V, laminina,
fibronectinay coldgeno V. Estas proteinas son importan-
tescomponentes delamembranabasal de capilares, y por
lo tanto uno de los blancos de las SVMPs en su actividad
hemorréagica. Teniendo en cuenta toda esta actividad
inhibitoria del ABC, no es una sorpresa que sus efectos
anti-hemorréagicos sean al menos seis veces mas potentes

que los conseguidos con antivenenos convencionales
comerciales (Neves-Ferreiraetal., 1997). ABC no pudo
ser hidrolizado por el veneno de B. jararaca, lo cual, y
COmo ya se Vio, es una caracteristica coman de las
antihemorraginas; como también lo es el hecho de queel
ABC inactiva las SVMPs formando complejos no
covalentes con estas Ultimas. Ademas de ser probado con
venenos, el ABC también lo fue con otras enzimas
proteoliticas. Se encontré por ejemplo que en vez de ser
un inhibidor de quimiotripsina, el ABC esun sustrato de
estaenzima, yaquefuedigerido por lamisma. Ademéasde
ser incapaz deinhibir laquimiotripsina, el ABC tampoco
pudo inhibir otras enzimas proteoliticas no-venenosas
como tripsinay colagenasa bacterial (Neves-Ferreira et
al., 1997), lo cual no es unasorpresateniendo en cuenta
las caracteristicas comunes de estas anti-hemorraginas.

1.6.1.2.3.1. Antihemorraginastipo DM de Didelphis
marsupialis (Marsupialia: Didelphidae): DM40y DM 43:
Estudios posteriores han tratado de aislar y caracterizar
factores protectores especificosdel ABC de Didelphis, con
el fin de diferenciar cuales son efectivos y especificos
contralosdiferentesefectosdelosvenenosde serpientes.
En este sentido al menos 2 proteinas, DM40y DM43 han
sido aisladas de Didelphis marsupiales, bautizadas de
acuerdo ala especie de procedenciay peso molecular, y
caracterizadas como inhibidoras de los efectos hemorra-
gicos producidos por metaloproteasas presentes en
venenos de serpientes (Neves-Ferreiraet 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-
ciadeisoformas probablemente con diferencias en su con-
tenido de acido N-acetilneuraminico, lo cual ya hasido
reportado en anti-hemorraginas de serpientes y mamife-
ros (Neves-Ferreiraet al., 2000). Se encontré que ambas
proteinas eran muy acidas con puntos isoeléctricos por
debajo de 3.5; un total de 287 aminoacidosy un porcen-
taje de 20.5 de carbohidratos (ch) paraDM40, y 276 aay
29% ch para DM43. La glicosilacion permite que estas
proteinas sean solubles, sinlo cual no serian funcionales.
Estas dos anti-hemorraginas tienen composicién amino-
acidica similar, con alrededor del 45% del total de sus
aminoacidos presentando propiedades hidrofobicas. Se-
gun Neves-Ferreiraetal. (2000) similares porcentajes se
encuentran en alBG y en los otras anti-hemorraginas
homologas a ella (Herpestesedwardsii: AHF1/2y AHFS3;
Didelphisvirginiana: OPRIN). Y también como en otras
proteinas de este grupo, se encontraron puentesdisulfuro,
vinculando seis cisteinas. La secuencia N-terminal de
DM40y DM43 resulté ser idéntica excepto por unadife-
rencia en laposicién 9, lacual es argininaen DM40 y
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prolina en DM43. DM40 y DM43 mostraron actividad
anti-hemorréagica en contra de la jararagina de Bothrops
jararaca. Ademas en ensayos de laboratorio, DM40 y
DM43 inhibieron la tipica hidrdlisis que produce el ve-
neno de Bothropsjararaca del fibrinégeno, fibronectina
y caseina. DM 43 también mostro ef ectos anti-letal es, anti-
edematogénicos y anti-hiperalgésicos contra este vene-
no. Sin embargo, como se ha encontrado para otras
proteinas de este grupo, se demostré que DM40y DM 43
no tienen actividad enzimatica (Neves-Ferreira et al.,
2000). Como sucede con todas las anti-hemorraginas,
DM40y DM43 inhiben latoxinaal formar complejosin-
activos solubles no-covalentes con una razén molar de
1:1 (toxina:inhibidor). En otro estudio del mismo grupo
(Neves-Ferreiraet al., 2002), en el cual se concentraron
en las propiedades de DM43, se hallé que esta es una
proteinade 42,691 kDadelos cuales el 21% corresponde
aglicosilacién. El peso de laproteinanativaes de 78kDa,
de lo cual se concluy6 que existe como un homodimero.
Presentaunasimilaridad del 51% con alBG y homologia
con otras anti-SVMP: 86% con OPRIN de Didelphis
virginianus [de hecho Neves-Ferreira et al. (2000) di-
cen que DM 43 es |la contraparte de OPRIN en Didelphis
mar supialis] y del 44% con AHF-1 (Mangosta: Her pestes
edwardsii). El mismo grupo (Neves-Ferreiraetal. 2000)
detecté una homologia mas limitada con los dominios
tipo-lg de las moléculas KIR2 y KIRS3, las cuales son re-
ceptores que se encuentran en células asesinas. DM43
inhibe la actividad fibrinogenolitica de las proteinas
hemorragicas botrolisinay jararagina formando comple-
jos estables (estequiometria 1:1) con ambas metal o-
proteinasas. Como lo proponen Rocha et al. (2002) para
DM64, Neves-Ferreiraetal. (2002) proponenque DM 43
sea considerada una proteina del sistemainmune innato,
principal mente porque estructuralmente tiene muchas
caracteristicas comunes alos miembrosdelaFSIG, y por-
gue ambas proteinas tienen la funcién de ofrecer protec-
cién circulatoria contra toxinas extranjeras.

1.6.1.2.3.2. Antihemorragina tipo DM de Didelphis
virginiana: OPRIN: Catanese & Kress(1992) aislarony
caracterizaron esta proteina a partir de Didelphis
virginiana. Encontraron que OPRIN tiene unamasade 52
kDa, y estaconformado por unasolacadenapolipeptidica
y residuos de carbohidratos. Esta proteinatiene un punto
isoléctrico entre 3.4y 3.6., siendo estable y funcional en
un rango de pH de 2.5 a11.5 y hasta a 70°C. Contiene
cuatro puentes disulfuro y presenta un 26% de glicosi-
lacién. OPRIN inhibi6 completamente |las metal oproteasas
de los vipéridos Crotalus atrox, Crotalus basisliscus y
Bitis arietans, formando complejos metal oproteasa/
OPRIN, como es tipico 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 mas activa de las dos) y
HT-b de C. atrox, OPRIN solo lo es contra HT-b, a partir
delo cual, entre otros datos, estos autores predijeron que
Didelphisvirginiana, tenia al menos otra anti-hemorra-
gina ademas de OPRIN. Como ya se repaso aqui, esto re-
sultd cierto con la caracterizacion de DM40 y DM43
(contrapartedeCPRIN) por Neves-Ferreiraetal. (2000).
Continuando con OPRIN, se hall6 que esta proteina solo
inhibié parcialmente a metaloproteasas de Crotalus
adamanteus (60%) y del el apido Dendroaspisagusticeps
(67%). Como erade esperarse de acuerdo alas caracteris-
ticas comunes repasadas aqui, para estas anti-SVMPs,
OPRIN no present6 actividad inhibitoria en contra de
metal oproteasas bacterianas, serin-proteasas de venenos,
tripsinabovina, chimotripsina, elastasa porcina, papaina,
pepsina, carboxipeptidasas A ni B. OPRIN tiene 211
ami nodci dos i denti cos al axlBG humana, conformando
esto un 36.5% de homologia. Se hallé un 46.2% de
homologia entre las secuencias amino-terminales de es-
tas dos proteinas. Como se ampliara mas adelante, la
a1BG tiene cinco dominios, deloscuales OPRIN muestra
homologia con los tres primeros (I alll), estando confor-
mada esta Ultima (OPRIN) por cuatro dominios (Catanese
& Kress, 1992).

1.6.1.2.3.3. Antihemorraginatipo DM de Philander
opossum (Marsupialia: Didelphidae): PO41: Jurgilaset
al. (2003) aislaron otraproteina anti-hemorragicade otro
mamifero marsupial suramericano: Philander opossum
(Marsupialia: Didelphidae). Se trata de la glico-proteina
PO41 bautizada, como las anteriores, por el animal de
donde fue extraiday por su peso molecular: 41,330 Da. El
peso de la proteina nativaresulté de 81.5 kDa, delo cual
se concluyo que estaexiste como dimero también, yasea
como homodimero o como heterodimero formado por
mondémeros muy similares. PO41 presentd reaccion cru-
zada con la fraccion antibotrépica de Didelphis marsu-
pialis (ABF-Dm) por o cual se concluyé que los factores
antihemorragicos de ambos animales tienen similaridad
antigénica. PO41 fue caracterizada como una proteina
fuertemente acida con un punto isoeléctrico por debajo
de 3.5, compuesta de 272 aminoé&cidos de los cuales un
42.5% son hidrof ébicos. Los contenidos de cisteinas (6)
y metioninas (4) son similares a las de DM40 y DM43,
caracterizadas por Neves-Ferreira et al. (2000). Segun el
grupo que la aislo (Jurgilas et al., 2003), la naturaleza
acidade PO41 se puede deber alapresenciade altas can-
tidades de residuos de aspartato y glutamato o la presen-
cia de acido sialico, oligosacéarido frecuentemente
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encontrado en glicoproteinas. La secuencia N-terminal
de PO41 tiene 30 aminoé&cidosy eshomélogaalade DM40
(83.4%), DM 43 (93.4) y OPRIN (84.6%). Deacuerdo alos
ensayos cromotograficos, Jurgilas et al. (2003) Ilegaron
alaconclusién de que aunque PO41 actlia como dimero,
forma complejos no covalentes con la SVMP ainhibir,
con unaestequiometriade 1 subunidad de PO41: 1 mol é-
cula de SYVMP, como ya se observ6 para DM40y DM43
(Neves-Ferreiraetal., 2000). Las SVMPs empleadas para
probar |la capacidad antihemorrégica de PO41 por parte
de Jurgilaset al. (2003) fueron jararaginay botrolisina,
ambas extraidas de la serpiente Bothrops jararaca. Los
efectos proteoliticosy hemorréagicos de estas dos SVMPs
fueron completamente inhibidos por PO41. De su simili-
tud con DM 40, 43 y OPRIN, se concluy6 que PO41 tam-
bién pertenece ala FSIG.

1.6.1.3. PLI tipo DM Extraido de Didelphis marsu-
pialis: DM 64: LaproteinaDM64, aisladay caracterizada
por Rocha et al. (2002) del suero de la zariglieya o chu-
cha comun Didelphis marsupialis (Mammalia: Marsu-
pialia), es el primer inhibidor de miotoxinas aislado del
suero de un mamifero, y le confiere a este marsupial in-
munidad natural contra los efectos miotoxicos de las 11
PLA_s, uno delos principal es componentes del veneno de
serpientes vipéridas, de las cual es estos marsupiales son
predadores ocasionales. Sin embargo no evitalos efectos
anticoagulantes ni intracerebroventriculares|etalesdelas
I1 PLA,Asp49 (mt ). Estos (ltimos son efectos enziméticos
deestas!l PLA,, |0 cual corroboro que en estas mol écul as,
las porciones miotdxicas son diferentes alas enzimaticas,
siendo DM 64 capaz de inhibir las primeras mas no las
Gltimas. Las |l PLA, Lys49 (mt I1), como ya se dijo, care-
cen de efectoscataliticos, por |o cual DM 64 inhibi6 com-
pletamente |os efectos de estatoxina. Rocha et al. (2002)
hallaron que DM 64 es una glicoproteina acidica con un
punto isoel éctrico de 4.5, compuesta por 15% de carbohi-
drato y con un peso molecular de 63,659 Da. Mediante
técnicas cromatogréficas se sugirié que laproteinanativa
existe como un dimero de 110 kDa. Esta proteina mostré
homologiaestructural con DM43y aOPRIN (contraparte
de DM43 en Didelphis virginianus: Neves-Ferreira et
al., 2000). Se hall6 unahomologiadel 78% con DM43y
OPRIN, y de un 50% con laalBG humana, miembro esta
Ultimade laFSIG (Ishioka et al., 1986). Estas proteinas
presentan dominios tipo Ig: 5 en DM64 (Rocha et al.,
2002) y o, B-glicoproteina (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
(DM#64), de cinco aminoécidos en el tercer dominio (Ro-
cha et al., 2002), en un loop que se cree es importante
para la accién anti-metaloproteasa de DM43 (Neves-

Ferreiraetal.,2002). Ladiferenciamasimportante entre
DM43y DM64 es que esta Ultima, y como ya se implicé,
tiene dos dominios adicionalesen el extremo C-terminal.
Segun Rocha et al. (2002) esto sugiere que laregion de
enlace con la miotoxina puede estar presente en estos
dominiosadicionalestipo Ig, y que por lo tanto estas dos
diferencias (gap amino-acidico y dos dominios adiciona-
les) podrian explicar ladiferenciade funcion entre DM 43
(anti-metal oproteasa) y DM 64 (anti-miotoxina).

1.7. Afiliacionesdelasproteinasantivenenotipo DM:
L as proteinas antiveneno tipo DM repasadas aqui, es de-
cir: DM40, DM43 (Neves-Ferreira et al., 2000); DM 64
(Rochaet al., 2002); OPRIN (Catanese & Kress, 1992);
PO41 (Jurgilas et al., 2003) AHF1/2 y AHF3 (Qi et al.,
1994a, 1994b) por propiedades fisico-quimicas (Perales
& Domont, 2002) son antihemorraginas de bajo peso
molecular (excepto DM64 que es una anti-miotixina).
Ademas, 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; Rochaet al., 2002), dado que cumplen con la pri-
mera y mas importante caracteristica de las tres que se
requieren paraesta clasificacion: estos mecanismos estan
presentes antes de la exposicion a las macromoléculas
extranjeras, es decir, estan disponibles como macro-mol é-
culas solubles circulantes en la sangre, listas a proteger
contralatoxina(Lizano etal., 2003), asi estAnuncahaya
entrado antesalasangredel animal. Y teniendo en cuenta
sus secuencias aminoacidicas (Perales & Domont, 2002)
y por ende sus altas homologias con la 01BG humana,
son clasificados como miembros de la FSIG. De hecho
OPRIN y DM 64, son tomadas como o1BGs de Didelphis,
segun Catanese & Kress (1992) y Lizano et al. (2003),
respectivamente. Por |o tanto las proteinas tipo DM son
a1BGs.

1.7.1. a1B-GlicoproteinaHumana (01BG) y Familia
Supergen delas I nmuglobulinas (FSIG): LaalBG estu-
diadapor I shioka et al. (1986), tiene un peso molecular de
68 kDa, un porcentagje de carbohidratos de 13.3, y presen-
cia de heterogenicidad electroforética cerca de su punto
isoel éctrico (4.4 a4.6). Consiste de un solo polipéptido de
474 aminoécidos con cuatro oligosacéridos glucosalinos,
dentro de lo cual cabe destacar un alto contenido de
Leucina(12.0 mol %). Tiene 10 residuos de cisteinavincu-
lados por 5 puentes disulfuro. LaalBG presenta duplica-
ciéninternay contiene 5 dominiosestructural esrepetidos,
cada uno con 92-98 residuos. La homologia entre los 5
dominios es estadisticamente significativa; es posible que
el dominio Il seael que evolutivamente este mas cercadel
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bloque primordial de unos 95 aminoéacidos, pues es el que
mas homol ogiaguardacon losdemasdominiosdelamisma
proteinay con otras proteinas de la FSIG como el receptor
poli-lg (Ishiokaet al., 1986). Lasproteinastipo DM, por su
homologiaconlaalBG, hansido clasificadas dentro dela
FSIG. Una familia supergen es un conjunto de familias
multigénicas relacionadas por sus secuencias, es decir por
ancestriacomun, pero no necesariamente con funcionessi-
milares, y a su vez unafamilia multigénicaes un grupo de
geneshomdlogos con funcionessimilares (Hood etal., 1985).
