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PUEBLO VIEJO, NARIÑO, COLOMBIA

Por

Patricia Cerón1, Silvia Montenegro2 & Elkin Noguera2

BOTÁNICA

1 Docente Universidad de Nariño, Calle 23 N. 4 este 11 manzana K, casa 2, Campiña de oriente, Pasto, Nariño; Correo electrónico:
patriciac1@hotmail.com.

2 Estudiantes de Biología, Universidad de Nariño. Correos electrónicos: elkalexno@yahoo.com, silvimomu@gmail.com, A.A. 1174

Resumen

Cerón P., S. Montenegro & E. Noguera: Macrofauna en suelos de Bosque y Pajonal de la

reserva natural Pueblo Viejo, Nariño, Colombia. Rev. Acad. Colomb. Cienc. 32(125): 447-453,

2008. ISSN 0370-3908.

Se compara la densidad y biomasa de la macrofauna de suelos con cobertura en bosque en ladera

(Bosque 1), bosque en vertiente del cauce de quebrada (Bosque 2) y Pajonal, a similar altitud (3300-

3350 m). La densidad es más alta en Bosque 2, seguida de Bosque 1 y Pajonal, con un promedio de

1.301, 581 y 293 ind.*m², respectivamente; se expresan diferencias estadísticas significativas entre

Bosque 2 y Pajonal en el caso de densidad de Gasteropoda y Diplopoda. La biomasa es más alta en

Pajonal (51%) donde Oligochaeta aporta el 68% del peso.

Palabras clave: edafofauna, páramo, Bosque Altoandino, Nariño.

Abstract

The density and biomass of the edaphofauna are compared between ladder woodlands

(Forest 1), woodlands in the drainage area of a water source (Forest 2) and grassland, which are

located at the same rank of heights (3.300-3.350 meters). The density is higher in Forest 2 than

in Forest1 and the lowest is in Grassland soil, with medias of 1301, 581 and 293 ind/m². In the

case of density of Gasteropoda and Diplopoda, there are significant statistical differences among

Forest 2 and Grassland. The biomass is higher in grassland soil (51%) where Oligochaeta are a

68% of the total weight.

Key words: macrofauna, páramo, Highland Andes Forest, Nariño.
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Introducción

Los suelos de alta montaña albergan una fauna que, al
parecer, contiene particularidades en función de que se
halle en páramo o bosque alto aldino, e incluso dentro de
cada uno de estos ecosistemas se presentan variaciones
dependiendo de las condiciones e interrelaciones edáficas,
climáticas, geográficas y antrópicas.

Al comparar la edafofauna entre páramo y bosque
altoandino de los Andes colombianos se encuentran algu-
nas diferencias. El número total de individuos y de grupos
taxonómicos suele ser más alto en el bosque en relación
con el páramo. No obstante, se hace necesario observar
con detalle el nivel de comparación, pues se ha encontrado
que la abundancia de Oribatei (Acari), es mayor en el pára-
mo (68%) que en el bosque (32%), mientras que en el caso
de Enchytraeidae son similares (Rangel-Ch. y Sturm, 1994).
El páramo presenta un índice de riqueza en los principales
taxa edáficos de 0,72, más alto que bosque alto andino con
0,49 (Chamorro y Zuluaga, 1998). Tratándose de coleóp-
teros, el índice de diversidad es mayor en bosque alto-
andino (0,229) que en páramo (0,193), mientras que el índice
de riqueza es más alto en páramo (0,333) que en bosque
(0,271), (Camero y Chamorro, 1997).

En lo concerniente a la variación interna en los
ecosistemas de alta montaña, los estudios evidencian que
las características del suelo, como por ejemplo el conteni-
do de materia orgánica y la estructura, conllevan una hete-
rogeneidad vertical de la densidad tanto de un mismo como
de diferentes grupos taxonómicos. Cambios en las condi-
ciones climáticas causan alteraciones en la fauna, tal es el
caso de las quemas y la cantidad de precipitación que hace
diferir la densidad, biomasa y diversidad de la población.
En cuanto a la geografía, se ha encontrado que la altitud
incide en la abundancia de los organismos; en el caso de la
lombriz de tierra en el páramo, la población disminuye a
medida que aumenta la altitud sobre el nivel del mar
(Chamorro, 1989, García y Chamorro, 1995, Unigarro et

al., 2005). Las perturbaciones en las condiciones natura-
les debidas a la actividad antrópica, como el uso y manejo
del suelo para actividades agropecuarias, provoca cam-
bios en la biomasa, densidad, diversidad y riqueza de
morfotipos (Casasbuenas y Estupiñán, 2007; Chamorro

1989; Coral y Bonilla, 2002; Morales y Sarmiento, 2002;
Unigarro et al., 2005).

Estudios comparativos entre la macrofauna de páramo
y bosque altoandino de áreas silvestres no son frecuen-
tes. Las investigaciones previas permiten prever que exis-
ten particularidades en la edafofauna, lo que hasta ahora
se ha podido explicitar a partir de la abundancia de algu-

nos individuos y grupos taxonómicos, así como de los
índices de diversidad y riqueza. En este contexto, se reali-
zó un estudio exploratorio con el fin de comparar la densi-
dad y biomasa de la macrofauna del pajonal y bosque
altoandino en ladera y vertiente del cauce de agua, situa-
dos a altitud similar, en la reserva natural Pueblo viejo.

Metodología

La Reserva Natural Pueblo Viejo se localiza en el su-
roeste de Colombia, en el Departamento de Nariño, munici-
pio de Mallama, en la vereda Pueblo Viejo. Las coordenadas
geográficas extremas son 1°3´33,7´´ y 1°1´39,8´´ Norte y
77°48´3,3´´ y 77°46´17,2´´ Oeste. Tiene una extensión de
5.8 km², que se distribuye entre los 2.950 y 3.800 msnm,
(Navas, et al. 2008).

El Instituto de Hidrología, Meteorología y Estudios
Ambientales (IDEAM, 2007) en la estación El Paraíso, mu-
nicipio de Túquerres, registra una precipitación total
anual de 961 mm, con un régimen de lluvias bimodal, siendo
junio - septiembre los meses más secos y octubre-diciem-
bre los más lluviosos; la temperatura promedio es 10,9ºC,
presentando el valor mínimo (9,3ºC) en el mes de agosto y
el máximo (12,3ºC) en abril. De acuerdo con el Instituto
Geográfico Agustín Codazzi (IGAC, 2004), los suelos se
clasifican como Andosoles, hacen parte de la consoación
Acrudoxic Melanudands que ocupa la posición de cola-
das de lava en alturas comprendidas entre los 3000 y 3700
msnm. Los suelos se han desarrollado a partir de cenizas
volcánicas de espesor variable que recubren rocas volcá-
nicas andesitas producto de erupciones volcánicas.

Pajonal hace parte del páramo con vegetación herbá-
cea formadora de macollas, dominada por la familia Poaceae,
especialmente del genero Calamagrostis asociada a otros
géneros como Rhynchospora y Castilleja. Comprende al-
gunas especies como Hypericum junipericum Kunth,
Hypericum laricifolium Juss, Lachemilla mutisi Roth,
Hypoacheris sessiliflora Kunth, Cortaderia nítida (Kung)
Pilg., Monnina aestuans (LF) DC., Bidens andicola H.B.K.,

Rhynchospora macrochaeta L. y, Pernettya postrata (Cav).
D.C. El bosque contiene arbustos y arbolitos, entre los
que se encuentran Gynoxis sanctii-antonii  Cuatr.,
Lepichinia vulcanicola Word, Zanthoxylum quinduensi

(Tul), Baccharis buddlejoides H.B.K., Hesperomeles sp,
Oreopanax bogotensis Cuat., Euphorbia laurifolia Lam.,
Morella parvifolia Benth.

Las muestras de suelo y macrofofauna se tomaron en
el mes de agosto. Se establecieron tres sitios: Bosque 1,
Bosque 2 y Pajonal, ubicados entre los 3300 y 3350 m de
altitud; de cada sitio se tomaron tres réplicas separadas
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por, al menos, cinco metros, para un total de nueve mues-
tras. Bosque 1 está ubicado en ladera y Bosque 2 en la
vertiente del cauce de la cuenca alta de la quebrada Hon-
da, que se encontraba sin agua en el momento. Para ca-
racterizar la macrofauna se extrajeron tres monolitos de
25 cm. x 25 cm. x 30 cm. de volumen de suelo, para cada
uno de los sitios seleccionados (Bosque 1, Bosque 2 y
Pajonal). A cada monolito se le trazó una zanja a su alre-
dedor, y posteriormente se tomaron submuestras: hoja-
rasca, 0-10 cm., 10-20 cm. y 20-30 cm. de profundidad, que
fueron colocados en bolsas etiquetadas. Las muestras
fueron llevadas al Laboratorio de Entomología de la Uni-
versidad de Nariño donde se procedió a extraer manual-
mente los organismos. Éstos se seleccionaron, se
preservaron en alcohol al 70%, se identificaron hasta or-
den y se midieron su densidad y su biomasa. Las mues-
tras de suelo se tomaron alrededor de los monolitos a una
profundidad de 0-20 cm. Los datos se trataron con prue-
bas no parámetricas en el programa Statistica, el análisis
de varianza se realizó con el estadístico Kruskal-Wallis
mediante la significación exacta por tratarse de muestras
pequeñas, después se estimó una comparación múltiple.
También se procesó una correlación de Pearson con to-
das las variables y un Análisis de Componentes Principa-
les (ACP) en el programa SAS a partir de las siguientes
variables: arena, densidad aparente, densidad real, pH,
C, CIC, Al, P, Ca, Mg, K, Mn, Cu, Zn, Fe, biomasa de
macrofauna, densidad de artrópodos, de gasterópodos y
de oligoquetos.