Muchos genes delaFSIG son inmunoglobulinasy/o estan
involucrados en la respuesta inmune de vertebrados, y es-
tan constituidas por unidades polipeptidicasde origen evo-
lutivo comdn. Las similitudes entre estas unidades
homélogas se registran a niveles estructurales primarios,
secundariosy terciarios (Hood et al., 1985), como tambiéna
nivel de organizacién génica. Cadaunidad homdlogatiene
aproximadamente 110 amino-&cidosy tiene un puente cen-
tral de disulfuro a lo largo de 65 de ellos. Cada unidad
homéloga se pliega paraformar unaestructuraterciariacon-
servada, llamadael plegamiento delosanticuerpos. Parejas
de unidades homadlogas 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 estan constituidos por una o mas unidades
homologas tipo inmunoglobulinas. A nivel de DNA, cada
unidad homéloga es generalmente codificada por un exén
particular, lo cual muestraunarelacién entrelas caracteristi-
cas estructurales de estas proteinas y la distribucion
intrones/exones de |os genes correspondientes (Hood,
et al., 1985). El gen que dio origen ala FSIG, podria
haber sido uno que codificara para una proteina de
superficie celular, la cual a su vez estaria conformada

por un péptido lider, unainmunoglobulinay unaregion
transmembranal. La tendencia a interactuar entre si de las
unidades de homol ogia de esta familia supergen, sugieren
quelaproteinaprimordial delamismapodriahaber sido un
homodimero. Y lagran variedad de proteinas presentes en
esta familia supergen podria haberse obtenido por los si-
guientes procesos: 1) Mutacién, delecidn e insercion de
nucledtidos. 2) Mutacién, delecién, duplicaciony entrecru-
zamiento de exones. 3) Duplicaciony delecion de genes. 4)
Duplicacion de familias multigénicas compl etas.

De estaformalaevolucién de las proteinas miembros
lafamilia supergen delasinmunoglobulinas se acelerd, a
medida que los cambios iban sucediéndose en niveles je-
rarquicos genéticos mas complejos e inclusivos, es decir
denucledtidosindividual es afamilias multigénicas com-
p etas (Hood et al., 1985). Teniendo en cuentalafigura4,
lafamiliasupergen delasinmunoglobulinasseinicio por
un receptor de superficie celular, el cual dio origen alos
siguientes “lingjes” principales: la glicoproteina Thy1,
el receptor Poli-1g, Inmunoglobulinas Pesadas, L yt2 (mo-
lécula T8), Receptores de Células T, MHC (Complejo de
Histocompatibilidad Mayor). Segin | shiokaet al. (1986)
la a1BG humanamuestrahomol ogiaestadisticamente sig-
nificativa con el componente secretorio de lalgA huma-
na (IgA-SC) y también con la porcién extracelular del
receptor para el transporte transepitelial de inmuno-
globulinas poliméricas (IgA elgM). Mostov et al. (1984)
citados por los mismos I shioka et al. (1986) resumieron
el largo nombre de esta Ultima proteina como Receptor
Poli-1g o Poli-1gR, y dijeron que este es el precursor dela
IgA-SC. En pocas palabras esto lo que esta diciendo es
que es la alBG muestrahomol ogia estadisticamente sig-

[ Inmunogichulinas Pasadas

e Lyt2 (T8}

Receptores Células T

Receplor Poli lg
WMHC Ciase |

~~~~~~~~~~~~~~~~~ MHC Clasa 1|

Thy1

Figura 4. Filogenia de la Familia Supergen de las I nmunoglobulinas (FSIG). Propuesta filogenética sobre las relaciones
evolutivas entre |os principales miembros de la FSIG modificada a partir de Hood et al. (1985) quienes se basaron en la
similaridad secuencial y estructural (exonica/intronica) entre los genes en cuestion.
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nificativacon el Poli-IgR. Por lo tanto se puede decir que
las proteinas antiveneno tipo DM pertenecen al linaje Poly-
IgR delagenealogiadelaFSIG (Figura4; Hood et al., 1985)?
Si la respuesta a esta pregunta es positiva, y teniendo en
cuentaque segun los mismosautores (Hood etal., 1985) €l
Poli-IgR estacompuesto de 5 dominioscomo lo estin DM 64
y alBG, sepodriapensar que DM43, quetiene 3 dominios,
desciende de DM 64 y no al revés como |o sugieren Rocha
etal. (2002)?

Discusién, conclusionesy preguntas pendientes

Ademas de las anteriores preguntas, ciertamente esta
revisién deja mas cuestiones por resolver y ayudaaiden-
tificar aspectos interesantes a investigar en cuanto a ser-
pientes, sus venenosy sus defensas. Es un “ macro-tema’
gueinvitaa ser abordado desde varias disciplinas. Se ne-
cesita por ejemplo ayuda de la Epidemiologia 'y ramas
relacionadas paramejorar lacalidad y cantidad de las es-
tadisticas de accidentes ofidicos. En cuanto a biologia,
falta recabar mas datos de tipo morfoldgico (fosiles),
biogeogréafico y molecular para llegar a construir
filogenias of idicas menos controversiales. Dentro de esto
se destacan dosgrandestemasainvestigar: uno eslaevo-
lucion delas primeras serpientes (origen acuatico, terres-
tre o fosorial?), y las relaciones del grupo mas diversoy
menos estudiado de serpientes: los “colUbridos”. Tienen
los sistemas de veneno de | os colubroideos un origen co-
muUn? Parece que si, pero esto debe ser investigado mas a
fondo, dentro de lo cual, hacen falta otra vez, mas estu-
dios sobre los venenos de col Ubridos. Laacel eradaevolu-
cién de los venenos de serpientes retala extendidateoria
neutral delaevolucién molecular, lo cual tambiénresulta
interesante. Ademas estos venenosy las defensas que han
evolucionado en las principales presas de las serpientes
colubroideas, |os mamiferos, son un interesante escenario
para estudiar casos de “carreras armamentistas evoluti-
vas’. De aqui saldrian varias preguntas, como: asi como
los venenos de serpientes estan evolucionando de una
formaacelerada, |0 estan las defensas contra estos en ma-
miferos también? Teniendo en cuentalo revisado paralas
propiedades antihemorragicas del suero de ardillas del
género Spermophilus se podria decir que no, pues lava-
riacion interpoblacional en laefectividad de estas defen-
sas da para pensar que el desarrollo de éstas depende de
largos tiempos geol 6gi cos de exposicion a sus predadores
venenosos vipéridos. Pero teniendo en cuenta que tam-
bién se han observado propiedades antihemorréagicas en
sueros de otros roedores, como muridos y heteromidos, y
teniendo en cuenta que Rodentia es el grupo de mamife-
ros que mas rapido esta evolucionando (camadas grandes
y generaciones cortas), no estaria este grupo, o al menos

los “roedores tipo raton” evolucionando defensas
antiveneno de serpientes de unaformaacel eradatambién?
Curiosamente, asi como en serpientes el grupo masdiver-
so Yy menos estudiado son los col Ubridos, en cuanto a de-
fensas antiveneno de serpientes, el grupo de mamiferos
menos estudiado son losroedores, | 0s cual es también son
el més diverso de la clase Mammalia.

Pasando acampos mas aplicadosdelabiologia, esde-
cir lamedicina, otras preguntasinteresantes son: ¢Cuando
aparecieron, como evolucionan y cémo llevan a cabo, a
nivel molecular, su accién antiveneno lasalBGstipo DM?
Las respuestas a estas preguntas ayudarian al desarrollo
de terapias anti-ofidicas mas efectivas, pues los
antivenenos convencionales son algunas veces solo par-
cialmente efectivos y pueden producir reacciones inmu-
nes adversas como choques anafil acticos, siendolosPLIs
y anti-SVMPs naturales potencialmente mas efectivos
(Hains & Broady, 2000, Lizano et al., 2003; Neves-
Ferreira et al., 1997, 2000; Ovadia, 1978; Pérez &
Sanchez, 1999; Soares et al., 2003; Thwin & Gopala-
krishnakone, 1998, Weissenberg et al., 1991). Estos es
lo que aqui sehallamado el interésdirecto delamedicina
en estos temas: el desarrollo de mejores terapias anti-
ofidicas. Ademas, y comoyasedijo, lasSVMPsy PLAsde
serpientes también tienen sus contrapartes endégenas
normales no venenosas, y muchas enfermedades son el
resultado de ladisrupcion del balance natural entre estas
y susinhibidores: entre PLAsy PLIs: asma, choques sép-
ticos, inflamacion, osteoartritis, reumatismo (Soar eset al.,
2003; Thwin et al., 2000); y entre MMPs y TIMPs:
arterioesclerosis, artritis, diabetes, neoplasias, y condi-
ciones oftalmicas, ortopétidas y periodontales (Pérez &
Sanchez, 1999). En este sentido por ejemplo Hains &
Broady (2000) encontraron en el elapido Australiano
Notechis ater un PL1 (NAI) queinhibe lall PLA,s huma-
nasinvolucradasen artritis. Por lo tanto entre mas se sepa
de SVMPs y PLAs venenosas y de sus moléculas
inhibidoras, mas cerca se estara de darle solucién a estas
patologias (Hains & Broady, 2000). Esto constituye un
interés directo de la medicinaen estos temas: el parecido
delasinteracciones de PLAs-PLIsy SVMPs-antiSVMPs,
y las patologias no venenosas mencionadas.
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ZOOLOGIA

SUPERVIVENCIA DE LOS SAURIOS
DEL JARDIN BOTANICO
DE BARRANQUILLA

por
JorgeFerrer C. 1& Marlon GonzalezV.?

Resumen

Ferrer, J. & M. Gonzalez: Supervivencia de |os saurios del Jardin Boténico de Barranquilla.
Rev. Acad. Colomb. Cienc. 31 (118): 139-144, 2007. | SSN 0370-3908.

Se presentaun listado de 10 especies de saurios presentes en el Jardin Boténico de Barranquilla,
producto de 48 dias 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 anotacion breve para cada especie y se
mencionan los lugares dentro del jardin donde se les observé. Se destaca una aparente concentracion
de especies habitantes de la hojarasca que vienen a ser pequefias lagartijas de las especies
Lepidoblepharis sanctaemartae, Bachia bicolor y Gymnophthalmus speciosus entre otras.
Adicionalmente se proveen claves deidentificacion de estas especies presentes en el Jardin Botanico
de Barranquilla.

Palabras clave: Saurios, lagartijas, Jardin Boténico, hojarasca, claves taxondmicas.

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 Gymnophthal mus speciosus between others. Additionally we
provide ataxonomic key of lizards occur in Botanical Garden of Barranquilla.

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

A partir delosdatosde Sanchez 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 Atlantico (Cuentas et al.
2002), muchos de ell os habitantes tipicos del bosque seco
tropical, algunos otros también habitan el bosque hume-
doy zonas éridas, pero |0 mas sorprendente es que algu-
nas de estas especies se pueden hallar en una zonaverde
de la ciudad de Barranquilla denominada Jardin Botani-
co de Barranquilla, ubicado en el centro-occidente de la
ciudad, en plena zona residencial.

A pesar de presentarse la tendencia mencionada por
Miller (1979) referente a la notable disminucion de la
rigueza de lafaunaen el medio urbano, el JBB parece ser
un refugio apropiado de al menos 10 lagartijas las cuales
seregistraron duranterecorridos diurnos en dicho jardin.

Nunca antes se habia referenciado a las especies del
JBB y los datos anivel 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 |o
gue se conoce de algunas de estas se presentan breves
apuntes derivado de las observaciones de campo relati-
vas aloslugares en los que fueron registrados | os anima-
les dentro del JBB.

Descripcion del area de estudio

El estudio se llevé a cabo entre los meses de diciem-
bre de 1999 y octubre del 2000 en el JBB, ubicado al
centro orientede laciudad (Car. 9 A entrelascalles 43y
44) y tiene aproximadamente una extension de 7 ha (figu-
ra 1); este medio se sujetaalosvalores de precipitacion
de la ciudad que es de 800 mm promedio anual y una
temperatura de 25°C promedio anual (IGAC 1994). El JBB
no posee unaformacion o estructura de la vegetacion de-
finida que se ajuste a alguna de las que caracteriza a la
region debido a que su origen es de tipo antropogénico,
pero posee un gran conjunto de arboles como Terminalia
catappa (almendra), Albizia guachapele (pizquin) y
Pseudobombax septenatum (majagua) que suelen ser los
mas frecuentes, otras especies también presentes son:
Mangifera indica(mango) y Ceiba pentandra (ceiba), se
dalapresenciade elementos de porte bajo como Gliricidia
sepiun (matarraton), Crecentia cujete (totumo), Tecoma
stan (flor amarillo) y Cordia dentata (uvitamocosa), cu-
biertas por enredaderas como Merremia aegyptia (campa-
nita), Momordica charantia (balsamina) y Sarcostema
glaucum (corrimiento). Se aprecia también un grupo de

especies herbaceas en | os sectores abiertos y ligeramente
sombreados, entre las especies que componen este grupo
estd Amaranthus dubius (bleo de perro) y Achyranthes
adspersa (cadillo). Unacaracteristicadel areaarboladaes
que el suelo tiende a estar cubierto por una capade hoja-
rasca que aparentemente se hace mas espesa hacia los
murosy mayas que rodean el JBB (y donde ademas se da
lapresenciadetermiteros); Aunqueel jardin tiene un muro
deunos0.8 mtsdealturay sobre este unamayade 2.5 mts
de alto, adol ece del vertimiento clandestino de basurasy
desechos organicos, ademas posee un arroyo con flujo
continuo procedente al parecer de un afloramiento del
nivel freatico y otra a partir de aguas del alcantarillado
derivado de | as residencias al edafas.

Materialesy métodos

Serealizaron un total de 48 muestreos entre los meses
de diciembre de 1999 y octubre del 2000 con una dura-
ciondeundiay unadistribucién de cuatro dias cadames,
haciendo recorridos libres por todo el jardin de 9:00—
12:00 y de 14:00-17:00 horas, en cada jornada se reviso
en lahojarasca, troncos de arboles, debajo derocasy ala
orilladel arroyo. Durante los recorridos se registraron las
especies con la que se tenia contacto visual y se anotaba

T 4reacon hojarasca
:l Canchas o construcciones
i| Sector con cobertura arhorea

Figura 1. Mapa del Jardin Botanico de Barranquilla, con los
sectores de hojarasca y cobertura arbérea.
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el lugar de avistamiento; debido aque el JBB no presenta
unaformacioén o estructurade lavegetacion definida que
se ajuste a alguna descrita, se opt6 por distribuirla por
presenciao ausenciade estructuras vegetales o del arroyo
de esta manera: Arboles (Arb), Arbustos (A), suelo-hoja-
rasca (SH), suelo—herbaceay pasto (Shp) y arroyo (Arr),
ademas se describen algunas particul aridades oportunis-
tas de las especies observadas en el JBB, entre ellas |las
dimensiones de |os huevos cuando eran encontrados.

La informacién consignada en este documento es de
tipo preliminar y descriptivo. Para la identificacion de
los ejemplares, inicialmente se hicieron visitasalacolec-
ciéndereferenciasdelaUniversidad del Atlantico (UARC)
y setuvo en cuentalas claves taxonémicas ofrecidas por
Donoso (1968), y la consulta de los trabajos de Dunn
(1944) & Rengifo et al. (1999).

Delosindividuos que se capturaron, algunos se sel ec-
cionaron parasacrificarlos en xilocaina, 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 (lguana iguana), Polychrotidae: (Anolis
auratus) y Teiidae: (Ameiva ameiva y Cnemidophorus
[emni scatus).