Resultados

Tomando como referencia los niveles generales de in-
terpretación de análisis de suelos para cultivos, aportados
por el Instituto Colombiano Agropecuario (ICA, s.f.), se
puede anotar que en Pajonal el suelo es muy fuertemente
ácido (4,8), presenta muy alta CIC (46 Cmol*Kg), alta pro-
porción de carbono orgánico (12%), nitrógeno total (0,68%)
y aluminio (2 Cmol*Kg), nivel ideal de potasio (0,38
Cmol*Kg); medio de hierro (35 Mg*kg); contenido bajo de
fósforo (12 Mg*kg), calcio (2,7 Cmol*Kg) y magnesio (0,33
Cmol*Kg), déficit de manganeso (1,17 Mg*kg), cobre (0,33
Mg*kg), zinc (0,47 Mg*kg) y boro (0,13 Mg*kg). La textu-
ra es Arenosa franca con una proporción de arena del 75%,
porosidad de 69%, densidad real y aparente de 2,2, y 0,7
Mg*m³, respectivamente.

Bosque 1 muestra un suelo fuertemente ácido (5,3), con
alta proporción de CIC (29 Cmol*Kg), contenido ideal de C
(7%), Al (0,9 Cmol*Kg) y K (0,37 Cmol*Kg); nivel medio de
N (0,48%), Ca (3,9 Cmol*Kg), Fe (30,7 Mg*kg); bajo en P
(11 Mg*kg) y Mg (0,6 Cmol*Kg), déficit de Mn (4,4 Mg*kg),

Cu (0,19 Mg*kg), Zn (0,38 Mg*kg) y B (0,08 Mg*kg). La
textura es arenosa franca, con promedio de arena del 73%,
porosidad del 66%, densidad real y aparente de 2,4 y 0,8
Mg*m³, respectivamente. Bosque 2 se caracteriza porque
el suelo es fuertemente ácido (5,2), con nivel ideal de P (34
Mg*kg), Al (0,3 Cmol*Kg) y CIC (11 Cmol*Kg), propor-
ción media de C (3%) y N (0,25%); contenido bajo de Ca
(2,07 Cmol*Kg), Mg (0,27 Cmol*Kg¹) y K (0,09 Cmol*Kg);
deficiente en Fe (19,3 Mg*kg); Mn (1,8 Mg*kg), Cu (0,2
Mg*kg), Zn (0,2 Mg*kg) y B (0,1 Mg*kg); textura arenosa,
con promedio de arena de 89%, porosidad de 55%, densi-
dad real 2,5 y aparente de 1,1 Mg*m³.

La macrofauna encontrada pertenece a tres phylla:
Annelida, Arthropoda y Mollusca. Annelida está consti-
tuida por la clase Oligochaeta, Mollusca por la clase
Gastropoda y Arthropoda está conformado por Chilopoda,
Diplopoda, Arachnida, Malacostraca e Insecta. Respecto
a la clase Insecta, en los tres sitios sobresalen los coleóp-
teros, tanto en biomasa (93%) como en densidad (83%);
entre las familias se encontraron Curculionidae, Elateridae,
Silphidae, Staphylinidae, Scarabaeidae y Tenebrionidae.

La densidad total de la edafofauna presenta un prome-
dio de 2176 ind.*m². Es más alta en Bosque 2, seguida de
Bosque 1 y más baja en Pajonal, tendencia contraria a los
valores de C, N, CIC y Al, mayores en Pajonal, intermedios
en Bosque 1 y menores en Bosque 1, con diferencia esta-
dística significativa entre Pajonal y Bosque 2. Gráfica 1. La
densidad de artrópodos sigue la misma tendencia que el
total de la macrofauna, con mayor promedio en Bosque 2,
continúa en Bosque 1 y termina en Pajonal, aunque sólo se
presenta diferencia estadística significativa en diplópodos
entre Bosque 2 y Pajonal. La densidad de oligoquetos fue
mayor en Pajonal, seguida de Bosque 2 y disminuye en
Bosque 1; es de mencionarse que entre Pajonal y Bosque 1
se presentan diferencias estadísticas significativas entre
Cu y Mn, el primero con mayor contenido en Pajonal y el
segundo con menor contenido en dicho sitio. Los moluscos
se encontraron principalmente en Bosque 2 y no se regis-
traron en Pajonal, con diferencias significativas entre es-
tos dos sitios. Tabla 1.

La biomasa presenta un promedio total de 35,4
(g.p.f.*m².), y está siendo aportada principalmente por
coleópteros (39%) y oligoquetos (38%). De hecho, la
biomasa total se correlaciona con la biomasa de coleóp-
teros (r: 0,88 p: 0,002) y la biomasa (r: 0,90 p: 0,001) y den-
sidad de oligoquetos (r: 0,73 p: 0,026). Teniendo en cuenta
los sitios, es más alta en Pajonal (51%), donde los valores
de C, N, CIC, Al son más elevados y la densidad aparente
es más baja, con diferencias estadísticas significativas de
Bosque 2. Gráfica 2. En Pajonal, la lombriz de tierra aporta



450 REV. ACAD. COLOMB. CIENC.: VOLUMEN XXXII, NÚMERO 125-DICIEMBRE DE 2008

el 68% de la biomasa. Específicamente, los mayores valo-
res de biomasa para Bosque 1 se registraron en coleópteros
(57%), formas inmaduras (17%) y oligoquetos (8%); para
Bosque 2 en coleópteros (34%), diplópodos (24%) y
gasterópodos (20%), mientras que en Pajonal, fue en lom-
briz de tierra (68%) y coleópteros (31%). No se presenta-
ron diferencias estadísticas significativas. Tabla 2.

Considerando la distribución vertical de la edafofauna,
cuantificando también las formas inmaduras que no se lo-
graron identificar, se encontró que en los bosques, los
anélidos estaban a 0-10 cm., a diferencia del Pajonal, don-
de el 87% se localizó entre 20 y 30 cm. En los tres sitios, los

Clase Orden Bosque 1 Bosque 2 Pajonal K-W 

  No. % No. % No. %  

Gastropoda Pulmonada 27ab 5 491ª 38 0b 0 0,011 

Oligochaeta  5ª 1 64ª 5 123ª 42 0,111 

Arachnida Araneae 16ª 3 11ª 1 5ª 2 0,357 

Chilopoda Geophilomorpha 91ª 16 85ª 7 0ª 0 0,046 

Diplopoda Polydesmida 101ab 17 363ª 28 0b 0 0,007 

Malacostraca Isopoda 5ª 1 0ª 0 0ª 0 1,000 

Insecta Coleoptera 240ª 41 213ª 16 112ª 38 0,311 

Dermaptera 11ª 2 0a 0 0ª 0 1,000 

Diptera 5ª 1 37ª 3 11ª 4  0,679 

Hemiptera 0ª 0 5ª 0,4 16ª 5 1,000 

Lepidoptera 21ª 4 5ª 0,4 0ª 0 0,464 

Formas inmaduras sin identificar 59ª 10 27ª 2 27ª 9 0,725 

Promedio total de densidad  581ª 27 1301ª 60 293ª 13 0,039 

K-W: Kruskal-Wallis, significación exacta. En letras iguales no hay diferencia significativa en la comparación entre sitios (α ≤ 

0.05) 

 

Tabla 1. Densidad de macrofauna (individuos*m²)

Clase Orden Bosque 1 Bosque 2 Pajonal K-W 

  No. % No. % No. %  

Gastropoda Pulmonada 0,02ª 0,3 1,62ª 20 0,0ª 0,0 0.100 

Oligochaeta  0,74ª 8,0 0,51ª 6,2 12,2ª 68 0,336 

Arachnida Araneae 0,03ª 0,4 0,08ª 0,9 0,01ª 0,0 0,379 

Chilopoda Geophilomorpha 0,55ª 5,9 0,63ª 7,7 0,0ª 0,0 0,061 

Diplopoda Polydesmida 0,46ª 5,0 2,01ª 24 0,0ª 0,0 0,025 

Malacostraca Isopoda 0,05ª 0,6 0,00ª 0,0 0,0ª 0,0 1,000 

Insecta Coleoptera 5,35ª 57 2,80ª 34 5,58ª 31 0,511 

Dermaptera 0,07ª 0,7 0,00ª 0,0 0,0ª 0,0 1,000 

Diptera 0,10ª 1,1 0,39ª 4,8 0,02ª 0,1 1,000 

Hemiptera 0,00ª 0,0 0,01ª 0,1 0,05ª 0,3 1,000 

Lepidoptera 0,36ª 3,8 0,01ª 0,1 0,0ª 0,0 0,250 

Formas inmaduras 1,56ª 17 0,16ª 1,9 0,04ª 0,2 0,064 

Promedio total de biomasa  9,3ª 26 8,2ª 23 17,9ª 51 0,829 

K-W: Kruskal-Wallis, significación exacta. En letras iguales no hay diferencia significativa en la comparación entre sitios (α 

≤ 0.05) 

 

Tabla 2. Biomasa de macrofauna (g.p.f.*m²)

artrópodos, se encontraron principalmente en hojarasca,
seguido de los primeros 10 cm., aunque en Pajonal, un 20%
profundiza a 10-20 cm. Los moluscos se albergan en la
hojarasca de los bosques y un 20% llegó a los primeros 10
cm. en Bosque 1. Hay tendencia a que en los bosques la
edafofauna habite especialmente la hojarasca y los prime-
ros 10 cm. mientras que en Pajonal llegan a mayor profun-
didad. Tabla 3.