A continuacion se presenta unalista comentada rele-
vante acadaespeciey las quefueron colectadas para pre-
servacion presentaran el respectivo codigo de museo:

Gonatodes albogularis: Esunalagartijamuy recurren-
tequesueleverse con facilidad enlos murosy paredes de
las viviendas (en exteriores) en Barranquilla; en el JBB
fue observada en todas las ocasiones, |a mayoria de las
veces sobretroncosde arboles, enlosescombros, murosy
también en |a hojarasca donde solo se observo a hembras
y juveniles, de hecho se encontraban con frecuencia hue-
vos de esta especie en la bases de los arboles cubiertos
por la hojarasca o entre los escombros en cualquier mes
del afio, mientras que ninglin macho se observo en este
lugar; dos huevos avistados presentaron |os siguientes
didmetros (mayor y menor en mm.): 7.9, 4.1; 5.0, 4.2.

Hemidactylus brookii: Esta es un de las especies de
faunaintroducidas en Américadel sur procedente de Afri-

ca (Dunn, 1944). Lamayoriafueron observadosdurantela
noche y algunos fueron vistos de dia en oquedades de
arboles, otros en los muros y eventualmente alos juveni-
les adheridos a los muros ligeramente cubiertos por la
hojarasca.

Lepidoblepharis sanctaemartae: Es quizas la especie
gue més abunda en el JBB, se encuentra exclusivamente
en lahojarascay debajo detroncos podridos cercanosala
hojarasca, reflejando unatendencia que también se daen
su medio natural (Sexton et al. 1964), se observarontanto
adultoscomo juvenileseincluso, al remover lahojarasca
se encontraron varios huevos de apariencia redondeada
como los de Gonatodes albugularis pero notablemente
mas pequefios, esto fue durante el mes de junio, cinco de
estos huevos se midieron dando los siguientesvalores en
sus didmetros (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 25°C, todos eclosionaron alos 24, 25y
31 dias después de ser tomados, dos neonatos midieron
10 mmy uno 0.9 mm de LRC; en el mes de noviembre se
observé una copula que consistié en una sujecién dorsal
del macho sobre la hembra sin necesidad de morderla,
una breve sacudida o temblor del macho y su posterior
separacién de lahembra. Es de anotar que los ejemplares
fueron examinados a partir de su coloracion in vivo, ocu-
rre que los machos presentan una franja parecida a una
diadema en laregion parietal de color amarillo intenso y
gula rojiza, mientras que en las hembras el amarillo es
mas opaco y la gula es blanca o crema. Codigo UARC
000085.

Bachia bicolor: Estaesotraespecie queresultacomin
de observar en la hojarasca y rocas cerca a la hojarasca;
probabl emente seamenos abundante que Lepidoblepharis
sanctaemartae; de esta especie se hallaron adultos todos
los muestreosy ocho juveniles paralos meses de eneroy
febrero. Cédigo UARC 000092.

Gymnophthalmus speciosus: Es una de las especies
menos observadas (ocho veces), se hallo en |a hojarasca
(tanto dentro de ella como superficialmente) o debajo de
rocas cercade lamisa. No se observaron juveniles. En una
ocasi6n cuando se capturd un individuo de esta especie
regurgité al instante un juvenil de Lepidoblepharis
sanctaemartae, indicando su actividad predadora sobre
este geconido. Codigo UARC 000068.

Leposoma rugiceps: Solo se observo tresvecesy don-
de la hojarasca se hace aparentemente mas abundante.
Todos los individuos adultos, uno en el mes de marzo y
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dosenjulio, enestelltimoregistro seleshallojuntoaun
hormiguero. Cédigo UARC 000084.

Iguanaiguana: Sele hall6 en todos |os muestreos en-
tre arboles y arbustos con una o dos observaciones por
muestreos. En abril se observo un juvenil entrelos arbus-
tos junto al arroyo, de resto todos fueron adultos. Esta
especie esvictimaen estelugar delacazaindiscriminada.

Anolis auratus: se encontré entre las herbaceas de lu-
gares soleados; de los doce individuos observados seis
eran machos, cuatro hembrasy dos juveniles (uno en mar-
zoy el otro en mayo), esde destacar que lamayoriade los
encuentros (nueve) con esta especie fue entrelas 10:00 y
11:30 am.

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

Familia JBB Tierrasbajas
del Caribe
Gekkonidae 3* 11
Gymnophthalmidae 3 7
Iguanidae 1 1
Polychrotidae 1 8
Teidae 2 5

*Una especie introducida.

Ameiva ameiva: despuésdel.iguanaeslalagartijade
mayor tamafio en el JBB; también es victima de |a caza
indiscriminada por ocio. Se le encontré en casi todos la-
dos del JBB sobre todo anivel del suelo en losclaros de
los conjuntos de vegetacion arbustiva o donde esta la
basuray raravez selevio husmeando entre |la hojarasca;
€s qui zas ot r aespeci e abundant e. Segiin L escure& Gasc
(1986) es una especie helidfila.

Cnemidophorus lemniscatus: Al igual que Ameiva
ameiva suele ser muy comun en el JBB y husmea por to-
dos lados sobre todo en | os espacios abiertos, soleadosy
donde esta la basura para alimentarse de moscas y otros
insectos atraidos por la putrefaccion, es muy recurrente
observar ajuvenilesy algunos adultos trepando arbustos
y muros. También es una especie heliéfila (Lescure &
Gasc 1986).

Discusion

Lalista aqui presentada ofrece 10 especies, Sanchez
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

ocho familias, de las cuales tres no estan en el JBB, estas
son Anguidae, Corytophanidae y Tropiduridae, sin em-
bargo a nivel del nimero de especies se pudiera reportar
una cifra mayor en el jardin teniendo presente que los
muestreos diurnos fueron mas frecuentes, limitando la
observacién de mas especies de habitos nocturnos repor-
tadas para el departamento como los gecénidos Theca-
dactylus rupicauda y Hemidactylus palaicthus.

En cuanto aladistribucion dentro del JBB, setiene que
|as especie de acuerdo a sus habitos y adaptaciones ocupa
un lugar especifico, en latabla 2 se observa que la mitad
del total de lagartijas se encuentran en la hojarasca, en €l
caso de Lepidoblepharissanctaemartae, Gymnophthal mus
speciosus, Bachiabicolor y Leposoma rugicepssolo seles
hall6 alli, lo que indica que no solo se trata de su refugio
sinoqueesalli donderealizan su ciclo devida. Otrosdeta-
Iles como los huevos encontrados de Lepidoblepharis
sanctaemartae, la presencia de hembras y juveniles de
Gonatodes albogularis dentro de la hojarasca podria 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 laultima
especie citada) ademéslapresenciade canalesdetermiteros
en la hojarasca, podria ser un recurso alimenticio que pre-
dispondria la presentencia de estas lagartijas y haciendo
que la hojarasca sea uno de los lugares de crucial impor-
tanciaparaellasen el JBB.

Iguana iguana y Hemidactylus brookii como era de
esperarse, muestran habitos arboricolas. Un hecho preocu-
panteeslacazaalacual essometidalaespeciel.iguana,
solo por ocio, probablemente sea estalarazén por lacual
casi no se observaron individuos en fase juvenil conside-
rando lavulnerabilidad de |ahembra cuando desovaen el
suelo. Por otro lado el registro de H. brookii refleja la

Tabla 2. Lista de especie segun los lugares en que les avisto.

Especie Lugar
Ameiva ameiva SHP, A, Arr
Anolis auratus SHP
Bachia bicolor SH
Cnemidophor us lemniscatus SHP, Arr, A
Gonatodes albogularis SH, Arb
Gymnophthal mus speciosus SH
Hemidactylus brookii Arb
Iguana iguana Arb
Leposoma rugiceps SH
Lepidoblepharis sanctamartae SH

SHP: suelo-herbéaceas-pasto; SH: suelo-hojarasca; Arr:
arroyo; Arb: érboles, A: arbustos.
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posibilidad de estar presentes otras especies de habitos
nocturnos.

L os espacios soleados con abundante vegetacion de
matorral donde se encontraron los individuos de Anolis
auratus son el lugar propicio parasu alimentacion, debi-
do aque este escenario es un atractivo parainsectosvola-
dores que constituyen parte importante de su dieta.

Las dos especies de Teiidos registradas en el jardin
cumplen su funcion al ocupar las areas con mas oportuni-
dad para el forrajeo y el consumo de insectos voladores
presentes en |os basureros.

El nimero total de lagartijas corresponde a 1/3 de la
cantidad presumible estimada por Cuentaset 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 sefiala como habitantes del bosque
seco 0 himedo detierras bajas como Leposomarugiceps,
Gymnophthalmus speciosus, Lepidoblepharis sancta-
martae, Bachia bicolor e Iguana iguana (Dunn 1945,
Avila 1995, Rengifoetal. 1999 & Sexton etal. 1964); no
obstante las cuatro primeras de estas especies resultan
desconocidas respecto asus poblaciones naturalesen los
bosques secos del norte de Colombia, por tanto el JBB se
convierte en un lugar propicio paratener una aproxima-
cion cuantitativa de las poblaciones de estos habitantes
delahojarascay vendrian aser convenientes paraajustar
un estudio de estas especies en su propio entorno natural,
el bosque seco, del cual quedan unos pocosrelictos en el
Atléantico, contendencias adesaparecer, pero que de cual-
quier formano se encuentratan bruscamenteinfluido por
el hombre como se da en el JBB, haciendo prudente im-
pulsar programas de educaci 6n ambiental por parte de las
autoridades ambientales delaciudad parael mejoramien-
to sanitario del JBB.

Clave taxonémica para una apropiada identificacion
de los saurios del JBB registrados en este estudio.

1. Escamasdorsalescicloideas, cuadradas, hexagonales

O reCtanQUIArES..........cooveenereenereeere e 2
1'. Escamas dorsales granulares. ..........ocoeveveeererernenens 10
2. Undedo pedial. ....cccoovnrvmvenecnreeseenens B. bicolor
2'. Cinco dedos pediales .......ocevevecrcneneiereeeeese s 3
3. Crestadorsal 0 gular presente.......c.ocoveereeereecereenens 4

3'. Crestagular 0 dorsal ausente ........c.ccoveveveeerrereneerreens 5

4. Escamasventralesquilladas...........c.......... A. auratus
4. Escamasventraleslisas .........coeneniennns |.iguana
5. Orificio 6tico igual o mayor tamafio que el 0jo.....6

5'. Orificio 6tico ausente o de menor tamafio que el

6. 29 0 masescamas ventrales (transversalmente) .......
......................................................................... A. ameiva

6'. Menos de 29 escamas ventral es (transversal mente)
................................................................ C. lemniscatus

7. Los dedos dilatados en lamelas divididas H. brookii

7. Losdedos CilindriCoS........ccccvvevecveeeeescee s 8
8. Dedos con estuche .........ccocceeeevennee. L. sanctaemartae
8. Dedos sin estuche .......cccccvveeverrerennene. G. albugularis
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ESTUDIOS EN SISTEMATICA DE DISMORPHIINI
(LEPIDOPTERA: PIERIDAE) I: MORFOLOGIA DE
HUEVOS Y SUIMPORTANCIA TAXONOMICA

por

Jorge Llorente-Bousquets' & Jimena Castro Gerardino'
Resumen

Llorente-Bousquets, J. & J. Castro Gerardino: Estudios en sistematica de Dismorphiini
(Lepidoptera: pieridae) I: morfologia de huevos y su importancia taxonémica. Rev. Acad. Colomb.
Cienc. 31 (118): 145-164, 2007. ISSN 0370-3908.

Se describen y comparan los huevecillos de 19 especies o subespecies de cinco géneros de
Dismorphiini. La caracterizacion e ilustracion de los huevos considera los principales rasgos de la
estructura del corion: nimero de ejes longitudinales (cortos y largos) y de costillas. También se
ofrecen los colores del huevo, que es una caracteristica especifica, y las proporciones de longitud y
maximo diametro de anchura. En algunos casos se dan medidas de tamario. Se tipifican cuatro
modelos de huevo: elipsoidal alargado o fusiforme, globular meloniforme, barrilete y espicular
acuminado en el area micropilar. De las descripciones se hacen comparaciones y se comentan sus
posibles implicaciones taxonémicas.

Palabras clave: Pseudopieris, Enantia, Lieinix, Dismorphia, Moschoneura, Dismorphiini,
Colombia, Ecuador, morfologia de huevos.

Abstract

Eggs of 19 species or subspecies in five genera of Dismorphiini are described. The characterization
and illustration of the eggs takes into consideration the main traits of the structure of the chorion: the
number of (short or long) longitudinal axes and ribs. The colours of the egg are also considered,
being a specific characteristic, as well as the proportions of length and maximal diameter of width.
In some cases measurements are given. Four models of eggs are typified: widened-ellipsoidal or
fusiform, globular-meloniform, barrel-shaped and acuminate-spicular. Comparisons are drawn from
the descriptions and their possible taxonomic implications commented.

Key words: Pseudopieris, Enantia, Lieinix, Dismorphia, Moschoneura, Dismorphiini, Colom-
bia, Ecuador, eggs’ morphology.

1 Museo de Zoologia. Facultad de Ciencias, UNAM. Apdo. Postal 70-399. México 04510 D. F. 20 MEXICO. Correo electronico:
jlb@hp.fciencias.unam.mx Este trabajo se realiz6 bajo los auspicios de la Universidad Nacional de Colombia (ICN) y la Facultad de
Ciencias de fa UNAM,
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Introduccién

El uso de caracteres morfoldgicos de estados juveni-
les, para la caracterizacién de grupos o el establecimiento
de relaciones de afinidad evolutiva entre los Insecta, con
mayor frecuencia es en ¢l estadio larval y a nivel familico
o suprafamilico (Costa et al.,, 2006). En muchos
Lepidoptera, el desconocimiento de los estados juveniles
es tal que solo complementariamente, 0 en ocasiones sin-
gulares, son utilizados en estudios de la sistemadtica de
un grupo, aungue a menudo no son considerados, en es-
pecial los huevecillos (v. gr. Kristensen, 1975; Ackery et
al., 1999). Por lo general, el uso de caracteres juveniles es
marginal y asistemdtico en Papilionoidea, aunque han
habido excepciones notables en algunas familias (Miiller,
1886). De hecho, los estudios de estados juveniles en esta
superfamilia estdn en su infancia o etapa descriptiva y
exploratoria. No obstante, en algunos taxones de
Riodinidae y Lycaenidae, por ejemplo, el estudio de la
morfologia de los huevos lleva grandes progresos con el
uso del microscopio electrénico de barrido (Downey &
Allyn, 1980, 1934).

Las compilaciones de datos sobre huevos en los tra-
bajos de Garcia-Barros y colaboradores es meritoria, pero
su sintesis bdsicamente se circunscribe a los aspectos de
tamafio y su variacién, mds con propdsitos ecolégicos
que sistemdticos (Garcia-Barros, 1992, 2000 a,b;
Garcia-Barros & Martin, 1995 Garcia-Barros &
Munguira, 1997). De gran interés para la sistemdlica
son los estudios de ultraestructura coridnica en Insecta
de Margaritis (1985), Margaritis & Mazzini (1998) y
Kambysellis et al., (1999), aun cuando no se dedican
directamente a fos Lepidoptera. En esta linea, uno de los
trabajos més cldsicos y completos es el de Hinton (1981)
en tres volimenes.

En Pieridae solo se cuenta con datos muy generaliza-
dos de la morfologia de los huevos y la variedad de ellos
(Llorente-Bousquets, 1984; Ackery ef al., 1999;
Korshunov, 2002; Llorente-Bousquets & Le Crom,
2004). Un e¢jemplo de datos generales de los huevos en
Pieridae lo expresa Torres-Bauza (1999).

Los datos sobre la morfologia de huevos de Pieridae
estan dispersos en muy variados trabajos: observaciones
ocasionales de oviposicidn, ciclos o historias de vida,
algunas revisiones o monografias y libros dedicados a
una region o pafs; para ello se puede consultar la compi-
lacién de Garcia-Barros (2000). Este autor obtuvo en la
bibliografia datos de tamafic de huevos de menos de 90
especies de la familia Pieridae de un total de 1000 que
existen en todos los continentes; de Dismorphiinae solo

menciona a cuatro de un total de cerca de 80 especies, y
de solo dos géneros de un total de siete.

Estudios de morfologia de huevos de Pieridae, que
ilustren y comparen a especies proximas, son realmente
escasos y solo podemos ejemplificar con el de
Eitschberger (1983), que integra los trabajos de Coolidge
& Newcomer (1903), Coutsis (1970) v Henriksen &
Kreutzer {1982) sobre especies de Pieris holdrticas. Este
trabajo précticamente es el tinico que comprende el estu-
dio de variacidn interespecifica de algunos de los carac-
teres morfoldgicos y cromdticos de los huevecillos (v. gr.
ejes longitudinales, ndmero de costillas y forma del hue-
v0), asi como la comparacidn €n un grupo supragenérico
de los Pieridae.

De las Dismorphiini son muy pocos los trabajos que se
conocen de huevos. Estos, por lo comin se resumen en
datos de tamafio y color general para el género Dismorphia
(sensu stricto) {Young, 1972; Aiello, 1980; Llorente-
Bousquets & Garcés, 1983; Llorente-Bousquets, 1984;
Torres-Bauza, 1991). El desconocimiento de los huevos
de Dismorphiini se puede reconocer en la obra de Le Crom
et al. (1994), en particular en su lamina 40 de ciclos bio-
légicos de Pieridae, donde se destacan orugas y crisdlidas
desconocidas de varios géneros, pero estdn ausentes los
huevos.

Llorente-Bousquets ( 1984) descubrié que el tamafio,
la forma y el color en las tres especies del complejo jethys
son notablemente distintos: en efecto, estos caracteres con
otros de genitales y ciertas marcas alares diagnostican
bastante bien a cada especie. Sin embargo, son los rasgos
de los huevos los que parecen ser mds convincentes en la
aclaracion de este problema taxondmico, que permanecid
sin resolverse por mas de 100 afios (v. gr Godman &
Salvin, 1879-1901; Talbot, 1932; Brown, 1944,
Hoffmann, 1940; Lamas, 1979), y que fue generado por
la gran similitud de las especies en su patrén de disefio
alar: Enantia melite Linnaeus, 1763, E. jethys Boisduval,
1836, E. citrinella Felder & Felder, 1861 y E. albania
Bates, 1894, descritas insuficientemente desde hace mds
de 140 afios y promoviendo la creencia en especies
cripticas.

Estos y otros hallazgos en atributos antenales, contor-
no y venacion alar, genitales masculinos y femeninos, ast
como de androconias alares (Llorente-Bousquets, 1984;
Llorente-Bousquets & Castro, 2004), llevaron a los au-
tores a efectuar investigaciones detalladas sobre tales ca-
racteres y su distributividad en varias especies y géneros
de Dismorphiini. Con base en ello presentamos el primer
trabajo sobre huevos y sus caracteres en algunas especies
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de cinco géneros de Dismorphiini (Pseudopieris, Enantia,
Lieinix, Dismorphia y Moschoneura), como parte del pro-
yecto ‘Biologia y filogenia de los Pieridae neotropicales’
iniciado en 1999 en el Instituto de Ciencias Naturales de
la Universidad Nacional de Colombia.

Material vy Métodos

Ohtencidn de ejemplares, Se efectuaron recolecciones
de hembras de distintas especies de Dismorphiini en di-
versas localidades de Colombia, Ecuador y Perd entre 1999
y 2001. Al momento de recolectar cada individuo, por lo
general se conservd vivo dentro de una bolsa de papel
glacile con los datos correspondientes; todas estas bolsas
a su vez se colocaron en cajas de pldstico para su protec-
cién durante el viaje. Cuando las exploraciones de cam-
po eran muy prolongadas (mas de seis dias). o bien cuando
la recoleccién era muy productiva y los ejemplares no se
examinarian inmediatamente, se procedid a extirpar los
abddmenes para guardarlos en tubitos cerrados herméti-
camente con alcohol etilico al 70%, donde el color de los
huevecillos se conservaba hasta por cerca de 15 dias o
poco més, Cada tubito se rotuld con el nimero del ejem-
plar correspondiente y apuntado en la bolsa de papel
glacile respectiva que contenia el tdrax v la cabeza del
ejemplar, v que mds tarde fue preparado v determinado
taxondmicamente.

Diseccidn de abddmenes. Se obtuvieron ejemplares de
mds de 20 especies. cuyos abddmenes fueron disectados
y examinados cuidadosamente bajo el microscopio
esterenscdpico; se usd un microscopio Wild Heerbrugg
TYP 308700, Makroskop M 420 (Wild) vy cdmara Wild
MP512, Con alfileres de distintos grosores vy tamafios,
incluidos en palitos de madera o en un mango de pldstico,
se elaboraron los instrumentos de diseccidn; éstas se efec-
tuaron en cajas de petri con agua destilada. Se separaron
los genitales femeninos de los ovarios y se limpiaron
ambas estructuras del cuerpo graso y otros tejidos u drga-
nos o adherencias. Los ovarios, en su mayoria, fueron com-
parados respecto al color con el catdlogo de Ridgway
(1912). Cada corpus bursae y estructuras asociadas de las
distintas especies fueron limpiadas, estudiadas y dibuja-
das, pero son motivo de otro trabajo comparativo. Lo mis-
mo ocurrid con las antenas y alas en el resto de los
Organismos,

Llorente-Bousquets { 1984) estudid los huevecillos de
Dismorphiini ayudado de lentes translicidos de colores
para contrastar el corion y poderlos examinar y comparar
mds fdcilmente. Sin embargo, esta téenica es débil e insu-
ficiente para resaltar de modo adecuado las estructuras

coridnicas de interés, Por ello se decidid innovar otra tée-
nica y asi se hicieron pruebas con distintos tipos de colo-
rantes (verde, azul, rojo y combinaciones de ellos), para
tefiir diferencialmente los huevos, eligiendo finalmente
el azul de metileno por su accesihilidad, costo y mejores
resultados respecto a la calidad de la tincidn, rapidez de
€sla y su permanceneia. Por el examen en la literatura, pue-
de ser que esta técnica se considere original v de gran
utilidad para el estudio sucesivo del corion de los
huevecillos en Papilionoidea. Se presentan tres huevos
en fotografias que ilustran el resultado de la técnica (Fig.
I}, en representantes de los géneros Pseudopieris, Lieinix
y Dismarphia.

Previa a la uncidn de los huevos (corion), éstos se
extrajeron de la cubierta transparente y tubular de los
ovarios. Casi siempre se obtuvieron los dos primeros de
cada ovaniola (a veces solo uno, el primero), que son 16, ¥
que por lo comdn estdn maduros v tienen ¢l color bdsico
inicial al momento de la fertilizacidn u oviposicidn; se
sabe que este color cambia después de la fecundacidn ¥
formacidn del cigoto v embridn respectivo. Tal color fue
determinado, en la gran mayoria de las disecciones, con
el mismo catdlogo citado (Ridgway, 1912) bajo el mi-
croscopio estereoscdpico, bajo las mismas condiciones
de iluminacién en todos los casos para no introducir va-
riables adicionales en las comparaciones cromdticas.

Se estudiaron de cinco a diez huevecillos coloreados
de cada individuo, distinguiendo en cada uno el nimero
de ejes cortos y largos longitudinales, asi como el nime-
ro de costillas (Fig. 2). Tales caracteres resultaron en los
de mayor importancia y facilidad de estudio. Para el exa-
men del drea micropilar en el dpice del huevecillo no se
contd con microscopio electronico, que por necesidad es

&)

Figura 1. Fotografias de huevecillos de tres especies de Dismorphiini.
A, Prendopieris viridwla, B. Lieinix nemesis, C. Dismorphia crisia,
con aplicacidn de azul de metileno para contrastar ejes y costillas,
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requerido de acuerdo con el tamafio reducido de dicha
drea. En la figura 2 se destacan algunas de las estructuras
mds importantes que se citan en las descripciones.

La disposicién o sucesién de ejes cortos y largos per-
mitié, en primera instancia, advertir que el corion puede
presentar tres tipos de simetrfa: asimétricos, simetria ra-
dial y simetria bilateral (Fig. 2). Advertimos que éste es
un envoltorio de proteccidn del cigoto y del embrién y no
¢l organismo mismo, por lo cual no debemos sorprender-
nos ante tal situacién. Lo que es importante primero es
registrar los tipos de simetria, determinar si existe una
simetria dominante, o bien si hay una férmula més recu-
rrente en la disposicién de ejes cortos y largos en las po-
blaciones de huevecillos de un mismo individuo, y a su
vez en distintos individuos. Asi mismo de otros caracte-
res que adelante se citan,

Un gje largo recorre desde la base hasta el micrépilo.
Un eje corto no alcanza el drea micropilar, pues se ve sus-

pendido previamente por una o mds costillas (Fig. 2). Tal
situacién se puede esquematizar y exponer en una férmu-
la del tipo siguiente: LC LCLCLCLCLC, (férmula
ampliada) que expresa la sucesidn de ejes, en este caso la
simetria radial, y los subindices corresponden al niimero
de costillas anteriores al 4rea micropilar que alcanza cada
eje corto (C). L, desde luego es un eje largo que abarca
toda la longitud desde la base al 4drea del micrépilo, en la
cdspide del huevo. Los gréficos de las férmulas amplia-
das se ilustran al lado del esquema o dibujo del huevecillo
por especie-subespecie (Figs. 3-21). En la descripcidn, al
final, se dan mas casos pero con la férmula abreviada o
condensada, esto es, anteponiendo un nimero ardbigo
cuando hay repeticion de ejes cortos o largos v. gr.
2LC2L3CLC2LC. Por convencidn siempre se inician las
férmulas a partir de un eje largo (L); en la ilustracién
comienza en el nivel superior.

También para cada huevo se contd el nimero de costi-
Has que hay desde la base al drea micropilar, esto en va-

formula ampliada: LLCCLCLCLC
farmula condensada: 21.2CLCLCLC
. drea micropilar
. \‘ asimetria
apice - '/ N
eje lengitudinal :l. “
corto &Y . ‘
- / =. —] W .
ke 3 a— \—e—=costillas
e e =
s=="
| FE=E -
| a — — simetria bilaleral
— - |
- B ;
g =
- E . — E‘ —=> dreas intercostales
1 L
=]
A= —f———F—7 ~¢jes longitudinales arcammm silar
e *
S == .
ey costilla
-/".
T base —
area intercostal
A B formula condensada: 7L.CH L c

Figura 2. Esquema de huevos de Dismorphiini mostrando dreas, rasgos, tipos de simetria y férmulas. A. Dismorphia crisia.
B. Pseudopieris viridule. C. Area micropilar de L. nemesis. D-E, P. viridula: D. Asimetria. E. Simetria bilateral.
F. Simetria radial en D. theucharilu.
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rias vistas. Las costillas que van de un eje a otro no son
completamente rectas, sino un poco deprimidas o conca-
vas y algo irregulares, como microcrenuladas.

De este modo el numero y la sucesién de ejes, cortos
y largos, con cada formula predominante, y la cantidad
de costillas, entre otros caracteres, fueron considerados
para caracterizar a cada especie, En algunos casos se conto
con una sola hembra, pero en varios casos se contd con
al menos dos 0 mas; a veces de distintos lugares geogra-
ficos. No hubo diferencias relevantes, en todos los ca-
sos, respecto al numero de costillas o ejes para
caracterizar a cada especie; pero hasta ahora [a variedad
y disposicién de ejes cortos hacen pensar en un tipo de
“huella dactilar”, mas que en una uniformidad o caracter
constante a nivel de especie. No obstante, en algunos
casos podrian indicar relaciones entre grupos de espe-
cies y géneros. El color de los huevecillos casi siempre
fue constante a nivel de especie, pero no se hallo evi-
dencia alguna para tomarse en cuenta como constancia a
nivel genérico.

En algunas especies se ofrece informacién del nime-
ro de huevos y estado del desarrollo de éstos en las
ovariolas.

A continuacién la lista de ejemplares examinados,
conservando el orden en que fueron elaboradas las
disecciones; tales nimeros se refieren en las descripcio-
nes y pies de figura de ilustraciones:

|. Dismorphia crisia foedora (Lucas, 1852)

Colombia, Cundinamarca, La Mesa, vereda Guayabal.
8. vii. 2000. Jorge Llorente & German Amat Leg. 1250 m.
Cafetal.

2. Dismorphia zathoe zathoe (Hewitson, [1858])

Colombia, Cundinamarca, La Mesa, vereda Guayabal.
8.vii.2000. Jorge Llorente & German Amat Leg. 1250 m.
Cafetal.

3. Dismorphia thermesia minima Llorente, Andrade &
Salazar, 2004

Colombia, Cundinamarca, La Mesa, vereda Guayabal.
8.vii.2000. Jorge Llorente Leg. 1250 m. Cafetal.

4. Dismorphia crisia foedora {(Lucas, 1852)

Colombia, Cundinamarca, La Mesa, vereda Guayabal.
8. vii. 2000. Jorge Llorente & German Amat Leg. 1250 m.
Cafetal.

5. Dismorphia zathoe zathoe (Hewitson, [1858])

Colombia, Cundinamarca, La Mesa, vereda Guayabal.
8.vii.2000. Jorge Llorente & German Amat Leg. 1250 m.
Cafetal.

6. Lieinix nemesis nemesis (Latreille, [1813])

Colombia, Cundinamarca, La Mesa, vereda Guayabal.
8.v1i.2000. Jorge Llorente & German Amat Leg. 1250 m,
Cafetal.

7. Dismorphia medora medora {Doubleday, 1844)

Colombia, Cundinamarca, Tena, Arroyo de Patio Bo-
nito- Pedro Palo. 28-29.vii.2000. Jorge Llorente Leg. 1850
m.Vegetacién riparia,

8. Dismorphia medora medora (Doubleday, 1844)

Colombia, Cundinamarca, Tena, Arroyo de Patio Bo-
nito- Pedro Palo. 28-29. vii. 2000. Jorge Llorente Leg.
1850 m. Vegetacion riparia.

9. Dismorphia thermesia minima Llorente, Andrade &
Salazar, 2004

Colombia, Cundinamarca, La Mesa, vereda Guayabal.
28-29.vi1.2000. Jorge Llorente Leg. 1350 m. Cafetal.

10. Dismorphia zathoe zathoe (Hewitson, [1858})

Colombia, Cundinamarca, La Mesa, vereda Guayabal.
28-29. vii. 2000. Jorge Llorente Leg. 1350 m. Cafetal.

11. Dismorphia crisia foedora (Lucas, 1852)

Colombia, Cundinamarca, Tena, Arroyo de Patio Bo-
nito- Pedro Palo. 28-29.vii.2000. Jorge Llorente Leg. 1850
m. Vegetacion riparia.

12. Lienix nemesis nemesis (Latreille, [1813])

Colombia, Cundinamarca, La Mesa, vereda Guayabal.
28-29.vii.2000. Jorge Llorente Leg, 1350 m. Cafetal.

13. Dismorphia zathoe zathoe (Hewitson, [1858])

Colombia, Cundinamarca, La Mesa, vereda Guayabal.
28-29.vi1.2000. Jorge Llorente Leg. 1350 m. Cafetal.