El análisis de componentes principales muestra que los
dos primeros factores explican el 76% de la variabilidad.
En el primer factor, con el 50%, las variables que más con-
tribuyen en forma positiva son: CIC (0,98), C (0,97), Al (0,95)
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y Fe (0,84) y en forma negativa son densidad aparente
(-0,94), densidad real (-0,85), P (-8,45) y densidad de artrópo-
dos (-0,77), valores asociados a las propiedades de Pajonal,
en oposición a Bosque 2. El segundo factor que explica el
26% de la variabilidad, se relaciona con las propiedades de
Bosque 1, manganeso (0,95), magnesio (0,85), calcio (0,83) y
valores negativos en densidad de oligoquetos (-0,83).

La correlación de Pearson evidencia, por una parte, la
asociación entre la biomasa de la macrofauna con Pajonal.
De hecho, como ya se mencionó, la biomasa total se
correlaciona con densidad y biomasa de oligoquetos, sien-
do que en Pajonal se registró el mayor número y peso de
lombriz de tierra. A la vez, la biomasa de este anélido se
correlaciona positivamente con CIC (r: -0,70 p: 0,036) y Al
(r: 0,83 p: 006) y, negativamente con pH (r: -0,75 p: 0,019) y
densidad real (r: -0,79 p: 0,012) propiedades cercanas a
Pajonal. Por otra parte, la relación entre la densidad total

Tabla 3. Promedio de macrofauna por profundidad.

Figura 1. Densidad de macrofauna en relación con carbono
orgánico del suelo.

Figura 2. Biomasa de macrofauna en relación con carbono
orgánico del suelo.

de la edafofauna con los bosques, especialmente con Bos-
que 2, de manera que se correlaciona con densidad de
gasterópodos (r: 0,90 p: 0,001) y de artrópodos (r: 0,88 p:
0,002), más abundantes en Bosque 2 seguido de Bosque 1.

Discusión

La macrofauna de Pajonal está constituida por insectos,
oligoquetos y algunos arácnidos, lo que concuerda con
estudios en páramos en los que se ha encontrado que
Oligochaeta (Enchitreidae, Lumbricidae), Insecta (Colem-
bolla, Coleoptera, Díptera) y Arachnida (Acarina) apare-
cen entre los taxa dominantes (Chamorro, 1989), aunque
en el páramo también suelen aparecer miriápodos en la
composición, como lo registran Casasbuenas y Estupiñán

(2007) y Unigarro et al. (2005) en páramos de Colombia y,
Morales y Sarmiento (2002) en zona de páramo no pertur-
bado de los Andes de Venezuela, donde Chilopoda repre-

Phylum Annelida Arthropoda Mollusca Formas inmaduras Total 

Sitio  B1 B2 P B1 B2 P B1 B2 B1 B2 P  

Hojarasca 

% 

0 

 

0 

 

0 

 

309 

(55) 

432 

(60) 

91 

(55) 

21 

(80) 

485  

(99) 37 (64) 21 (80) 

0 

 

1397 

(62) 

0-10 Cm. 

% 

5 

(100) 

64 

(100) 

5 

(4) 

197 

(35) 

235 

(32) 32 (19) 

5 

(20) 

5 

(1) 11 (18) 5 (20) 

0 

 565 (25) 

10-20 cm. 

% 

0 

 

0 

 

11 

(9) 

32 

(6) 

43 

(6) 37 (23) 

0 

 

0 

 

5  

(9) 

0 

 16 (60) 144 (6) 

20-30 cm. 

% 

0 

 

0 

 

107 

(87) 

21 

(4) 

16 

(2) 

5 

(3) 

0 

 

0 

 

5 

 (9) 

0 

 11 (40) 165 (7) 

B1: Bosque 1, B2: Bosque 2, P: Pajonal. 
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sentaba el 12% de los macroinvertebrados. Bosque 1 con-
tiene un predominio de artrópodos (84%), similar a lo en-
contrado en el bosque alto andino de Colombia, donde se
halló que el mayor porcentaje de individuos lo conforman
ácaros e insectos, mientras que los no artrópodos tuvie-
ron menor abundancia (García y Chamorro, 1995). En el
caso de Bosque 2, aparece un 38% de caracoles, con dife-
rencia estadística significativa de Pajonal, posiblemente
influenciado por las condiciones de humedad, al estar ubi-
cado en la vertiente de la fuente de agua. Es de anotarse
que tanto en pajonal como en los bosques de Pueblo Viejo,
comparados con otros lugares, difiere la abundancia de
órdenes y familias dentro de las clases taxonómicas, lo
cual también puede deberse a diferencias en las meto-
dologías en la valoración de los organismos.

En lo concerniente con la densidad, se registró un ma-
yor número de individuos en Bosque 2, que decrece en
Bosque 1 y termina en Pajonal aunque sólo se expresan
diferencias estadísticamente significativas en diplópodos y
gasterópodos entre Bosque 2 y Pajonal. La tendencia a un
mayor número, tanto en individuos como en grupos, en
bosque con respecto al páramo, fue planteada por Rangel-

Ch. y Sturm (1994), quienes proponen que dicha diferencia
se debe a las condiciones climáticas, que son más extremas
en el páramo, y a la ausencia en éste de una capa de hojaras-
ca. También habría que tenerse en cuenta las propiedades
edáficas particulares, lo que se evidencia con la tendencia
inversa entre los valores de C, N, CIC y Al y la densidad de
macrofauna, lo que puede indicar que en Bosque 2 hay más
presencia de macrofauna por la mayor descomposición de
la materia orgánica. Bosque 2 tiende a mayores promedios
en densidad total, de diplópodos y de gasterópodos frente
a Bosque 1, aunque no se registran diferencias estadísticas
significativas. Probablemente se debe a la ubicación en la
vertiente del cauce de agua del primero y en ladera del se-
gundo. En consecuencia, se sugiere que la topografía pue-
de ser otra variable importante en la estimación de
macrofauna de los ecosistemas de alta montaña. De hecho,
Feijoo et al. (1999) encontraron valores diferentes en biomasa
y densidad de lombriz de tierra si la muestra es tomada en la
zona baja, media o alta de la colina.

En biomasa, es de resaltarse la asociación con el Pajonal,
donde a la vez, se incrementan los valores de C, N, CIC y
disminuye la densidad aparente, lo que puede indicar mayor
acumulación de materia orgánica. En dicho sitio, la lombriz
de tierra aparece con más densidad y aporta buena parte de
la proporción de biomasa. Este organismo suele abundar y
tener bastante peso en suelos con vegetación herbácea que
incluso puede ser similar o superar a la cobertura en bos-
que. Coral y Bonilla (2002) encontraron mayor densidad de

lombriz de tierra en un pastizal (4560 ind*m²) que aportó
más biomasa (67,1 g.p.f.*m²) que en selva secundaria (1024
ind*m²) con biomasa de (18,2 g.p.f*m²); por su parte, Feijoo

et al. (1999) cuantificaron mayor densidad de lombriz de
tierra en Kikuyo (22963 ind*m²), en relación con la selva de
más de 40 años (9440 ind*m²), aunque la biomasa fue más
alta en la selva que en el pastizal.

Para terminar, se sugiere que la macrofauna de los pá-
ramos y los bosques altoandinos, a similar altitud, pre-
senta diferencias. En Pueblo viejo, una mayor densidad
de la macrofauna se asocia con la cobertura en bosques,
especialmente con el bosque ubicado en la vertiente de la
quebrada, aunque sólo se presentan diferencias estadís-
ticas significativas en densidad de gasterópodos y dipló-
podos entre Bosque 2 y Pajonal. Mientras que la biomasa
se relaciona con Pajonal, en buena parte debido a la lom-
briz de tierra.
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Díaz-Piedrahita, S. & B. V. Rodríguez: Novedades en los géneros Espeletia Mutis Ex Humb.

& Bonpl. y Espeletiopsis Cuatrec. (Asteraceae, Heliantheae, Espeletiinae). Rev. Acad. Colomb.

Cienc. 32(125): 455-464, 2008. ISSN 0370-3908.

Se nomina, describe e ilustra una nueva especie de Espeletiopsis Cuatrec. recolectada en jurisdic-

ción de Samacá, Departamento de Boyacá y se propone un nuevo estatus para una variedad de E.

jimenes-quezadae (Cuatrec.) Cuatrec. También se describen e ilustran dos nuevas especies de Espeletia

Mutis ex Humb. & Bonpl. provenientes del Santuario de Flora y Fauna de Guanentá en el municipio

de Encino, Departamento de Santander y se propone el estatus de especie para una subespecie de E.

brachyaxiantha S. Díaz.

Palabras clave: Espeletia, Espeletiopsis, Espeletiinae, Heliantheae, Asteraceae, nuevas espe-

cies, Colombia, Botánica sistemática.

Abstract

Two new species of Espeletia Mutis ex Humb. & Bonpl. and a new species of Espeletopsis

Cuatrec. are named, described and illustrated. These new taxa were recorded in northern Colombia,

Guanentá   Flora and Fauna Sanctuary Paramo of Rabanal in Samaca-Boyacá. Additionally, new

status for a variety of E. jimenes-quezadae (Cuatrec.) Cuatrec. and a subspecies of E. brachyaxiantha

S. Díaz are proposed.

Key words: Espeletia, Espeletiopsis, Espeletiinae, Heliantheae, Asteraceae, new species,

Colombia, Systematic botany.
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Los géneros Espeletia Mutis ex Humb. & Bonpl. y
Espeletiopsis Cuatrec. están ampliamente representados
en los páramos de Colombia. Como resultado de nuevas
recolecciones en áreas mal exploradas o poco conocidas
desde el punto de vista florístico, el número de especies
en ambos géneros se ha incrementado en los últimos años.
La última publicación al respecto Díaz Piedrahita,
Rodríguez & Galindo (2006) dio a conocer siete nuevas
especies de Espeletia, una variedad de E. curialensis

Cuatrec. y una especie de Espeletiopsis. En la presente
publicación se describen dos nuevas especies de Espeletia,
una más de Espeletiopsis y se propone un nuevo estatus
para una subespecie de Espeletia brachyaxiantha S. Díaz
y para una variedad de Espeletiopsis jimenez-quesadae

(Cuatrec.) Cuatrec. Con estas novedades el número total
de especies para el primer género se eleva a 75 de las cua-
les 65 prosperan en los páramos de Colombia. El número
de especies para Espeletiopsis llega a 29.