14, Dismorphia zathoe zathoe (Hewitson, [1858])

Colombia, Cundinamarca, San Antonio de Tena.
29.vii.2000. Jorge Llorente Leg. 1400 m. Vegetacién
riparia. Cafetal.

5. Dismorphia thermesia minima Llorente, Andrade
& Salazar, 2004
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Colombia, Cundinamarca, La Mesa, vereda Guayabal.
28-29.2000. Jorge Llorente Leg. 1350 m. Cafetal.

16. Pseudopieris viridula viridula (C. Felder & R.
Felder, 1861)

Colombia, Cundinamarca, La Mesa, vereda Guayabal.
6.vii1.2000. Jorge Llorente Leg. 1350 m.

17. Dismorphia amphione beroe {Lucas, 1852)

Colombia, Cundinamarca, Girardot, rio Bogola,
7.viii.2000. Jorge Llorente Leg. 300 m. Vegetacidn riparia.

18, Dismorphia medora medora (Doubleday, 1844)

Colombia, Cundinamarca, Tena, vereda Laguneta.
21.viii.2000. Jorge Liorente Leg. 1900 m. Vegetacién
riparia.

19. Lieinix nemesis nemesis (Latreille, [1813])

Colombia, Cundinamarca, Tena, vereda Laguneta.
21.viii.2000. Jorge Llorente Leg. 1900 m. Vegetacion
riparia.

20. Dismorphia zathoe zathoe (Hewitson, [1858])

Colombia, Cundinamarca, La Mesa, vereda Guayabal.
Cafetal. 21.viii.2000. Jorge Llorente Leg. 1350 m.

21. Dismorphia zathoe zathoe {Hewitson, {1858])

Colombia, Cundinamarca, La Mesa, vereda Guayabal.
Cafetal. 21.viii.2000. Jorge Llorente Leg. 1350 m.

22. Dismorphia thermesia minima Llorente, Andrade
& Salazar, 2004

Colombia, Cundinamarca, La Mesa, vereda Guayabal.
21.viii.2000. Jorge Llorente Leg. 1350 m. Cafetal.

23, Dismorphia mirandola discoloria Weymer, 1891

Colombia, Antioquia, Medellin, Piedras Blancas.
26.ix.2000. N. Peldez Leg.

24. Dismorphia arcadia diana Lamas, Llorente &
Rodriguez, 2004

Colombia, Antioquia, Medellin, Piedras Blancas. 26.ix.
2000. Jorge Llorente & N. Peldez Leg.

25, Dismorphia mirandola discoloria Weymer, 1891

Colombia, Antioquia, Medellin, Piedras Blancas. 26.
ix. 2000. J. Llorente & N. Peldez Leg.

26. Dismorphia mirandola discoloria Weymer, 1891

Colombia, Antioquia, Medellin, Piedras Blancas. 26.
ix. 2000. I. Llorente & N. Peldez Leg.

27. Dismorphia leywi dolorita Fassl, 1910

Colombia, Antioquia, Medellin, Piedras Blancas. 26.1x.
2000, J. Llorente & N. Peldez Leg.

28. Dismorphia leywi dolorita Fassl, 1910

Colombia, Antioqutia, Medellin, Piedras Blancas. 26.
ix. 2000. J. Llorente & N. Pelédez Leg.

29. Enantia lina agatha LLamas, Llorente & Constan-
tino, 2004

Colombia, Valle del Cauca, Cali, rio Pance. 20.x.2000.
J.Llorente & L.Constantino Leg.

30. Pseudopieris viridula viridula (C. Felder & R.
Felder, 1861)

Colombia, Valle del Cauca, Cali, rio Pance, Ecoparque.
20.x.2000. J. Llorente & L. Constantino Leg.

31. Pseudopieris viridula viridula (C. Felder & R.
Felder, 1861}

Colombia, Valle del Cauca, Cali, rio Pance, Ecoparque.
20. x. 2000. J. Llorente & L.Constantino Leg.

32. Pseudopieris viridula viridula (C. Felder & R.
Felder, 1861)

Colombia, Valle del Cauca, Cali, rio Pance, Ecoparque.
20.x, 2000. I. Llorente & L.Constantino Leg.

33. Dismorphia lysis lysis (Hewitson, 1869)

Puente rio Quijos, Baeza, Napo, Ecuador. 1900 msnm.
2.xi.2000. J. Llorente & P. Ofia Leg.

34. Dismorphia lysis Iysis (Hewitson, 1869)

Puente rio Quijos, Baeza, Napo, Ecuadoer. 1900 msnm,
2.x1.2000. ]. Llorente & P. Ofia Leg.

35. Dismorphia lewyi leonora (Hewitson, 1869)

Puente ric Quijos, Baeza, Napo, Ecuador. 1900 msnm.
2.xi.2000. J. Llorente & P. Ofia Leg.

36. Dismorphia teresa (Hewitson, 1869)

Puente rio Quijos, Baeza, Napo, Ecuador. 1900 msnm.
2.x1.2000. sotobosque. J. Llorente & P. Ofia Leg.

37. Dismorphia zaela abilene (Hewitson, [1872])

Cascada San Rafael (Vereda), Rio Seco, Sucumbios-Napo,
Ecuador. 3.x1.2000. J. Llorente-Bousquets & P. Ofia Leg.
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38. Dismorphia lysis lysis (Hewitson, 1869}

Cascada San Rafael (Vereda), Rio Seco, Sucumbios-Napo,
Ecuador. 3.x1.2000. J. Liorente-Bousquets & P. Ofia Leg.

39. Dismorphia lysis lysis (Hewitson, 1869)

Cascada de San Rafael (Vereda), Rio Seco, Sucumbios-
Napo, Ecuador. 3.x1.2000. J. Liorente-Bousquets & P. Ofia Leg.

40. Dismorphia arcadia lucilla Butler, 1899

Puente rio Quijos, Baeza, Napo, Ecuador. 1900 msnm.
2.xi.2000. S/Compositae. J. Llorente & P. Oiia Leg.

41. Dismorphia lewyi leonora (Hewitson, 1869)

Puente rio Quijos, Baeza, Napo, Ecuador. 1900 msnm.
2.x1.2000. S/Compositae. J. Llorente Leg.

42. Dismorphia theucharila avonia (Hewitson, 1867)

Rio San Pedro, San Pedro, Lita, Imbabura, Ecuador.
1100 msnm. 24 xii.2000. J. Llorente-Bousquets & D. Cas-
tro Leg,

43. Dismorphia amphione discrepans Butler, 1896

Rio San Pedro, San Pedro, Lita, Imbabura, Ecuador.
1100 msnm. 24.xii.2000. }. Llorente-Bousquets & D, Cas-
tro Leg.

44. Moschoneura ela xanthella Le Crom, Llorente &
Fagua, 2004

Lumbaqui, Sucumbios, Ecuador. 600 msnm. 31.xii.
2000. J. Llorente & D. Castro Leg.

45. Dismorphia lua [ua (Hewitson, 1869)

Cascada San Rafael, Sucumbios-Napo, Ecuador. 1200
msnm, 19.i1i.2001, I, Llorente & D. Castro Leg.

46. Moschoneura pinthous monica Lamas, 2004

Bosque Bavaria, Villavicencio, Meta, Colombia. 500
msnm. 11.iv.2001. J. Llorente & D. Castro Leg.

47, Enantia lina mercenaria (C. Felder & R, Felder, 1861)

Bosque Bavaria, Villavicencio, Meta, Colombia. 500
msnm. 12.iv.2001. Walter Winhard Leg.

Resultados

El orden genérico adoptado en los resultados sigue el
arreglo de Llorente-Bousquets (1984) & Llorente-
Bousquets & Castro (2004b}). El agrupamiento de espe-
cies en el género Dismorphia no sigue autor alguno; éste
se determind por una combinacion de caracteres del corion

como son principalmente: forma del huevo, nimero de ejes
y costillas, tipos de base y &pice, asi como la distancia de
la base del huevo en la que se alcanza la maxima amplitud
de didmetro. La sucesion de figuras en laminas pretende
seguir esta semejanza de caracteres, aunque tales
agrupamientos no son naturales.

En cada subtitulo por taxén, las descripciones, se ha-
cen siguiendo el patrén siguiente: medidas y proporcio-
nes largo-ancho del huevo; forma del huevo, de la base ¥
su dpice, acentuacion del constrefiitniento apical (por ni-
mero de costillas o longitud proporcional); nimero de cos-
tillas, minimo, maximo y promedio o predominancia; nimero
de ejes longitudinales (largos y cortos) y tipos de sime-
tria; algunas formulas reconocidas (abreviadas); distancia
de ejes cortos a area micropilar. Color de los huevos
{coloquialmente y de acuerdo con el catdlogo de Ridgway
(1912)), asf como cambios en su color, Namero y color de
los huevos maduros por ovariola y, si fue posible, de
inmaduros. Finalmente, drea de proveniencia de ejempla-
res y algunas comparaciones.

Consideramos importante destacar que el color de los
‘huevos’ se debe al material interno del corion, El corion
es blanquecino, translicido o ligeramente pardo en pocas
ocasiones. Los cambios de color después de la fertiliza-
cién o la oviposicion se deben a ia formacién del embrion
v/o la exposicién al medio ambiente. Se debe entender
que lo impreciso de los términos y adjetivos se genera por
hablar coloquialmente de huevo y corion, ademds de que,
amenudo, yano se trata de un huevo sino de un embrién.
Asi, el color ‘perlade’, blanquecino u otros que se desta-
can en las descripciones de ciclos de vida por diversos
autores, deben tomarse con toda la provisionalidad o im-
precisioén correspondiente.

Lista de especies
I. Pseudopieris viridula viridule (Figs, 3y 4)

Los huevos miden cerca de 1.5 mm a 1.8 mm de largo.
Los huevos son 2.48 veces mds largos que la maxima an-
chura, pero pueden ser 2.9 veces mas largos. La forma del
huevo en la base es convexa y casi igual que el édpice,
aunque este Ultimo es ligeramente aplanado. No se acen-
taa notablemente el adelgazamiento en la parte superior
del huevo; siempre es un elipsoide alargado, angosto y
simétrico (fusiforme), de tal manera que el maximo dig-
metro 1o alcanza a la mitad de la longitud. Tal adelgaza-
miento del huevo que culmina en el apice, se incrementa
un poco desde la sexta costilla (superior), aunque se ini-
cia aproximadamente a tres cuartos de la longitud del
huevo. Posee de 55 a 68 costillas y de 8 a 10 ejes
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longitudinales. Se presentan huevos con simetria bilate-
ral, pero pueden ser asimétricos. Las férmulas reconoci-
das son: LCCLCLCLCL, LLCLLCLLCL y LLLC LLLL.
Los ejes cortos casi siempre quedan de cuatro a diez cos-
tillas del drea micropilar, aunque a menudo hay casos de
ejes cortos a una o dos costillas del drea micropilar. El
color de los huevos es grisdceo; segin catdlogo de
Ridgway entre grayhis lavender 57°» VB-V f y light
campanula blue 55* B-V d. En algunos huevos de distin-
tas hembras el color puede variar en la tonalidad grisdcea;
al seguir a Ridgway es rood’ lavender 57’» VB-V f a lilac
gray 597 » f. Los huevecillos cambian a color rojizo cuan-
do estdn fertilizados. Hay muchos huevos maduros por
ovariola y varias decenas hialinos o blanquecinos por

madurar. Los ejemplares estudiados provienen de dos
dreas: Magdalena medio y Cali (16, 30-32). Se observa-
ron algunas diferencias: los huevos del individuo de
Magdalena con menos ejes longitudinales y los ejes cor-
tos casi alcanzan el darea micropilar; ademds de diferen-
cias en tonalidad. Dos ejemplares de Cali fueron tomados
ex copula.

2. Enantia lina mercenaria (Fig. 5)

Los huevos miden 1.25 mm de largo y 0.52 mm de
ancho mdximo. La relacién entre la amplitud y la longi-
tud de los huevos es de 2.42 veces mds largos que la méaxi-
ma anchura. La forma del huevo es la de un elipsoide
cuasisimétrico, cuya base es convexa y el dpice es aplana-

Pseudopieris viridula viridula 3
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Pseudopieris viridula viridula 4
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Enantia lina agatha 6

Figuras 3-6. Vistas de huevos, drea micropilar y esquemas de simetria en: 3. Pseudopieris v. viridula (30-32), 4. Pseudopieris v. viridula (16),
S. Enantia lina mercenaria (47), 6. Enantia lina agatha (29). Nimeros en paréntesis son de ejemplares (ver seccién materiales y métodos).
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do. El 4pice es ligeramente més agudo que la base. El adel-
gazamiento acentuado es leve y ocurre en la parte superior
del huevo desde la octava costilla; el maximo diametro lo
alcanza a la mitad de la longitud. Posee 35 costillas y 11
ejes longitudinales. Los huevos son asimétricos y las for-
mulas registradas son las siguientes: LLCLLCLCLLC y
LCLCLLCLCLC. Los ejes cortos casi siempre quedan de
una a tres costillas del drea micropilar. Un ejemplar estu-
diado de Villavicencio, Meta (47). Los huevos fueron mas
largos que en E. [ agatha y cuando menos con dos costi-
Ilas mas.

3. Enantia lina agatha (Fig. 6)

Los huevos son 2.13 veces mas largos que la maxima
anchura. La base es convexa y el dpice es mas aplanado
que en P. viridula. La forma del huevo es semieliptica,
con adelgazamiento acentuado en la parte superior; ¢l
maximo didmetro estd a tres quintas partes de la longitud.
El adelgazamiento del huevo se acentua desde la séptima
costilla superior. Posee 31 a 33 costillas y de 10 a 12 ejes
longitudinales. Los huevos pueden presentar simetria bi-
lateral, radial o ser asimétricos. Las formulas reconocidas
son: LCLLCLLCLLC; LCLCLCLCLCL; LCLCLCLCLC;
LCCLCLCLCLCL y LCLCLCLCLCLC. Los ejes cortos
casi siempre quedan de dos a cinco costillas (méas frecuen-
temente tres o cuatro) del drea micropilar. Los ejes cortos
se encuentran en una ligera depresion. El color de los
huevos es verde muy claro; segiin catalogo Ridgway un
poco mds palidos que el oural green pl. XVIII 35’ green f.
Un ejemplar estudiado (29) de Cali, conteniendo nume-
rosos huevecillos.

4. Lieinix nemesis nemesis (Fig. 7)

Los huevos presentan una longitud 2.81 veces mayor
que la maxima amplitud. En cuanto a su forma, se trata de
un elipsoide angosto con la base convexa y el 4pice apla-
nado. El dpice es mas agudo que la base. El adelgazamien-
to acentuado en la parte superior ocurre hacia los dos tercios;
el didmetro maximo se encuentra desde las dos quintas
partes hasta la mitad de la longitud. El adelgazamiento del
huevo se incrementa desde la novena costilla superior, a
mas de cuatro quintos de la longitud. Presentan 50 costi-
llas y de 11 a 12 gjes longitudinales. Los huevos presentan
simetria bilateral y radial, con las formulas siguientes:
l.CLLCLCLLCL; LCLLCLCLCLLC; LCLLCLCLCLCL;
LCLCLLLCLCL y LCLCLCLCLCLC. Los ejes cortos que-
dan a ocho costillas del 4rea micropilar. El color de los
huevos es verde claro; segun el catalogo Ridgway entre
clear yellow green 31 Y-G b y light viridine yellow 29GG-
Y d. Cuatro huevos por ovariola estan bien desarrollados;
los poco desarrollados son blanquecinos. Otras férmulas

son: 2LC2LCLC2LC, 2LC2LCLCLCLC, 2LC2LC2LCLC,
2ZLCLC2LCLCLC, 3LCLC2LCLC, y otras mas. De la mis-
ma area se estudiaron tres ejemplares (6, 12 y 19}, muy
similares en el color de huevos y con gran variabilidad en
sus formulas.