Con base en 23 especies segregadas del género
Espeletia Mutis ex Humb. & Bonpl., Cuatrecasas (1976)
propuso el género Espeletiopsis Cuatrec. el cual se reco-
noce principalmente por presentar inflorescencias
corimbiformes compuestas y de tipo monocasial que
rematan en un capítulo; las hojas, ramas, pedúnculos y
brácteas de estas sinflorescencias son siempre alternas.
Adicionalmente, las hojas rosulares son notablemente rí-
gidas y presentan indumento menos denso o muy escaso
en ambas caras. Cuatrecasas (1987) fijó el número de es-
pecies en veinte, al excluir tres de las inicialmente asigna-
das, las cuales fueron transferidas a otros géneros y al
reducir a Espeletiopsis guacharaca (S. Díaz) Cuatrec. a
una variedad de E. jimenez quesadae (Cuatrec.) Cuatrec.
Díaz-Piedrahita & Obando (2004) dieron a conocer una
nueva especie y Díaz-Piedrahita, Rodríguez & Galindo-
Tarazona (2006) añadieron otra. En el presente escrito se
propone una más; adicionalmente y luego de estudiar abun-
dante material, se restablece el estatus de E. guacharaca

(S. Díaz) Cuatrec, con lo cual el número de especies cono-
cidas queda en veintinueve, aclarando que en esta cifra
están incluidas dos especies algo irregulares y que con
seguridad corresponden a híbridos, por lo que en una fu-
tura revisión del género deberán ser excluídas.

Espeletiopsis guacharaca (S. Díaz) Cuatrec., Phytologia
35(1):55. 1976. stat. nov.

Espeletia guacharaca S. Díaz, Caldasia 11: 19. 1975.

Espeletiopsis jimenez-quesadae var. guacharaca (S.
Díaz) Cuatrec. Anales Jard. Bot. Madrid 54: 374. 1996.

Si bien es cierto que una de las especies más afines a
ella es Espeletiopsis jimenez-quesadae (Cuatrec.) Cuatrec.,

por la suma de características Espeletiopsis guacharaca

(S. Díaz) Cuatrec. constituye una excelente especie, bien
definida, con amplia distribución geográfica y con pobla-
ciones abundantes y bastante estables, además de la loca-
lidad típica, en el páramo de la Rusia, en el páramo de la
cortadera en jurisdicción de los municipios de Toca y Pes-
ca, en el sector de las playas, Santuario de Flora y Fauna
de Guanenta y en el Parque Nacional Natural de Pisba. Sus
hojas, en relación con la especie a la cual fue adscrita, son
más cortas y coriáceas, la lámina foliar difiere ampliamen-
te, como difieren las sinflorescencias, que en longitud son
menores que las hojas de la roseta y muestran los capítu-
los bastante aglomerados; las flores liguladas forman una
corola corta pero bien definida que contrasta con las flo-
res femeninas reducidas a la porción tubular de la corola.
Además de las diferencias anotadas, cabe aclarar que E.

guacharaca (S. Díaz) Cuatrec. muestra su mayor afinidad
no con E. jimenez-quesadae (Cuatrec.) Cuatrec. sino con
la especie que se describe a continuación.

Espeletiopsis rabanalensis S. Díaz & Rodríguez-Ca-
beza sp. nov.                                                    Figs. 1 - 2a-b

Espeletiopsis guacharacae (S. Díaz) Cuatrec. affinis a
qua imprimis differt foliis obovatis minoribus vel minus
rigidis, ramis floriferis longioribus et in partibus proxima-
libus inflorescientiarum aphyllis, flores foeminei ligulati vel
flosculi hermaphroditi plurimi, corollis flores radiorum
ligulatis pistillo longiores, lobis floribus discorum extus
dense pilosibus.

TYPUS: COLOMBIA, BOYACÁ: Municipio de
Samacá, Páramo del Rabanal. 3.412 m. de altitud, N 05°44’
W 073°35’. 3-5 oct. 2007. Betsy Viviana Rodríguez-Cabe-

za, Félix Márquez 1895, Holotypus COL (528210), Isotypi
COL (528211), UIS y por repartir.

“Caulirrósula de 1 m de altura, hasta 2 m. Hojas: Coriá-
ceas. Verde lustroso en haz, indumento amarillo lustroso
seríceo y no muy denso en envés. Venas central y secun-
darias con indumento denso seríceo amarillo lustroso. Las
hojas más pequeñas se ubican hacia la parte externa de la
roseta. Vaina: Haz, mitad inferior blanca, mitad superior
verde limón. Envés, indumento denso seríceo café oscuro
lustroso, que se va tornando dorado hacia el ápice.
Inflorescencias: 9 por roseta. Pedúnculos, pedicelos y
brácteas con indumento seríceo crema lustroso. Capítu-
los: 1 cm de ancho, liguladas amarillas. Observaciones:
Pajonal-Frailejonal con Calamagrostis effusa, Halenia

asclepiadea, Lupinus sp. y Valeriana sp. Crece sobre la-
deras con suelo húmedo, no encharcado. En algunos sec-
tores se observa mezclado con el frailejón BVR-1896.
Abundante hacia la parte alta del páramo. Las únicas afec-
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Figura 1. Espeletiopsis rabanalensis S. Díaz & Rodríguez-Cabeza sp. nov. A. Esquema de la rama florífera;
B. Perfil foliar; C-D. Filarias intermedias vistas por el envés; E. Filaria interior vista por el envés; F. Palea de las flores femeninas;

G. Flor femenina ligulada; H. Palea de los flósculos; I. Flósculo hermafrodita. Diseño digital de Betsy Viviana Rodríguez-C.,
elaborado con base en el ejemplar típico (B.V. Rodríguez et al. 1895 COL).
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taciones observadas en la población fueron ocasionadas
por la apertura de una carretera, pues aunque hubo quema
hace tres años los frailejones siguieron su crecimiento. No
hay evidencia de pastoreo en la zona”.

Etimología: El epíteto alude a la localidad de origen,
páramo del Rabanal en el Municipio de Samacá, donde pros-
pera una población con más de 600 individuos.

Tallos erectos arrosetado de hasta 1 m. de altura, cu-
biertos por las vainas secas de las hojas marchitas. Vaina
foliar de 2.2-3 cm. long. x 3-4.2 cm. lat., anchamente ovada,
dorsalmente con indumento largo seríceo, fusco y lustro-
so que se va tornando aureo hacia el ápice; lámina foliar de
17-23.5 cm. long. x 3.5-6 cm. lat., coriácea, obovada, con
ápice acuminado agudo, la base notablemente atenuada
formando un largo pseudopecíolo, haz verde lustroso con
indumento seríceo amarillo lustroso, poco denso en en-
vés, margen lisa, ligeramente revoluta, nervio medio lige-
ramente ensanchado hacia la base, cubierto por indumento
seríceo amarillo lustroso, promínulo en la haz, prominente
en el envés, nervios secundarios 11-20 por decímetro, cons-
picuos por el envés y divergiendo en ángulo de 50-70°.

Ramas floríferas hasta 9 coetáneas, de 27-30 cm. de
longitud, cubiertas con indumento seríceo espadiceo lus-
troso; porción proximal vegetativa de 18.5-24 cm. long.,
ebracteada; porción distal  fértil, formada por un apretado
racimo terminal con 14-23 capítulos; brácteas florales de
1.5-4 cm. long. x 0.2 – 0.4 cm. lat., lineales, con ápice agudo;
pedúnculos florales 1-6 cm. long. Capítulos de 1 cm. de an-
cho; involucro hemisférico, filarias 10, dispuestas en 2 se-
ries, de 5 - 9 mm. long. x 2.5 - 5 mm. lat., obovadas, cara
abaxial densamente cubierta por indumento largo seríceo,
las más internas con una lista longitudinal de tricomas que
se ensancha y se torna más densa hacia el ápice, quedando
a cada lado un área glabra, cara adaxial glabra, ápice redon-
deado, margen ondulado y/o dentando hacia la mitad supe-
rior; paleas de las lígulas de 5-6 mm. long. x 2-3 mm. lat.,
angosto-obovadas, externamente con una lista longitudinal
de tricomas que se ensancha y se torna más densa hacia el
ápice, quedando a cada lado un área glabra, ápice agudo,
margen generalmente entera, lisa, a veces sinuada y con
pequeños dientecillos; paleas de los flósculos de 6-6.5 mm.
long. x 1.8-2.5 mm. lat., obovadas, margen con ondulaciones
y dientes en el ápice, abaxialmente con indumento seríceo
en el ápice, con 7 nervios longitudinales; flores liguladas
32-36 por capítulo, de 5.4-6 mm. long., amarillas, dispuestas
en 3-4 series; porción tubular de 1-2 mm. long., densamente
cubierta por pelos pluricelulares largos; limbo de 4-4.5 mm.
long. x 1.3-2 mm. lat., angosto-elíptico, ápice bidentado, dien-
tes de 0.5 mm. long., ovados, agudos; pistilo de 2.5-4 mm.

long., estigma bífido, ramas estigmáticas de 1.5 mm. long.;
flósculos 58-65 por capitulo, corola infundiliforme de 5.5 -
6.3 mm. long., amarilla; porción tubular de 3.3-4 mm. long.,
porción ensanchada pilosa hacia la base, con escasos pelos
en el resto de su longitud y en la porción tubular; lóbulos
triangulares de 0.8 mm. long., densamente pilosos en la cara
externa, pelos pluricelulares hialinos; estambres exsertos,
filamentos 4-4.5 mm. long., adnatos a la porción tubular de
la corola, anteras singenésicas de 2-2.4 mm. long., apéndice
apical angosto ovado de 0.4 mm. long.; pistilo de 5.8-7mm.
long. Aquenios de 2 mm. long. x 1.3-1.6 mm. lat., obovoideos,
triquetros, glabros y con costillas prominentes.

Espeletiopsis rabanalensis S. Díaz & Rodríguez-Cabeza
muestra su mayor afinidad con Espeletiopsis guacharaca

(S. Díaz) Cuatrec., especie de la que difiere por presentar
ramas floríferas más largas y carentes de brácteas estériles
en su zona proximal o vegetativa; tanto las flores liguladas
femeninas como los flósculos hermafroditas son más abun-
dantes en número por capítulo, las flores femeninas tienen
la lígula más desarrollada al punto que supera la longitud
del pistilo y las flores del disco presentan los lóbulos den-
samente pilosos en su cara externa. Adicionalmente las
hojas son obovadas, más pequeñas y menos rígidas.

En la clave propuesta por Cuatrecasas  (1996) la nueva
especie se puede incluir a partir del numeral 19 así:

19- Sinflorescencias 2-3 veces más largas que las hojas
de la roseta. Corolas del disco hirsutas. Caulirrósula
sésil o subsésil. ................................ E. sclerophylla

19´- Sinflorescencias similares en longitud a las hojas de
la roseta. Caulirrósulas con el tallo alargado, erecto,
de 2- 3 m de altura, densamente cubierto de hojas
marcescentes ........................................................ 20.

20- Porción proximal o vegetativa de las ramas floríferas
con brácteas estériles ........................................... 21.

20´- Porción proximal o vegetativa de las ramas floríferas
áfila. Lámina foliar 17-23.5 cm. x 3.5-6 cm. Flores
femeninas con la lígula más larga que el pistilo, ló-
bulos de los flósculos densamente pilosos en su cara
externa .......................................................................
........................................................  E. rabanalensis

21- Lámina foliar (25) 36-58 (66) x 3.5-12 cm., obovado-
oblonga, corolas del disco con limbo glabro o casi
glabro. ..................................... E. jimenez-quesadae

21´- Lámina foliar 20-40 x 3-6 cm., angosto-elíptica, flores
femeninas con lígula más corta o igual que el pistilo,
corolas del disco con limbo hirsuto, escasamente piloso
en la cara externa de los lóbulos ...... E. guacharaca
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Espeletia pescana (S. Díaz) S. Díaz stat. nov.

Espeletia brachyaxiantha subsp. pescana S. Díaz,

Mutisia 61:8.  1985.

Esta especie fue propuesta como una subespecie de
Espeletia brachyaxiantha S. Díaz. El estudio de copio-
sos ejemplares provenientes de dos poblaciones con
abundantes individuos, la típica ubicada en el Páramo de
la Cortadera, (Municipios de Pesca y Toca), la otra en la
Plaza del Diablo (Municipio de Siachoque) deja en claro
que se trata de una especie bien definida netamente dife-
renciada por presentar  sinflorescencias más largas y que
sobrepasan en longitud a las hojas de la roseta, al tiempo
que presentan mayor número de capítulos; las corolas de
las flores liguladas son bastante más largas y las flores
del disco presentan pelos bastante abundantes en la cara
externa de los lóbulos. E. pescana (S.Díaz) S. Díaz mues-
tra particular afinidad con la especie que se describe a
continuación.

Espeletia cachaluensis Rodríguez-Cabeza & S. Díaz
sp. nov.                                                          Figs. 2d-3

Espeletiae pescanae S. Díaz similis a qua imprimis differt
foliis elliptisis nimis petiolatis, ramis floriferis sursum laxis
et cum foliis bracteiformibus axilaribus maioribus, ligulis
florum foeminorum  item maioribus.

Typus: COLOMBIA, SANTANDER: Santuario de Fau-
na y Flora Guanentá Alto Río Fonce. Municipio de Encino,
Vereda Avendaños, sector Los Cuadros. 3744 m. de altitud,
N 05°49’ W 073°06’. 12 oct 2007. Betsy Viviana Rodríguez-

Cabeza, Herber Palacios, Rafael Rivero, José Velasco

1897, Holotypus COL (528207), Isotypi COL (528208), UIS
y por repartir.

“Caulirrósula de 1,80 m de altura, hasta 6 m. Hojas: Haz,
verde con indumento largo seríceo y largo flocoso blanco
que se va tornando gris y se pierde en las hojas maduras.
Envés, verde con corto indumento seríceo blanco. Venas
central y secundarias con indumento seríceo amarillo claro
visibles por el envés, ligeramente visibles en haz. Vaina:
Haz, blanco con ápice verde limón e indumento largo seríceo
blanco en las juveniles. Envés, indumento largo seríceo
blanco y crema. Inflorescencias: 45-51 cm longitud, 6 por
roseta, con 7-9 capítulos. Pedúnculos verdes, pedicelos
verdes y vinotinto, todos ellos con indumento largo seríceo
y flocoso blanco. Brácteas semejantes a las hojas de la
roseta. Capítulos: 4-4,5 cm de ancho con liguladas exten-
didas. Flores liguladas amarillas, con lígula de 13 mm de
long. Filarias verdes escasamente cubiertas por indumen-
to café y largo flocoso blanco”. Observaciones: Arbustal-
Frailejonal de hasta 3 m de altura, con Weinmannia sp.,

Gynoxys sp., Polylepis quadrijuga, Hesperomeles sp.,
asteráceas y chusque de hasta 1,50 m. Siempre fue obser-
vada en los peñascos o en la parte baja de estos en asocia-
ción con arbustos. La población tenía más de 300 individuos
y a medida que estos van creciendo pierden gran parte de
la necromasa, así en aquellos de 3 m de altura o más solo se
observa la necromasa más cercana a la roseta. Es probable
que esta especie sea la misma que se observa en las peñas
de la laguna de Cachalú”.

Etimología: El epíteto alude a la Laguna de Cachalú, en
cuyos alrededores crece la especie, al abrido de los
peñazcos.

Caulirrósulas de hasta 6 m. de altura. Vaina foliar de 5-
5.5 cm. long. x  4-5 cm. lat., ovada, dorsalmente cubierta
con indumento largo seríceo marrón muy claro, brillante,
blanquecino; pecíolos cortos pero conspicuos, de 1-2.5
cm. long. x 1-1.2 cm. lat.; lámina foliar de 28-33.5 cm. long.
x 7.5-8.8 cm. lat., elíptica, ligeramente papiráceo-coriácea,
cubierta en la haz por indumento seríceo largo, flocoso,
blanco que se torna gris y se pierde con la madurez, en-
vés con indumento corto, seríceo, blanco; base foliar ate-
nuada, margen lisa, ligeramente revoluta, ápice agudo,
nervio medio ensanchado hacia la base, cubierto por in-
dumento seríceo y largo flocoso cerino, impreso por la
haz y prominente por el envés, nervios secundarios 11-13
por decímetro, conspicuos por el envés y divergiendo en
ángulo de 50-70°.

Ramas floríferas 6 coetáneas, de 45-51 cm. de largo,
cubiertas con indumento seríceo blanco al que se sobre-
pone un estrato flocoso de pelos largos; porción vegetativa
de 23-25 cm. long., afila; porción distal un racimo con 7-9
capítulos;  primer par de brácteas subtendentes de 11-15
cm. long. x 1.2-1.5 cm. lat., angosto lineales, las interme-
dias y superiores de 3-7 cm. long. x 1-2 cm. lat., angosto-
ovadas, agudas en el ápice; pedúnculos florales verdes
teñidos de vináceo, los inferiores de 7-12.5 cm. de long.,
los superiores de 2-6.5 cm long. Capítulos de 4-4.5 cm. de
diámetro con las lígulas extendidas; involucro hemisférico,
filarias 6-7, dispuestas en 2 series, elípticas, las exteriores
de 15-19 mm. long. x 10-14 mm. lat., cara abaxial cubierta
totalmente por indumento seríceo largo y denso, cara adaxial
con el cuarto superior cubierto de escaso indumento largo
seríceo, el resto glabro, las interiores de 11-16 mm. long. x
5.5-10 mm. lat., cara abaxial cubierta con una lista
longitudinal de tricomas que se ensancha hacia en ápice,
quedando a cada lado un área glabra, cara adaxial con es-
casos tricomas hacia el ápice, ápice agudo, algunas filarias
muestran la margen dentada;  paleas de las lígulas de 8.5-
13 mm. long. x 2.5-5.5 mm. lat., angosto elípticas o angosto
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Figura 2. A. Espeletiopsis rabanalensis S. Díaz & Rodríguez-Cabeza sp. nov.; B. Un aspecto del Páramo de Rabanal; al frente una población
de la especie; C. Alrededores de la laguna de Cachalú, hábitat de Espeletia cachaluensis Rodríguez-Cabeza & S. Díaz sp. nov.; D. Detalle de
un ejemplar de esta especie; E. Espeletia chontalensis Rodríguez-Cabeza & S. Díaz sp. nov.;  F. Detalle de una planta con su rama florífera.
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Figura 3. Espeletia cachaluensis Rodríguez-Cabeza & S. Díaz sp. nov. A. Esquema de la rama florífera; B. Perfil foliar;
C. Filaria externa vista por el envés; D. Forma de las filarias exteriores; E. Filaria interior vista por el envés;