5. Dismorphia thermesia minima

Los huevos miden entre 1.3 ¥ 1.4 mm de longitud. Los
huevos son muy aguzados hacia el apice. Se encuentran
poco mas de 10 huevos bien desarrollados; de uno a dos
por ovariola. El color de los huevos es entre lila-morado y
rojo-violeta; seglin catilogo Ridgway entre pausy purple
pl. X1169 RV-R k y Schoenfeld’s purple pl. XXV1 69’ RV-
R i. Se examinaron cuatro ejemplares (3, 9, 15 y 22) del
Magdalena medio, Colombia.

6. Dismorphia lua lua (Fig. 8)

Los huevos son }.43 veces mas largos que la maxima
anchura. La base del huevo e¢s convexa y bastante obtusa,
mientras que el apice es un poco mas agudo, pequefio y no
es aplanado. El adelgazamiento se inicia a los dos tercios de
longitud, y se acentia cerca del apice, desde la sexta costilia
superior a 8/9 de su longitud. En cuanto a su forma, se trata
de un elipsoide con didmetro amplio y cuyo maximo lo
alcanza desde la mitad hasta dos tercios de su longitud.
Posee de 44 a 46 costillas vy de 16 a 20 gjes longitudinales
cuya disposiciéon conforma asimetrias. Las féormulas son
mds complejas que en otras especies y presentan la si-
guiente configuracion: LC C.LC.C.C.LLLC C.C.LC C y
LLCLCLCLCLLLCLLC. La presencia de ejes cortos y lar-
gos es muy variable. Adviértase que fue el (imico caso en que
hay ejes muy cortos que se ubican entre dos cortos y éstos a
su vez entre dos largos; se trata de una peculiaridad en la
estructura de los huevos. Los ejes cortos alcanzan desde la
costilla sexta superior hasta la peniltima. El ejemplar fue
recolectado muy temprano (07:00 h) y con una enorme can-
tidad de huevecillos en cada ovariola. La forma globular de
los huevos estudiados en este ejemplar, posiblemente pue-
dan indicar inmadurez. Solo se examiné un ejemplar {45}
del Napo de Ecuador.

7. Dismorphia lewyi dolorita (Fig. 9)

Los huevos son 2.08 veces mas largos que la maxima
anchura. La base del huevo es convexa y un poco obtusa;
el dpice es mas agudo y aplanado. En cuanto a su forma,
se trata de un elipsoide con diametro maximo desde la
mitad a dos tercios de la longitud. El adelgazamiento ini-
cia hacia el final de los dos tercios superiores; tal reduc-
cion es vniforme hasta el dpice. Presenta de 74 a 94
costillas {(mas a menudo entre 80 y 90}, que se encuentran
mas separadas unas de otras conforme se acercan al dpice.
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Los ejes longitudinales van de 9 a 10 y presentan simetria
bilateral o radial. Las férmulas son las siguientes:
LCLCLLCLC y LCLCLCLCLC. Los ejes cortos llegan
desde 1a novena a la quinta costillas superiores. El color
de los huevos es verde pdlido; segun catdlogo Ridgway
entre light viridine green 33 GY-G f y pale cendre green
35 green f. Los huevos inmaduros ya tienen formados ejes
y costillas pero son globulares. Solo los huevos maduros
presentan diferenciacidn en el dpice. Se examinaron dos
ejemplares (27 y 28) de Medellin, Colombia.

8. Dismorphia lewyi leonora (Fig. 10)

Los huevos miden 0.91 mm de largo y 0.49 mm de an-
cho maximo. La longitud de los huevos es 1.86 veces mds

largos que la mdxima anchura. La base del huevo es con-
vexa y algo obtusa, mientras que el dpice es un poco mis
agudo y aplanado. Su forma es elipsoidal y cuasisimétrica,
de tal manera que el didmetro mdximo se encuentra casi a
la mitad de la longitud. Aunque no hay un adelgazamiento
notablemente acentuado, cerca del 4pice del huevo co-
mienza a adelgazarse a partir de la sexta costilla superior,
cerca de 6/7 de su longitud. Muestra de 63 a 72 costillas y
de 9 a 10 ejes longitudinales que conforman simetrfas bila-
terales o bien pueden ser asimétricos. Las férmulas son las
siguientes: LLCLCLCLCC; LCLCLCLCLC 'y
LCLCLCLCL. A veces hay ejes longitudinales hipercortos.
Los ejes cortos alcanzan desde la décima a la sexta costi-
llas superiores, regularmente 6 a 7 del drea micropilar. Los
huevos son color verde muy claro, pero tal vez, en este

Lierinix nemesis nemesis 7

Dismorphia lua tua 8

i

i,

IR

I

m

fil

i

il
bl

=

Dismorphia lewyi dolorita 9

Dismorphia lewyi leonora 10

Figuras 7-10. Vistas de huevos y esquemas de simetria en: 7. Lieinix n. nemesis (6, 12, 19), 8. Dismorphia lua lua (45), 9. D. lewyi dolorita
(27, 28), 10. D. lewyi leonora (35, 41). Nimeros en paréntesis son de ejemplares (ver seccién materiales y métodos).
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caso, el tiempo prolongado en alcohol, pudo disminuir la
intensidad del color; por ello no se evalué el color de acuer-
do con el catilogo Ridgway. Se observaron gran cantidad
de huevos por ovaricla. Se examinaron dos ejemplares (35,
41} del Napo (1900 msnm) en Ecuador.

9. Dismorphia teresa (Fig. 11)

La longitud de los huevos es 2.11 veces mayor que su
maxima amplitud. La base es casi dos veces mds ancha
que el dpice y ésta es casi aplanada; el dpice es levemente
redondeado. EI didmetro maximo ocurre hacia los dos ter-
cios, pero en la mitad proximal el huevo es de didmetro
amplio. No hay adelgazamiento acentuado del dpice y la
forma del huevo es elipsoidal pero no simétrica, pues es
como un barrilete. Presenta entre 47 y 52 costillas, y entre
9 y 10 ejes longitudinales que conforman stmetrias bila-

terales. Las férmulas son las siguientes: LCLCLCLCL;
CLLCLCLCLL y LCLLCLLCL. Los ejes cortos alcanzan la
quinta o sexta costillas superiores. Los huevos son de color
verde-amarillo; segin ¢l catdlogo Ridgway, entre barium
yellow pl. XVI, 23" vellow d y pale chalcedony yellow pl.
XVIL, 25" YG-Y f. Solo se pudo examinar un ejemplar del
Napo, Ecuador.

10. Dismorphia lysis lysis (Fig. 12)

Los huevos son 2.18 veces mds largos que anchos. Su
forma es semielipsoidal, la base es plana y amplia, bas-
tante mds ancha que el dpice aplanado. El didmetro méxi-
mo lo alcanza muy poco antes de la mitad de la longitud
del huevo, éste se mantiene hasta las dos terceras partes
de la longitud, donde comienza a reducirse, acentudn-
dose hacia la novena costilla superior, mis o menos a

Lismorplia arcedia diana 13

Digmarphio zaelo abifene 14

Figuras 11-14. Vistas de huevos y esquemas de simetria en: 11. Dismorphia teresa (36), 12. D. lysis fysis (33, 34, 38, 39), 13. D. urcadia diana
(24), 14. D. zaela abilene (37). Nimeros en paréntesis son de ejemplares (ver seccién materiales y métodos).
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tres cuartos de su longitud. El huevo comienza a
adelgazarse desde la sexta costilla superior, mds o me-
nos a tres cuartos de su longitud. Presenta de 34 a 36
costillas y de 10 a 11 ejes longitudinales. Su simetria
puede ser radial o bilateral. Las férmulas reconocidas
son las siguientes: LCLCLCLCLCC y LCLCLCLCIC,
Los ejes cortos estin de tres a seis costillas del 4rea
micropilar. Los huevos son de color verde claro; segin
el catdlogo Ridgway, un poco més claro que el pale dull
green yellow pl. XVII, 27° G-Y . Se examinaron huevos
de cuatro ejemplares (33, 34, 38 y 39) de la misma 4rea:
Napo de Ecuador (1200-1900 msnm).

11. Dismorphia arcadia diana (Fig. 13)

La longitud de los huevos es dos veces mayor que su
amplitud. Los huevos son elipsoidales con una base con-
vexa y obtusa, y cuyo dpice es mds agudo y aplanado que
la base. El adelgazamiento se inicia en la onceava costilla
y se acentita desde la octava. El mdximo didmetro se en-
cuentra a partir de casi las tres quintas partes de la longi-
tud. Posee 41 a 43 costillas y entre 10 y 11 ejes
longitudinales. Los huevos pueden ser asimétricos o con
simetrfa bilateral. Las férmulas observadas son Ias siguien-
tes: LCLCLLCLCL; LCLCLCLCLC y LCLLCLLCLC. Los
ejes cortos mas a menudo estdn a tres o cuatro costillas del
drea micropilar. Se observaron cerca de 20 huevos por
ovariola. Los huevos son de color verde claro; segiin catd-
logo Ridgway entre night green y emerald green pl. VI 33*
GY-G-35 green. Otras férmulas son: 2LCLCLCLCLC y
2LC2LCLCLC. Solo se pudo examinar un egjemplar (24) el
cual presenta color de huevos similar a D. a. lucilla (40).

12. Dismorphia zaela abilene (Fig. 14)

La longitud de los huevos es 2,27 veces mayar que su
amplitud mdxima. La base es levemente convexa y muy
obtusa, mientras que el dpice es poco mas agudo y apla-
nado. Se presenta un adelgazamiento acentuado cerca del
dpice, a partir de la quinta costilla superior. La forma dei
huevo es elipsoidal y asimétrica pues aunque el didmetro
médximo lo alcanza cerca de la mitad de su longitud, éste
se mantiene hasta los tres cuartos de la longitud, como un
barrilete. Posee 28 a 35 costillas (mas a menudo 34) y 9
ejes longitudinales que conforman una simetria bilateral.
A partir de la quinta costilla superior el espacio
intercostelar aumenta a casi lo doble que las anteriores.
La férmula es la siguiente: LCLCLCLCL. Los ejes cortos
alcanzan la quinta o sexta costillas superiores. Se distin-
guieron mds de 50 huevos por ovariola, con numerosos
huevos maduros e inmaduros en todos los estados de de-
sarrollo. El color de los huevos es verde muy claro. Solo
se examind un ejemplar del Napo, Ecuador (37).

13. Dismorphia medora medora (Fig. 15)

En estos huevos la longitud es 2.53 veces mayor que su
méxima amplitud. La base es levemente aplanada y cuatro
veces mas ancha que el dpice que es mas agudo y también
aplanado. El adelgazamiento comienza a los dos tercios de
la longitud, y se acentda hacia la novena costilla 6 7/9 de
la longitud. La forma es un elipsoide angosto y cuasisi-
métrico, en el cual el didmetro mdximo estd desde la mitad
a los dos tercios de la longitud del huevo. Presenta 44 cos-
tillas y entre 10 y 12 ejes longitudinales que casi siempre
conforman simetrfas bilaterales, pero ocasionalmente son
asimétricos. Las férmulas son las siguientes:
LLCLCLCLLC; LCLLCLCLLCL; LCLLCLCLCLLC;
LCLCLCLCLCC y LCLCLCLCLCL. Con frecuencia los
ejes cortos alcanzan la sexta costilla superior. El color de
los huevos es verde-azul; segiin catdlogo de Ridgway en-
tre light blue-green (pl. VII 39 B-G, I} y light sulphat green
(pl. XIX 39" B-G, b). Otras férmulas de sucesién de ejes
son: 2LC2LCLCLC, 2LCLC2ZLCLCLC, 2LC2LCLCLCLC,
2LCLCLCLCLG, 2LC2LC2LCLC y LCLCLCLCL2CC. Se
examinaron tres ejemplares (7, 8 y 18) de la misma 4rea en
la parte alta del Magdalena medio de Colombia.

14. Dismorphia crisia foedora (Fig. 16)

Los huevos miden 1.65 mm de largo y 0.59 en su did-
metro mayor. Los huevos presentan una longitud 2.79
veces mayor que su mixima amplitud. La base del huevo
es plana y un poco mds ancha que el dpice también apla-
nado. Su forma es elipsoidal y relativamente simétrica,
por lo cual el didmetro maximo lo alcanza desde las dos
quintas partes y lo mantiene hasta las dos terceras partes
de su longitud, donde inicia un adelgazamiento hacia la
décima costilla, que se acentiia un poco més a partir de la
quinta costilla. Presenta 30 costillas y por lo menos nue-
ve ejes longitudinales, con la férmula: LCLCLLCLC. Los
ejes cortos |legan hasta la quinta costilla superior. El co-
lor de los huevos es verde intenso; segin catdlogo
Ridgway tyrolite green 39 B-G b. Cuenta con cientos de
huevos maduros e inmaduros en sus ovarios. Se examina-
ron huevos de tres ejemplares (1,4 y 11} de la misma drea.

15. Dismorphia zathoe zathoe (Fig. 17)

Los huevos miden casi 1.4 mm de largo, con nna ampli-
tud menor a 0.5 mm. Los huevos son 2.74 veces mds largos
que la mdxima anchura. La base es reducida y convexa,
mientras que el dpice es poco mds agudo y aplanado. Pric-
ticamente no se acentda‘el adelgazamiento cerca del dpice;
la forma es un elipsoide angosto y simétrico cuyo didmetro
mdximo se encuentra a la mitad de su longitud y se conser-
va hasta los 3/5, esto es un poco més alla. Presenta de 35 a
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Figuras 15-18. Vistas de huevos y esquemas de simetria en: 15. Dismorphia m. medora (7, 8 y 18), 16. D. crisia foedora (1, 4, 11), 17. D. zathoe zathoe
2, 5, 10, 13, 14, 20, 21), 18. D. mirandola discoloria (23, 25, 26). Niimeros en paréntesis son de ejemplares (ver seccién materiales y métodos).

38 costillas y de 9 a 11 ejes longitudinales (principalmen-
te 10) que se disponen en simetrias bilaterales o radiales.
Los espacios intercostelares son iguales a todo lo largo de
su longitud, excepto los méis préximos a la base. Las f6r-
mulas son las siguientes: LCLCLLCLCL; LCLCLCLCL;
LCLCLCLCLC y LCLCLCLCLCC. A menudo los ejes cor-
tos alcanzan la séptima costilla superior. Los huevos son
de color magenta (entre lila y morado); segiin catdlogo
Ridgway entre magenta 67° V-R y eupatorium purple 67»
V-R. Algunos huevos menos desarrollados son amarillo
obscuro y otros alin menos desarrollados son blanqueci-
nos. Otras férmulas son: 2LCLC2LCLC y 2LCLCLCLC.
Cuenta con pocos huevos maduros e inmaduros. Se estu-
diaron huevos de siete ejemplares (2, S, 10, 13, 14,20y 21)

del Magdalena medio de Colombia, sin advertir mayores
diferencias que las anotadas.

16. Dismorphia mirandola discoloria (Fig. 18)

Los huevos son 2.44 veces mds largos que la maxima
anchura. La base es convexa y poco obtusa y el dpice es
un poco mds agudo y algo redondeado. La forma del hue-
vo es cuasielipsoidal y relativamente simétrica, por lo
que el didmetro mdximo se encuentra hacia la mitad de su
longitud. Aunque el adelgazamiento es progresivo, se
acentida cerca del dpice hacia la sexta costilla superior, a
las 4/5 partes de su longitud. Presenta entre 44 y 45 costi-
llas, y entre 9 y 10 ejes longitudinales que casi siempre
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conforman simetrias bilaterales o radiales. Las [érmulas
son las siguientes: LCLCLLCLC; LCLCLCLCLC ¥y
LLCLCLCLLC. Los ejes cortos con frecuencia alcanzan
la quinta o sexta costillas superiores, rara vez menos ¢
mds. El espacio intercostelar es notoriamente mayor entre
las iltimas ocho costillas superiores, que en las previas.