F. Palea de las flores femeninas; G. Flor femenina ligulada; H. Palea de los flósculos; I. Flósculo hermafrodita.
Diseño digital de Betsy Viviana Rodríguez-C., elaborado con base en el ejemplar típico (B.V. Rodríguez et al. 1897 COL).
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-obovadas, externamente con una lista longitudinal de
tricomas que se ensancha y se torna más densa hacia el
ápice, quedando a cada lado un área glabra, ápice agudo;
paleas de los flósculos de 7-9 mm. long. x 2-4 mm. lat.,
angosto-elípticas o elípticas, agudas en el ápice, abaxial-
mente con tricomas en el ápice y en la margen de la mitad
superior y con 13 nervios longitudinales; flores femeninas
liguladas 62-65 por capítulo, de 15-19 mm. long., amarillas;
porción tubular de 2-2.2 mm. long., densamente cubierta
por tricomas pluricelulares; limbo de 12.8-17 mm. long. x
1.8-2.5 mm. lat., angosto-elíptico, ápice con tres dientes de
0.7-1 mm. long., ovados, apicalmente obtusos; pistilo 6.5-
7.5 mm. long., estigma bífido, ramas estigmáticas 1-2 mm.
long.;  flósculos 212-220 por capitulo, de 8-9 mm. long.,
infundibuliformes y amarillos; porción tubular de 3.5-4 mm.
long., pilosa; lóbulos de la corola de 1 mm. long., triangu-
lares, con ápice agudo y escasos tricomas hacia la mar-
gen; estambres exsertos, filamentos 6 mm long., adnatos a
la porción tubular de la corola, anteras singenésicas de 4
mm. long., con apéndice apical angosto ovado de 0.3 mm.
long.; pistilo de 9mm. long. Aquenios de 2.5-3 mm. long. x
2 mm. lat., obovoideos, triquetros, glabros y con costillas
prominentes.

Espeletia cachaluensis Rodríguez-Cabeza & S. Díaz
muestra su mayor afinidad con E. pescana (S. Díaz) S. Díaz,
especie de la que difiere por la forma de la lámina foliar
(elíptica vs. obovada), las hojas con pecíolo definido, aun-
que breve y las ramas floríferas, cuya porción distal o fértil
es más laxa y abierta y con las brácteas foliáceas axilares
mayores. Adicionalmente las lígulas son bastante más lar-
gas, triplicando la longitud del pistilo. La población típica
supera los 500 individuos, algunos de los cuales son bas-
tante altos al punto que sus tallos notablemente delgados
se pueden doblar por el peso de la roseta.

Espeletia chontalensis Rodríguez-Cabeza & S. Díaz
sp. nov.                                            Figs. 2e-f-4

Caulirrósula rotunda ad aspectum. Folia rosularia
papiracea anguste-elliptica, utrinque attenuata, ad apicem
acuta, basi in longo petiolo dilatata; rami floriferi cum
foliorum rosula se aequantes vel paulo breviores ad basim
foliorum paribus muniti; capitula pedunculata in cymis
corimbiferis disposita, pedunculi capitulorum inaequales
ipse deorsum longitudine aequantia simulans.

Typus: COLOMBIA, SANTANDER: Santuario de Fau-
na y Flora Guanentá Alto Río Fonce. Municipio de Encino,
Vereda Río Negro, camino sector Chontales-Páramo de la
Rusia. 28 jun. 2007. Betsy Viviana Rodríguez-Cabeza,

Herber Palacios 1874, Holotypus COL (528209), Isotypi
UIS y por repartir.

“Caulirrósula de 2 m de altura. Hojas: Cartáceas. Haz
verde oscuro, Envés verde claro con indumento blanco-
grisáceo claro que se torna oscuro en las adultas. Venas
central y secundarias con indumento blanco-amarillo muy
claro. Vaina: Haz blanco, hacia el ápice verde limón con
indumento café lustroso. Envés indumento largo seríceo
café lustroso. Inflorescencias: 47-51cm de largo, 20-21
capítulos. Pedúnculos, pedicelos y brácteas de la
inflorescencia con indumento largo seríceo blanco.
Brácteas del capítulo con indumento seríceo café-amarillo
lustroso. Capítulos: 2,5-3 cm de ancho con liguladas ex-
tendidas. Liguladas amarillas con ligula de 0,7 cm de largo.
Observaciones: Pajonal-Frailejonal con Calamagrostis

effusa y arbustitos aislados de Vaccinium floribundum,
Hypericum sp., Gaultheria anastomosans y Asteraceae.
Solo se encontró un individuo en floración, no se señala el
tamaño de la población pues lo demás individuos no tie-
nen inflorescencias, entonces se confunde con Espeletia

BVR-1867. Acompañado por Espeletia BVR-1870 y
Espeletia BVR-1867. Se observaron vacas, cabras y ove-
jas en el sector.”

Etimología: El epíteto alude al sector de Chontales en
el Páramo de la Rusia, lugar de origen de la especie, área
infortunadamente afectada por quemas frecuentes.

Tallo erecto arrosetado de hasta 2 m. de altura; roseta
con aspecto redondeado por la disposición de las hojas y
de las ramas floríferas. Vaina foliar de 4.5-5.5 cm. long.  x
5.2-5.5 cm. lat., ovada o ancho ovada, dorsalmente con
indumento largo seríceo brúneo lustroso; lamina foliar de
49-52 cm. long. x 3.8-4.3 cm. lat., angosto elíptica, papirácea,
haz verde oscuro, envés verde claro, cubierta en ambas
caras con indumento argentado que se torna oscuro con la
madurez; base largamente atenuada, pseudopeciolada,
margen lisa, ligeramente revoluta, ápice agudo; nervio
medio ensanchado hacia la base, cubierto por indumento
seríceo ebúrneo, impreso por la haz y prominente por el
envés, nervios secundarios 8-9 por decímetro, conspicuos
por el envés y divergiendo en ángulo de 20-30°.

Ramas floríferas de 47-52  cm. de largo total, cubiertas
con indumento largo seríceo blanco; porción vegetativa
de 19-24 cm. long., con un par de brácteas  estériles de 19-
20 cm. long. x 0.8-1 cm. lat., opuestas y ubicadas en la base
de la porción vegetativa y con lámina similar a la de las
hojas de la roseta; porción distal reproductiva tirsóidea,
pero dando la apariencia de un corimbo, por alcanzar el
tope todos los pedúnculos, con 20-21 capítulos; primer
par brácteas subtendentes de 6.5-7.5 cm. long. x 0.7 cm.
lat., angosto ovadas, las intermedias y superiores de 1.5-4
cm. long. x 0.4-0.5 cm. lat., angosto-ovadas, agudas en el
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Figura 4. Espeletia chontalensis Rodríguez-Cabeza & S. Díaz sp. nov. A. Esquema de la rama florífera; B. Perfil foliar; C. Filaria
exterior vista por el envés; D. Filaria interior vista por el envés; E. Palea de las flores femeninas con margen dentado; F. Palea de las
flores femeninas con margen liso; G. Flor femenina ligulada; H. Palea de los flósculos hermafroditas; I. Flósculo hermafrodita. Diseño

digital de Betsy Viviana Rodríguez-C., elabora con base en el ejemplar típico (B.V. Rodríguez et al. 1874 COL).



464 REV. ACAD. COLOMB. CIENC.: VOLUMEN XXXII, NÚMERO 125-DICIEMBRE DE 2008

ápice; pedúnculos florales de 2.5-16.5 cm. de long. Capítu-
los de 2.5-3 cm. de ancho, incluidas las lígulas extendidas;
involucro hemisférico, filarias 9-10, dispuestas en 2 series,
las exteriores de 8-10.5 mm. long. x  4-5.5 mm lat., las inte-
riores de 5.5-7.5 mm. long. x 3.9-5.5 mm. lat., ovadas, cara
abaxial cubierta totalmente por largo indumento seríceo,
cara adaxial glabra, ápice agudo y alargado, margen lisa;
paleas de las lígulas de 4.5-6 mm. long. x 2-4 mm. lat.,
obovado-elípticas, externamente con una lista longitudinal
de tricomas que se ensancha y se torna más densa hacia el
ápice, quedando a cada lado un área glabra o con indu-
mento seríceo alargado solo en el ápice, agudas en ápice;
paleas de los flósculos de 5-6 mm. long. x 2-2.4 mm. lat.,
obovadas o elípticas, con ápice agudo, abaxialmente con
indumento seríceo denso en la porción apical y algunos
tricomas en la parte central, con 3 nervios longitudinales;
flores liguladas 58-60 por capítulo, de 7.5-9.7 mm. long.,
amarillas, dispuestas en 5-6 series; porción tubular de 1.8-
2 mm. long., densamente cubierta por tricomas pluri-
celulares  hasta de 0.4 mm. long.; limbo de 5.7-7.7 mm. long.
x 1-1.2 mm. lat., angosto-elíptico, ápice con dos dientes de
0.5-0.7 mm. long., ovados, apicalmente agudos; pistilo 3.5-
4.8 mm. long., estigma bífido, ramas estigmáticas 0.8-1.5
mm. long.; flósculos 127-176 por capítulo, de 5.2-6.7 mm.
long., corola infundibuliforme, amarilla; porción tubular de
2-3 mm. long., escasamente pilosa en base y ápice del tubo;
lóbulos de la de 0.8-1 mm. long., densamente pilosos; es-
tambres exsertos, filamentos 3.5-4 mm. long., adnatos a la
porción tubular de la corola, anteras singenésicas de 2.2-
2.4 mm. long., con apéndice apical angosto ovado de 0.3-
0.4 mm. long.; pistilo de 5.2-6 mm. long. Aquenios de 2-2.5
mm. long. x 0.8-1.2 mm. lat., obovoideos triquetros, glabros
y con costillas prominentes.