Se examinaron tres ejemplares (23, 25 y 26) del drea de
Medellin, Colombia.

17. Dismorphia amphione discrepans (Fig. 19)

Los huevos miden cerca de 1.6 mm de largo y poco
mds de 0.5 mm de ancho. La longitud de los huevos es
2.64 veces mayor que la anchura mdxima. Respecto a su
forma, se trata de un elipsoide angosto cuya base es con-
vexa y el dpice es bastante mds agudo que la base y
aplanado. Existe un adelgazamiento acentuado en la
parte superior del huevo y ¢l mdximo didmetro se en-
cuentra a poco més de la mitad de la longitud. El adelga-
zamiento acentuado comienza desde Ia novena costilla
superior, a poco mds de tres cuartos de la longitud del
huevo, y se incrementa hacia la sexta costilla. Presenta
29 a 31 costillas y 9 ejes longitudinales con simetria
bilateral. La férmula registrada es la siguiente:
LCLCLCLCL. Los ejes cortos distan de! drea micropilar
de seis a nueve costillas. Se distinguié una enorme masa
de huevecilios en todos los estados de desarrollo (ejem-
plar 43); sin embargo, en un ejemplar de D. a. beroe (17),
los huevos estuvieron ausentes y no se trataba de un
gjemplar “volado”.

18. Dismorphia theucharila avonia (Fig. 20)

Los huevos son muy largos y delgados, de casi 2 mm
de largo. Los huevos son 2.91 veces mds largos que la
maxima anchura. La base es convexa y mds ancha que el
dpice, el cual es bastante agudo y levemente redondeado.
No hay un adelgazamiento acentuado cerca del dpice. La
forma del huevo es la de un elipsoide angosto y més agu-
zado hacia el dpice. El didmetro mdximo se encuentra de
los 4/9 a la mitad de su longitud. El adelgazamiento del
huevo se acentiia ligeramente a partir de la sexta costilla
superior casi a 4/5 de su longitud. Presenta 44 a 45 costi-
llas y 8 ejes longitudinales que conforman una simetria
radial. La férmula es la siguiente: LCL.CLCLC. Por lo
comin los ¢jes cortos alcanzan la sexta costilla superior,
algunas veces la cuarta o la quinta. El color de los huevos
es verde claro. Se observaron pocos huevos maduros; los
inmaduros no aparecen en estados intermedios con los
maduros. Se examinaron varios ejemplares del Pacifico
de Ecuador, pero solo de uno (42) se estudiaron con deta-
lle tos huevecillos,

19. Moschoneura pinthous (Fig. 21)

Los huevos miden 1.45 mm de largo. Los huevos son
2.31 mads largos que la anchura mdxima. La base es leve-
mente convexa y obtusa; el dpice es un poco mds agudo y
aplanado. No hay adelgazamiento acentuado cerca del
dpice y la forma del huevo es la de un elipsoide simétrico,
cuyo didmetro maximo se encuentra a la mitad de su lon-

Dismorphia amptiiona 19

Dismorphia theucharila 20

Al mm

Moschoneura pinthous 21

Figuras 19-21. Vistas de huevos y esquemas de simetria en: 19. Dismorphia amphione discrepans (17}, 20. D, theucharila avonia (42),
21. Moschoneura pinthous monica (46). Ndmeros en paréntesis son de ejemplares (ver seccién materiales y métodos).
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gitud. Presenta 36 a 39 costillas y 8 ejes longitudinales
que forman simetrias bilaterales. Las férmulas son las si-
guientes: LLCLLLLL y LLCLLLCL. Puede advertirse la
escasez de ejes cortos y €stos entre cinco y diez costillas
antes del drea micropilar, pero més frecuentemente cinco
o seis. En los dos individuos estudiados de este género, el
huevo préximo a oviponer presenta color naranja inten-
s0. Dos de los idltimos huevos por ovariola se presentan
bien desarrollados; hay muy pocos huevos en estado de
desarrollo primario. Los huevos de M. ella xanthella (44)
se advierten mucho méds largos y delgados que M. p.
monica (46}, pero ambos tienen un nimero muy similar
de costillas (36 a 38 pinthous y 39 ella).

Las formas del huevo pueden resumirse o concep-
tualizarse en las siguientes cuatro categorias:

1. Elipsoidal alargado o fusiforme: mds de dos veces
largo que el mdximo ancho; simétrico y con base y dpice
igualmente redondeados, pero adelgazados o agudos en
sus extremos.

2. Barrilete: base plana o cuasiplana, a menudo am-
plia, mdximo didmetro entre los 3/5 y 4/5 de longitud del
huevo; con la mitad inferior con didmetro igual o subigual,
a manera de un barril grande y amplio {cuasicibico en su
mitad inferior o mas).

3. Espicular acuminado: la mitad inferior con base
obtusa y alcanzando el maximo didmetro hacia la mitad
de la longitud; se estrecha més en la mitad superior,
constrifiéndose adin m4s a partir de los ejes cortos, termi-
nando el dpice ligeramente truncado o en punta.

4. Globular, meloniforme o semtesférico: como un
clipsoide donde el largo es entre una y dos veces el maxi-
mo didmetro del ancho; la base y el dpice son obtusos,
redondeados.

Discusién

Hay muy pocos trabajos sobre morfologia del corion
en Pieridae (Eitschberger, 1983} v éstos no se han efec-
tuado con el suficiente detalle para extraer informacidn
de relevancia taxondmica. La gran mayoria de los traba-
jos son muy generales en la descripcién morfolégica del
corion de los Pieridae (mencionando que son ‘fusiformes’,
con costillas y el color postfertilizacién); no se conocen
estudios comparativos en especies de Dismorphiinae res-
pecto al estado oval. En el género paleértico Leptidea los
estudios tendientes a descubrir su filogenia han estado
centrados en algunos de los caracteres del adulto y
moleculares (Martin ef al., 2003; Mazel, 2005). En

Dismorphiini, sélo los géneros Dismorphia y Enantia, en
particular D. amphiona y Enantia grupo jethys, han reci-
bido atencién en este aspecto (Llorente-Bousquets &
Garcés, 1983; Llorente-Bousquets, 1984 ; Torres-Bauza,
1991).

L.os dibujos de Korshunov (2002: 201) son de los
pocos que ilustran distintos tipos de huevo en Pieridae
paledrticos. En éstos se advierte que el Gnico huevo real-
mente fusiforme es el de Colias hyale y cercanamente el
de Leptidea sinapis; €l resto son ovoidales o en barrilete,
pero todos semitruncados y no acuminados (Aporia, Pieris,
Anthocharis y Gonepteryx). Esto contrasta con la descrip-
cion de Ackery ef al. (1999: 280): “Pierid eggs are spindle-
shaped and ribbed, and often white, yellow, orange or red”.
Los datos de forma y color reunidos hasta ahora en
Dismorphiini, y otros en la literatura, amplian notable-
mente la diagnosis esquemadtica de estos autores.

Las ilustraciones de Korshunov (2002) también mues-
tran, en una de sus vistas, que se ha enfatizado en la forma
de huso (fusiforme), porque los ‘huevos’, si son vistos
desde arriba, aparecen adelgazados hacia la punta, aun-
gue esto no ocurre en su base. El adelgazamiento apical
det corion, al parecer, estd muy generalizado entre las es-
pecies de Pieridae. Segidn Stearn (1993: 313), fusiformis
implica adelgazado en ambos extremos. Por lo tanto la
aplicacién de fusiforme ha sido incorrecta en numerosos
casos. La apariencia, mas que el estudio detallado, ha lle-
vado a esa aplicacidn.

Por otra parte, de Korshunov (2002) también se puede
deducir que algunos autores advierten solo la presencia y
ndamero de ejes o ‘costillas’ longitudinales pero dan poca
importancia al nimero de costillas verdaderas v. gr. Young
(1972: 166) & Braby (2004: 18). Una descripcién mds pre-
cisa de los huevos desde una vista superior es la de
(Eitschberger, [983); no obstante reconoce esencialmente
el ndmero de ejes longitudinales al referirse a Coutsis (1970)
y otros. Preferimos distinguir como ejes longitudinales (cor-
tos y largos) de las costillas, que ademds se disponen hori-
zontalmente, por el mayor grosor de los primeros,

Este es el primer trabajo que efectiia una investiga-
cidn detallada de los huevecillos en mas de un género de
la subfamilia y tal vez la ‘novedad’ del método (material
fresco mds tincién) ha hecho posible la investigacidn.
Advertimos que el método es muy simple y puede aprove-
charse para investigar ia morfologia del abdomen (interna
y externa), entre otros las proporciones entre los segmen-
tos, que pueden tener significado genérico (Llorente-
Bousquets & Castro en prep.). Ademads es una forma de
obtener material fresco para estudiar genitales femeninos,
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pues las técnicas a partir de material de museo son bastan-
te complicadas y dificiles. Por otra parte, el estudio de la
reproduccién en los Dismorphiinae hace necesario obte-
ner este tipo de materiales para estudiar las ovariolas y la
maduracién de los huevos. Aunque el propdsito de este
trabajo tiene fines taxondmicos, parece importante sefia-
lar que estudios ontogénicos del embrién y del corion,
relaciones entre sus estructuras y fisiologia, as{ como el
papel adaptativoe que pueden jugar distintas formas
coridnicas en ambientes diferentes, pueden ser nuevas
avenidas de investigacién, indispensables para mejores
interpretaciones que las que aquf se realizan.

Es importante resaltar que la ausencia de este tipo de
estudios del corton en ‘huevos’ de Dismorphiini no se
habfan ejecutado, porque las especies de este grupo a
menudo llegan a ser bastante escasas en la naturaleza, en
especial algunas especies. Ademds de ello, las hembras
casi siempre son mis raramente vistas que los machos. Tal
situacién puede deberse por razones de mimetismo
batesiano (Rettenmeyer, 1970; Llorente-Bousquets &
Garcés, 1983) y fendmenos de protandria y de seleccién
de habitat diferencial entre machos y hembras de una mis-
ma especie (Llorente-Bousquets, 1984).

Torres-Bauza (1991) indicé que los trabajos sobre
ciclos de vida en Dismorphia se reducen a seis citas en la
literatura; Le Crom ef al. (2004) adicionan ilustraciones
de otras especies de Dismorphiini. Sin embargo, sélo tres
ofrecen datos estructurales de los huevecillos y esto es
para dos subespecies de D. amphione y la especie proxi-
ma D. spio de Panamd, México y Puerto Rico respectiva-
mente: D. a. beroe, D. a. lupita y D. spio (Aiello, 1980;
Llorente-Bousquets & Garcés, 1983; Torres-Bauza,
1991). En este trabajo se agrega D a. discrepans del
Ecuador.

Las cuatro poblaciones subespecificas coinciden en
el niimero de costillas (transversales en la nomenclatura
de Torres-Bauza, 1991), 30 o 31 costillas en las tres
subespecies citadas y en D. a. discrepans de 29 a 31. El
nimero de ejes longitudinales (cortos y largos, o ‘costi-
llas’ longitudinales en la terminologfa de Torres-Bauza,
1991) coincide con D. a. beroe y D. spio; igunalmente la
longitud del huevo esta en el intervalo de coincidencia
sefialado por los autores citados; asi mismo con el color
verde y la distancia de los ejes cortos al drea micropilar.
El inico caso divergente es el de D). a. lupita pues el nd-
mero de costillas es de 12 y el color al tiempo de la
oviposicidn es lila suave, observaciones que habrian de
repetirse en material fresco. La gran mayoria de los hue-
vos de Dismorphiinae cambia a un color marfil o perlado,

poco después de su oviposicién, y més adelante a amari-
llo o verde pardo segin sea el color de la larva de primer
estadio. En la literatura, con frecuencia se refieren estos
colores que son constantes interespecifica e interge-
néricamente y son cambios constantes en huevos ya ferti-
lizados con colores distintos en su origen, aunque hay
excepciones (ver descripcién en Moschoneura). Con la
fertilizaci6n el color original cambia.

Lo que parecen indicar estos resultados y comparacio-
nes es que la biisqueda de material fresco: hembras recién
recolectadas y diseccionadas al microscopio, debe ser la
norma en estos estudios, para evitar la confusién que ge-
neran los cambios por la fertilizacién ovarica,

Por otra parte, es importante destacar que el color ori-
ginal en los huevos puede ser de valor especifico o
subespecifico, pero los matices hay que ofrecerlos con
prectsién de acuerdo a catdlogo de referencia, Nosotros
ocupamos uno de los mas conocidos en ornitologfa, por-
que se adecud a la naturaleza de la investigacidn; lo que
otros catdlogos no hacian.

Una comparacidn equivalente entre D. zalea oreas es-
tudiada por Young (1972) y D. z. abilene estudiada aqui
no es posible por la insuficiencia de datos y la posibili-
dad de que Young haya confundido los huevos con D,
crisia virgo.

A partir del casode D, amphione y D. spio (muy proxi-
ma a la primera) de lugares tan distantes como Puerto Rico,
noroeste de México, Panamd y oeste de Ecuador; en que
se advierte constancia en el nimero de costillas, distan-
cia de ejes cortos al micrépilo, forma, tamafio promedio y
promedio de longitud/anchura y férmula de simetrfa, po-
siblemente indique valor taxondmico para agrupar proxi-
midad genealdgica. Se podria argilir que eso no pasa en
otras especies y subespecies, como es el caso aqui de E.
lina sspp. Al parecer éste serfa un case atipico, pues el
examen de genitales femeninos y masculinos en varias
subespecies de la putativa E. lina indican que tal vez se
estd comprendiendo un conjunto de especies cripticas,
donde es indispensable un examen mas profundo, varia-
do y cuidadoso de sus caracteres. Algo similar ya ha pasa-
do en el género FEnantia (especies amarillo-naranjas) hace
dos décadas y media cuando con una sintesis prematura
Lamas (1979, 2004b) ubicé en un especie politipica lo
que hoy se trata cuando menos de cinco especies reunidas
en dos o tres grupos en distintas subregiones del
Neotrépico (Lamas, 2004a), de acuerdo con los princi-
pios morfolégicos, sistemdticos y biogeogrdficos plan-
teados por Liorente-Bousquets (1984). Sin embargo, hasta
ahora solo estamos reuniendo la evidencia para demos-
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trar el caso del complejo lina, en el cual los huevos tam-
bién parecen ser indicacidn; al igual como ocurrié en el
complejo jethys (Llorente-Bousquets, 1984). Mucho tra-
bajo de campo y comparacién esperan para solucionar
este problema (Lamas, 2004b; Llorente-Bousquets &
Castro, 2004b). Si se probara la conformacién del com-
plejo lina por varias especies, serfa un caso mis de la
actitud ‘lumper’ (Mayr, Linsley & Usinger, 1953} que
prevalece en varias partes del catdlogo editado por La-
mas (2004a), al usar de modo extremo el concepto de
especie politipica en ausencia de evidencia (Llorente-
Bousquets, 1984) para proponer tales hipétesis.

Llorente-Bousquets & Garcés (1983) & Llorente-
Bousquets (1984) destacaron algunos caracteres del hue-
vo en los Dismorphiinae que prometian ser de valor
taxonémico, entre ellos citaron: forma del huevo, nimero
de ejes fongitudinales (cortos y largos) y su diferencia-
cién, nimero de costillas y el tamafio, considerando lon-
gitud y maximo didmetro de anchura, ademds del color.
Este estudio demvestra que en efecto son de importancia;
sin embargo se hace necesario precisar las distintas for-
mas, que no es 50lo una como se cita en la literatura (fusi-
forme o ‘spindle-shaped’). La condicién fusiforme puede
incluir tres posibles subcategorias segin sean las bases y
dpices, segin cémo y dénde se alcance el adelgazamiento
apical, y hasta que nivel o proporcitn del largo se man-
tenga ese didmetro maximo o subméxime en el corion. La
amplitud y convexidad de la base, el acentuamiento de la
reduccién del didmetro hacia el drea apical, y si éste aca-
ba en punta (plano o convexo) o si es ligeramente trunca-
do, parecen ser de valor en si mismos. De este modo
‘fusiforme’ a lo m4s podria considerarse una condicién
generalizada. Cabe mencionar que la forma de huevos glo-
bulares o meloniformes (Stearn, 1993) en Dismorphiini
rompe con tal generalizacién. Este hallazgo y las fotogra-
fias de Pieris de Eitschberger (1983), que muestran un
especie de corona en el borde del drea micropilar para
algunas especies, o la convergencia de ejes cortos que
terminan despudés en el drea micropilar, condiciones que
no se han visto en Dismorphiini, plantean una explora-
ci6n mayor en los Pieridae. En las especies de Pieris ya se
observa una base amplia en la mitad inferior del huevo
(Eitschberger, 1983: 579, figs.), lo cual también rompe
con la condicién fusiforme con la que se describen los
huevos de Pieridae.

A pesar que el nimero de ejes longitudinales parecen
diagnosticar algunos grupos de especies v. gr D. lua y D.
lewyi, no se aplica a muchos casos. Se podria reconocer
gue no son nimeros precisos de ejes, y que la diferencia-
cién y secuencia de cortos y largos (en el corion) se presta

a distintas férmulas, las que aqui se han consignado y de
las cuales ain no es posible su uso como cardcter diag-
nostico. No obstante, se han destacado tres condiciones
generales: asimetria, simetria radial y simetria bilateral.

La posible funcién de los ejes cortos indicada por To-
rres-Bauza (1991), hacen pensar que este cardcter es bas-
tante plistico, pues podria estar ligado a adaptaciones de
distintas condiciones de temperatura y humedad que el
corion debe soportar para proteger al huevo y al embrién.
Sin embargo, adn en especies de amplia distribucién como
D. amphione hay relativa constancia ( Torres-Bauza, 1991),
mientras que en otras de distribucién estenotdpica presen-
tan mayor variacién. Por ello es necesario explorar
estadisticamente este cardcter y por ahora solo mantenerlo
como variacién individual y tal vez poblacional.

Respecto al tamafnio del huevo (corion) es tmportante
mencionar que este varia en una misma poblacién geo-
gréfica para especies como D. spio (Torres-Bauza, 1991);
sin embargo, es mas constante en la proporcién largo/
ancho miximo. Por ende se recomienda tomar esta medi-
da para hacer comparaciones, m4s que el largo o el ancho
independientemente.

Del recuento histérico de Brady et al. (2006), se ad-
vierte que los caracteres de estados juveniles, particular-
mente huevos, en la prictica son muy escasos y han sido
olvidados en su uso para el analisis de las relaciones
filogenéticas. Aungue lo mismo ocurre con otros sistemas
de caracteres (Ackery et al., 1999). No obstante estos au-
tores y Wahlberg & Nylin (2003) indican la necesidad de
estudiar estados juveniles para resolver (apoyar o refutar)
los patrones genealdgicos propuestos hasta ahora. Por
ende consideramos que este estudio se encamina a tal
bisqueda, pues los caracteres del corion y sus tendencias
evolutivas han sido poco estudiadas. Asimismo otros ca-
racteres que los autores de este trabajo han adelantado:
organitos antenales, androconias alares, genitales mascu-
linos y femeninos, segmentos abdominales y varios as-
pectos de la venacién alar.

Pseudopieris presentd de 8 a 10 ejes longitudinales y
55 a 68 costillas, mientras que Moschoneura ocho ejes
longitudinales y 36 a 39 costillas. No hay semejanza
coriénica entre estos géneros excepto en la forma de los
huevos. Pseudopieris presenta simetria coridnica de los
tres tipos (asimetria, radial y bilateral}) mientras que en
Moschoneura siempre fue bilateral.

Por lo pronto, con los datos reunidos en este trabajo, no
es posible apoyar la relaciones intergenéricas resultado del
andlisis de Braby ef al. (2006). Otros caracteres como los
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sulci y sedas de las antenas (Castro & Llorente-Bousquets,
en prep.), asi como caracteres alares y genitales no acercan
a Pseudopieris y Moschoneura. El primero es un género
mds cercano a Enantia (pigmentos y androconias) y con un
gran namero de especializaciones (su/ci), que los acerca a
Dismorphia pero no a Moschoneura. Pseudopieris posi-
blemente constituye una subtribu hermana del resto de los
géneros de Dismorphiini de acuerdo con los cinco
cladogramas obtenidos por Castro (2005).

Las relaciones Enantia y Patia planteadas por Braby
et al. (2006) son iguaimente controversiales con lo que
nosotros hemos hallado: Llorente-Bousquets (1984) mos-
tré que el niimero de sufci es completamente distinto en
Patia (13-15) respecto al resto de los géneros Dismorphiini
(7-9). Castro (2005) & Castro Llorente-Bousquets {(en
prep.) han comprobado esto en dos especies de Patia, pero
también advierten similitud al compartir gran nimero de
pseudosuici (Llorente-Bousquets & Castro, 2004a); no
obstante, los su/ci de FErantia son muy poco diferencia-
dos en comparacion con los de Patia, que se acercan mas
a los de Dismorphia.

La biisqueda de evidencia adicional a la reunida por
Klots (1933), Ehrlich (1958) y otros para el descubri-
miento de la genealogia de los Pieridae continia avan-
zando, por lo que hacer afirmaciones como la que hacen
Braby et al. (2006): “Our study represents the first
rigorous phylogenetic analysis of the Pieridae, and indeed
the first comprehensive phylogenetic study of a higher
butterfly taxon at the familial level to date™, por demas
resulta anacronica en el sentido de historia de la ciencia,
pues los estudios de Klots y Ehrlich representaron lo mis-
mo para su época y condiciones.

Afin faltan por examinar varios sistemas de caracteres ¢
interpretarlos, asi como contrastarlos con las hipétesis has-
ta ahora planteadas. Se trata de sistemas que comprenden
caracteres relativamente complejos, algunos ultraestruc-
turales y de estadios juveniles, que nos permitiran compa-
rar los resultados alcanzados por los autores citados. El
trabajo de Braby ef al. (2006) constituye un avance extraor-
dinario que muestra multitud de hipétesis sistematicas y
biogeograficas en los Pieridae, que deberian reexaminarse a
la luz de evidencia o métodos nuevos.
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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 BOGOTA

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 laranatoro (Lithobates catesbeianus) enla
Sabana de Bogota. Rev. Acad. Colomb. Cienc. 31 (118): 165-166, 2007. ISSN 0370-3908.

Se reportan por primeravez dos ejemplares de ranatoro (Lithobates catesbeianus) en dos sitios
distintos de Bogota. Conociendo el efecto devastador que ha ocasionado esta especie alas 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 Bogotéa si no se tiene un control sobre €l manejo y
comercio de esta especie.

Palabras clave: Ranatoro, Bogotd, especie introducida, conservacion.

Abstract

Two specimens of bullfrog (Lithobates catesbeianus) in two different localities of Bogota
arereported. 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 Bogota can suffer if no controls on the management and trade of
this species are done.

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

Laboratorio de anfibios, Instituto de Ciencias Naturales, Universidad Nacional de Colombia. Correo electrénico: jjmueses@gmail.com;

gaballench@gmail.com
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Veinte afios despuésdelaintroduccion delaranatoro
en Colombia, Lithobates catesbeianus ha sido reportada
en los departamentos de Antioquia, Caldas, Cundinamar-
ca, Sucre, Tolima, Valledel Cauca(Rueda-Almonacid 2000)
y recientemente Lynch (2005) reporté el caso de posible
amenazaparalafaunanativadel este delosandes colom-
bianos, al encontrar dos renacuajos de rana toro en un
charco en los alrededores de Santa Maria Boyaca.

Tan s6lo tres meses después de publicado el ultimo
reporte deranatoro, el 30 de marzo de 2006 hemos colec-
tado una hembra adulta de L. catesbeianus (ICN 53280)
de 160,2 milimetros LRC (Longitud Rostro Cloaca) en un
charco de 440 m? de area, localizado detras del departa-
mento de Biologiade laUniversidad Nacional de Colom-
bia. Posterior alacaptura, seis muestreos adicional estanto
diurnos como nocturnos fueron realizados en el lapso de
un mes, pero Unicamente se capturaron adultos y
renacuajos de Dendropsophus labialis, o cual nos per-
mite concluir que no existe una poblacién establecida de
L. catesbeianus en estalocalidad y que por el contrario,
fue un sélo el eemplar liberado.

Hasta el momento estamos convencidos que este ejem-
plar llegd hasta el charco Gnicamente con laayudade una
personaque produjo su liberacién; quizallegando primero
hasta el departamento de Biologia de la Universidad Na-
cional de Colombiaen donde continuamente se requieren
de anuros para realizar précticas introductorias de anato-
miaofisiologiade anfibios, pudo ser traidade algun lugar
aledafio a Bogotad como El Alto de Chinauta o Melgar en
donde ha sido reportada la especie (Rueda-Almonacid
2000) o talvez el ejemplar fue obtenido en unade lastien-
das de mascotas y finalmente liberado en el charco, pero
ninguna de estas posibilidades ha sido comprobada.

Para conocer qué tan facil es la comercializacion de
rana toro en Bogota, hemos visitado 36 tiendas de
mascotas ubicadas en la carrera 14 entre calles 52y 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 colombianosy
renacuajos a 3.000 pesos, mientras que en los 15 locales
visitados en el Barrio El Restrepo es posible conseguir
renacuaj os de ranatoro desde 3.000 pesos. Adicionalmente
en el primer lugar, al preguntar sobre el sitio de proceden-
ciade losindividuos que comercializan, los vendedores
dicen traerlos del Ilano (departamento del Meta), pero
hasta el momento no se ha comprobado este reporte.

Dosy medio meses después de lacapturade esteindi-
viduo recibimosen el laboratorio de anfibios del Institu-
to de Ciencias Naturales, una hembra adulta de 122,4

milimetros LRC (ICN 53281), colectada por Marco Fidel
Rochael 9 de junio de 2006 en un parqueadero del Aero-
puerto El Dorado. Laranafue encontradaalas 3:00 pm al
pie de un arbol junto al parqueadero de la DIAN, muy
cerca del maletero del muelle internacional.

Independientemente de cuél es sean |asrazones por |as
cualeslosdosejemplares|legaron alaSabanade Bogota,
el haberlos encontrado es preocupante pues sin realizar
una buasqueda intencional hemos obtenido el reporte de
dos registros en menos de tres meses. Lo anterior nos lle-
vaaalertar alos encargados de | as practicas académicas,
para que los especimenes que no utilizan no sean libera-
dosen cualquier sitio; asi como alas autoridades ambienta-
leslocal es paraque prohiban laventay/o comercializacion
deranatoroy controlen lamovilizacion de esta especie en
los puertos aéreosy terrestres. Ademas es necesario reali-
zar busquedas intencional es exhaustivas en |os humedal es
de Bogot4, principalmente en aquellos cercanos al aero-
puerto El Dorado para descartar la existencia de posibles
poblaciones de ranatoro.

Hasta el momento L. catesbeianus ha ocasionado un
efecto devastador sobre las especies nativas principa men-
te de anfibios y peces en aquellas localidades donde ha
sido liberada (Daza Vaca & Castro Herrera 2000); por
estarazén, cualquier nuevo reporte deranatoro constitu-
ye una alerta de posible amenaza especia mente para las
especies locales de anfibios.
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SOME CONSIDERATIONSON THE EX-SITU
MANAGEMENT AND CARE OF GLASSFROG
EGG MASSES AND TADPOLES
(ANURA: CENTROLENIDAE)

by
Mar co Radal?, Santiago J. Sanchez-Pacheco! & Alvaro AndrésVelasquez-Alvarez!
Resumen

Rada, M., S.J. Sanchez-Pacheco & A.A. Velasquez-Alvarez: 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. I SSN 0370-3908.

Se presentan datos relacionados con el mantenimiento, crecimientoy diferenciacion delaslarvas
de anuros de lafamilia Centrol enidae en condiciones controladas. Se discute laimportanciade llevar
acabo este tipo de procesos como herramienta Util en ladescripcion y comparacion 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.

Introduction management of egg massesin the laboratory (e.g. Hoffman,
2004). However, published details on the proper proce-

One of the tools used in the description of larvae of dures for captive management of the eggs and tadpoles
anurans of the family Centrolenidae has been the are scant. Few studies have reported aspects on the

1 Anfibiosy Reptiles, Conservacién Internacional-Colombia & Laboratorio de Herpetologia, Pontificia Universidad Javeriana, Bogota
D.C., Colombia.
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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 methodol ogy
of their studies, despite mentioning that the animalswere
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 tadpol es
areraised.

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 theyolk is greater
than of the embryo. If they are found in amore 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 aleaf), 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 eggsin each, and 7) position and location of the
mal e with respect to the egg mass.

Appropriateaquaria (Figure 1).

All aquaria should be at |east 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. Theinclusion 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 casesthe
following optional equipment is also useful: A pH moni-
tor and athermostat. The latter will be useful to increase
thetemperature of the aquarium in cases where egg masses
are from areas with higher temperatures than the ex-situ
environmental. In contrast, if the egg massesarefrom areas
with lower temperatures than the ex-situ environment, it
isrecommended 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. Whilein naturelarvae 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-

I -- -'-'I_ -I-I- =-- — B— = I- 1

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.

L ocation of aquaria and egg masses

Aquariashould be located where they receive natural
light but not direct sunlight, whichwill 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 isimportant 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 isnot captured by thefilter, offersadditional oxygen,
and keepsthe water pH around neutral values. We suggest
changing the water once or twice a week. Water, either
fromrain or tap, should be set aside for at |east 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
theavailability of algae. Itisrecommended not to change
the type of food offered once afood source s established,
it could increase the mortality rate. The quantity of food
provided should vary with tadpol e growth rates, sprinkling
at first afine dust, and later fragments of flakes.

Oncetadpolesreach an advanced devel opmental stages
(39 or 40 sensu Gosner, 1960), they can be placed in a
small plastic container with water and stones or any object
that allowsfrogletsto 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

Inorder to develop adetailed study and eval uation of
the characteristics and changes during tadpole growth,
continuous observation isrequired. It is recommended to

generate adevel opmental seriesby preserving oneor two
individualsfrequently (onceor twiceaweek 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 becauseit will cause body deformation
and poor preservation. Tadpoles from devel opmental se-
ries must be clearly tagged according to the frequency of
preservation, and not crushed altogether in asingle vial.
SeeMcDiarmid & 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 larvaethat are difficult to observe and to collect
inthefield or to assign to agiven species. The success of
the development of the larvae from eggs to juvenilesis
important becauseit allows researchersto 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 tadpolesfor future taxonomic diagno-
sisand comparisons between species. Itsapplicability and
success depends on the rigor of care and management,
which have already been demonstrated by some authors
(see Villa & Valerio, 1982; Ibafiez-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., Hyalinobatrachiumibama and H. colymbiphyllum), but
thismethod is certainly useful for lowland species. During
the learning phase, several errors, including failure in the
frequency of water change, changing thetype 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. Thisallows
the creation of atemporal 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 alow mortality rate
(£ 20%) in aquariawhere 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 it is key to allow the
specimensto 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 finsand theinterorbital
distance, not allowing for identification of the larvae of
known species.
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