Por la suma de sus características esta especie no mues-
tra afinidad cercana con ninguna otra. Por la disposición
de las hojas y de las ramas floríferas la caulirrósula semeja
una estructura globosa; las hojas son notablemente largas,
angosto elípticas, agudas en el ápice y pseudopecioladas
en la base, las ramas floríferas son iguales o más cortas
que las hojas y aparentan un corimbo dado que los capítu-
los de la panícula alcanzan alturas similares. El indumento
es blanco argentado pero su densidad no alcanza a tapar,

en vivo, el color verdoso de las hojas y amarillo rojizo de
las ramas floríferas que dan un hermoso contraste.
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Resumen

Torrado-Jaime, M., & J. Castaño-Zapata: Frecuencia de las sigatokas negra y amarilla en
plátano (Musa spp.) de acuerdo a los estados de desarrollo de la planta. Rev. Acad. Colomb. Cienc.
32(125): 465-470, 2008. ISSN 0370-3908.

En Colombia, las sigatokas negra y amarilla están entre las principales enfermedades que atacan
al plátano. Aunque hay registros de su presencia, se desconoce la época en que aparecen de acuerdo
a los estados fenológicos y condiciones ambientales Se sembraron cormos de Dominico Hartón,
África, FHIA-20 y FHIA-21, en un diseño de bloques al azar con cuatro repeticiones con 10
plantas por repetición. Se definieron cinco etapas de desarrollo: brotación y emergencia, plántula,
prefloración, floración, y llenado del racimo y madurez fisiológica. Las sigatokas se presentaron
desde etapa de plántula hasta madurez fisiológica. La mayor población de conidias en D. Hartón y
África, se presentó en etapas de prefloración y llenado del racimo; en los híbridos FHIA-20 y
FHIA-21, coincidió con la etapa de floración. Temperatura, precipitación y humedad foliar favore-
cieron la incidencia y severidad de las sigatokas.

Palabras clave: estados de desarrollo, Mycosphaerella fijiensis, Mycosphaerella musicola,
plátano.

Abstract

In Colombia, black and yellow Sigatokas are two of the major diseases that affect plantain
cultivation. Although there is information about their presence, the time that they appear according
to plant development and environmental conditions is unknown. Rhizomes of Dominico Hartón,
África, FHIA-20 and FHIA-21 were sowed following a random block design with four repetitions
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and 10 useful plants per repetition. It was defined five development stages for the crop: emergency,
seedling, pre-bloom, bloom, and physiologic maturity. The sigatokas appeared from seedling stage
and stayed during the whole cultivation cycle. The highest conidia population in D. Hartón and
Africa was presented in pre-bloom and filled bunch stages; in the hybrids FHIA-20 and FHIA-21,
it coincided with the bloom stage. Temperature, precipitation and foliar humidity influenced
diseases incidence and severity.

Key words: stages of development, Mycosphaerella fijiensis, Mycosphaerella musicola, plantain.

ron las prácticas agronómicas convencionales de fertili-
zación, manejo de arvenses, descoline (dejando dos
colinos por planta), desbellote, resiembras y deshoje
fitosanitario, según análisis de suelo y las recomenda-
ciones técnicas establecidas para el cultivo del plátano
en la región. La fecha de inicio del experimento fue el 26
de mayo de 2004, día en que se realizó la siembra, y tuvo
una duración total de 18 meses.

Se establecieron parcelas independientes de los cuatro
materiales, con 10 plantas cada una, en un diseño de blo-
ques al azar con cuatro repeticiones, sembrando una plan-
ta por sitio. Semanalmente a cada una de las plantas se le
tomó datos de número de hojas e hijos, y el tiempo (días) a
emergencia del primer hijo (DEH). En floración se hicieron
registros de altura de la planta (AP), diámetro del
pseudotallo (DP) y días a floración (DF).

Para enmarcar las enfermedades evaluadas dentro de la
fenología del cultivo se establecieron las etapas de desa-
rrollo para cada uno de los materiales. Para ésto se simpli-
ficaron las etapas establecidas por Aristizábal y Jaramillo

(2005) para la cultivariedad Dominico Hartón. Se utilizaron
los datos recolectados en el presente estudio de días para
emisión de hijuelos y días a floración. Los datos fueron
complementados con los de días a cosecha obtenidos por
Herrera y Aristizábal (2003) y los de Aristizábal y

Jaramillo (2005) para brotación y emergencia y duración
de la floración.

Semanalmente se llevaron a cabo lecturas de severidad
de las sigatokas en la hoja más joven enferma (HMJE) de
cada una de las plantas. Para ésto se hizo uso de los
diagramas estándares de Stover (1971) y la escala de gra-
dos de desarrollo de las sigatokas (Aranzazu et al., 2002).
Al momento de floración se realizó nuevamente lectura de
la HMJE y además la hoja más joven manchada (HMJM).
La HMJE representa la hoja más joven en manifestar es-
trías claramente visibles desde el suelo (Orjeda, citado
por Gómez & Castaño-Zapata, 2001) y la HMJM corres-
ponde a la primera hoja totalmente abierta que presenta 10
o más lesiones discretas necrosadas y maduras o un área
grande necrosada con 10 centros de color claro, contando

Introducción

En Colombia, la Sigatoka negra (Mycosphaerella

fijiensis, anamorfo Paracercospora fijiensis) y la Sigatoka
amarilla (Mycosphaerella musícola, anamorfo Pseudo-

cercospora musae) se encuentran entre las nueve enfer-
medades principales que afectan actualmente la producción
de plátano en el país (Martínez et al., 2006).

En el mundo en general, y en Colombia en particular, se
conocen las principales enfermedades que atacan al culti-
vo del plátano, pero no se dispone de información que
indique la presencia de éstas de acuerdo a los estados de
desarrollo de la planta; tampoco se conoce la tasa de desa-
rrollo de esas enfermedades a través del tiempo. Esta in-
vestigación permite determinar la época en que las sigatokas
empiezan a atacar y cómo se desarrollan durante el primer
ciclo del cultivo, de acuerdo a los elementos ambientales
prevalentes en la región de Santágueda en el municipio de
Palestina, Caldas. El conocimiento de la época en que las
enfermedades aparecen en las cultivariedades de plátano
África y Dominico Hartón, y en los híbridos FHIA-20 y
FHIA-21, se complementa con curvas de incidencia de las
enfermedades, lo cual permitirá diseñar estrategias efecti-
vas de manejo en estos genotipos, antes de alcanzar nive-
les de daño económico.

Metodología

El estudio se realizó en la granja Montelindo, propiedad
de la Universidad de Caldas, ubicada en la región de Santá-
gueda, en el municipio de Palestina departamento de Cal-
das, ubicado a 5º05’ latitud norte y 75º40’ longitud occidental,
a una altitud de 1050 m., con temperatura media de 22.5ºC,
humedad relativa del 76%, precipitación anual de 2100 mm y
brillo solar anual de 2010 h. El tipo de suelo es Inceptisol de
la serie Montelindo (Tropepts Dystropepts).

Se empleó como semilla cormos de Dominico Hartón,
África, FHIA-20 y FHIA-21, provenientes de las planta-
ciones existentes dentro de la misma granja. No se realizó
tratamiento a la semilla. La distancia de siembra fue de 3 x
2 m entre surcos y plantas, respectivamente. Se realiza-
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las hojas de arriba hacia abajo (Stover & Dickson, citados
por Gómez & Castaño-Zapata, 2001). Adicionalmente, con
los datos recolectados se calculó el tiempo de evolución
de los síntomas (TES) y la tasa de desarrollo (r) de las
sigatokas. El TES es el número de días desde la aparición
de los primeros síntomas hasta el estado de mancha con
centro necrosado (grado 5-6) (Molina & Castaño-Zapata,
2003). Para la tasa de desarrollo se tomaron los valores
promedios de severidad semanal y se transformaron a pro-
porción; también se usaron los valores correspondientes
a las semanas de evaluación y la diferencia de días trans-
curridos desde la primera evaluación y la última (Castaño-

Zapata, 2002). Para tal fin, se empleó la siguiente fórmula:

r
t t

Log
X

X
Log

X

X
e e

=
− −

−
−









1

1 1
1 0

1

1

0

0

Donde: t
1 

= tiempo final de evaluación, t
0 

= tiempo ini-
cial de evaluación, X

1 
= severidad final y X

0 
= severidad

inicial.

Para determinar la predominancia de ambas sigatokas
se realizó cada 2 meses el método de la impronta desarro-
llada por Aguirre et al. (2003). Para fines de este estudio
se tomaron dos improntas en la misma hoja, una por la haz
y la otra por el envés, de una planta por repetición.

Figura 1. Duración de las etapas de crecimiento en cuatro materiales de plátano en la región
Santágueda (Caldas).

Se tomaron datos de precipitación y humedad relativa
de la estación meteorológica de la granja. Los registros de
temperatura y humedad foliar se obtuvieron de una
microestación climatológica de Spectrum Technologies.

Utilizando el programa estadístico SAS (Statistical

Analysis System, SAS Institute) se sometieron los datos
obtenidos a análisis de varianza según un diseño en blo-
ques al azar con cuatro repeticiones. La separación de
medias se efectuó mediante la prueba de Tukey y se reali-
zaron análisis de correlación de Pearson.

Resultados y discusión

El tiempo de floración de la cultivariedad África fue
significativamente menor, entre 4 y 7 semanas, que el de
los otros materiales, presentando un ciclo vegetativo más
corto. En una investigación realizada anteriormente en la
misma área de estudio, también se reporta al material Áfri-
ca con un tiempo de floración significativamente menor
que el de los otros materiales, caracterizándolo como un
material precoz.

La duración de las etapas de crecimiento de los mate-
riales, en las cuales se enmarcaron las enfermedades iden-
tificadas, se presenta en la Figura 1.
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La presencia de las sigatokas amarilla y negra se detec-
tó en todos los materiales 70 días después de la siembra
(dds), cuando las plantas se encontraban en etapa de
plántula, presentando entre 4 y 5 hojas verdaderas. La pre-
sencia de las sigatokas en esta etapa, además de que el
área de estudio presenta condiciones óptimas para el de-
sarrollo de estas enfermedades, también se puede explicar
por la existencia de hojas disponibles para permitir infec-
ción, ya que las hojas verdaderas son emitidas aproxima-
damente 30 dds, y el periodo de incubación (tiempo
transcurrido desde la inoculación hasta la aparición de los
primeros síntomas) que requieren estos hongos es de 29
días (Belalcázar et al., 2000). Los valores de incidencia
fueron mayores para África y Dominico Hartón, de 95 y
93% respectivamente, mientras que en FHIA-20 (84%) y
FHIA-21 (72%) los valores fueron menores. La incidencia
alcanzó su valor máximo 7 días después en Dominico Hartón
y FHIA-21, en FHIA-20 tardó 14 días y en África después
de 21 días ésta llegó al 100%. Estas incidencias se mantu-
vieron durante todo el ciclo del cultivo (Figura 2).

Dos semanas antes de ser detectadas las sigatokas se
presentó un periodo de lluvias intensas. Posteriormente,
las lluvias disminuyeron y surgió un periodo seco con in-
cremento gradual en la temperatura desde 23.4ºC hasta
aproximadamente 26ºC. La duración de la película de agua
en las hojas igualmente mostró un aumento (de 7 a 10 h/
día) en el tiempo que fueron detectadas las enfermedades,
condiciones óptimas para la germinación de las conidias y
ascosporas (Craenen, 1998) (Figura 2).

En general, los materiales presentaron un buen número
de hojas funcionales a floración, NHFF (11 en promedio),
teniendo en cuenta que se espera que las plantas tengan

un mínimo de ocho hojas funcionales en este estado
(Stover; Meredith; Martínez, citados por Gómez & Casta-

ño-Zapata, 2001). Los híbridos con 12 hojas y las
cultivariedades África y Dominico Hartón con 9 y 10 hojas
respectivamente, mostraron diferencias estadísticas alta-
mente significativas. Estas diferencias posiblemente es-
tán relacionadas con la resistencia o susceptibilidad de
los materiales a las sigatokas (Tabla 1).

En las variables hoja más joven enferma, hoja más jo-
ven manchada y número de conidias de P. fijiensis y de P.

musae, se aprecia claramente la resistencia a las sigatokas
de los híbridos y la susceptibilidad de las cultivariedades.
FHIA-20 presentó el valor más alto de hoja más joven en-
ferma, HMJE, con diferencias significativas con las
cultivariedades e igualmente junto a FHIA-21 obtuvieron
los valores más altos de hoja más joven manchada, HMJM.
En los híbridos se detectó un número significativamente
menor de conidias, tanto de P. fijiensis como de P. musae,
comparativamente con las cultivariedades lo cual reafirma
la resistencia de estos materiales a las sigatokas. Así mis-
mo, estos resultados corroboran el alto grado de suscepti-
bilidad de África y Dominico Hartón, ya que presentaron
una población de conidias con respecto a FHIA-21 y FHIA-
20 en relación 4:1 y 5:1, respectivamente (Tabla 1).

Los datos obtenidos de tasa de desarrollo (r) y tiempo
de evolución de los síntomas (TES) hacen más evidentes
las diferencias entre los materiales en cuanto a su resis-
tencia o susceptibilidad a las sigatokas. La tasa de desa-
rrollo y el tiempo de evolución de los síntomas para
Dominico Hartón y África presentaron diferencias signifi-
cativas con los híbridos pero no entre sí. Para ambos mate-
riales el desarrollo de las sigatokas fue rápido con valores

Tabla 1. Reacción a las sigatokas de cuatro materiales de plátano en la región Santágueda (Caldas).

 

Materiales 

Variables de respuesta (Media) 

NHFF HMJE HMJM 
Conidias/cm

2
 (Media) 

r TES 

P. fijiensis P. musae 

FHIA – 20 12a* 6.3a 9a 
8a 8a 

0.81b 31b 

FHIA – 21 12a 5.3ab 9a 
14a 10a 

0.34c 59c 

África 9b 4.8b 7b 
55b 31b 

1.06a 27a 

D. Hartón 10b 4.8b 8ab 
52b 39b 

1.12a 25a 

D.M.S.(5%) 2 1.0 2.0   0.21  

 * Valores promedios en la misma columna seguidos por letras distintas denotan diferencias significativas según la prueba de
comparación de medias de Tukey al 5%.
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* A) FHIA-20, B) FHIA-21, C) África, D) Dominico Hartón.

Figura 2. Fenología de cuatro materiales de plátano y la incidencia de las sigatokas en la región Santágueda (Caldas)
con relación a las variables ambientales.

altos de tasa de desarrollo (r = 1.12 y 1.06, respectivamen-
te) y periodos cortos de evolución de los síntomas (TES =
25 y 27 días, respectivamente), reflejando una alta suscep-
tibilidad a las sigatokas. Por otro lado, FHIA-20 con una
tasa de desarrollo y un tiempo de evolución de síntomas
con valores intermedios de 0.81 y 31 días, respectivamen-
te, muestra cierta susceptibilidad a las sigatokas, lo cual
podría indicar que su resistencia a estas enfermedades esta
disminuyendo. Estas dos variables en el híbrido FHIA-21
son significativamente más lentas comparadas con las de

los otros materiales, con valores de r = 0.34 y TES = 59
días, lo cual pone de manifiesto su resistencia a dichas
enfermedades (Tabla 1).

Aún cuando no se presentaron diferencias estadísti-
cas significativas en las poblaciones de conidias a nivel
de especie, Paracercospora fijiensis (estado anamorfo de
Mycosphaerella fijiensis), con una población media de 19
conidia/cm2 y Pseudocercospora musae (estado anamorfo
de Mycosphaerella musicola) con 13 conidias/cm2 (datos



470 REV. ACAD. COLOMB. CIENC.: VOLUMEN XXXII, NÚMERO 125-DICIEMBRE DE 2008

transformados), la cantidad de conidias en las dos
cultivariedades refleja que la Sigatoka negra es más agre-
siva en el área experimental. En Dominico Hartón el núme-
ro medio de conidias de P. fijiensis fue de 52/cm2 y de P.

musae 39/cm2, y en África las poblaciones fueron de 55
conidias/cm2 y 31 conidias/cm2 para P. fijiensis y P. musae,
respectivamente. Resultados similares han sido reporta-
dos por Molina y Castaño-Zapata (2003) en la misma área
de estudio y por otros autores (Cardona-Sánchez & Cas-

taño-Zapata, 2002; Aguirre & Castaño-Zapata, 2005) en
una región cercana con condiciones similares. Ellos
observaron la tendencia de la Sigatoka negra a desplazar
la Sigatoka amarilla dada su mayor agresividad, basados
en las poblaciones de conidias de materiales susceptibles
a las Sigatokas como son el Dominico Hartón y el África,
entre otros. El número de conidias de P. fijiensis fue
significativamente mayor en el envés (838/cm2) que en la
haz (200/cm2). Sin embargo, el valor medio de conidias de
P. musae fue de 486 con./cm2 en el envés y 224 con./cm2

en la haz, valor significativamente mayor en el envés que en
la haz, lo cual difiere de lo encontrado en la literatura (APS,
2005; Gasparotto et al., 2006).

En la Figura 2, observando el comportamiento de los
materiales susceptibles se aprecia claramente que, en ge-
neral, en los periodos de menor pluviosidad (259 y 425
dds) el número de esporas disminuyó significativamente y
en los periodos con incremento en la precipitación (192 y
322 dds) la población de esporas fue mayor. Sin embargo,
esto no aplica para los materiales resistentes en los que la
producción de conidias, si bien coincidió con época de
precipitación, pareciera estar influenciada por el estado
fenológico de la planta que coincide justamente con la épo-
ca de floración. Ésto parece posible si se considera la eta-
pa de floración como un periodo de gasto energético
incrementado para la planta, lo cual podría en cierta forma
presentarse como un factor predisponente. La temperatu-
ra y humedad relativa con promedios de 24.5ºC y 83.7%
favorecieron la producción de conidias. De acuerdo con
Craenen (1998) temperaturas entre 20 y 35ºC favorecen el
desarrollo de las sigatokas y más aún cuando se presentan
con humedades relativas mayores al 80% (Merchán, 1997).
Estudios similares resaltan también la importancia de las
condiciones ambientales, principalmente la precipitación,
sobre la producción de conidias de P. fijiensis y P. musae

(Aguirre y Castaño-Zapata, 2005; Cardona-Sánchez y

Castaño-Zapata, 2002). De igual forma, la mayor produc-
ción de esporas, aún en materiales susceptibles como Do-
minico Hartón, fue obtenida en la época de pre-floración
sin que ésta coincidiera con el mayor nivel de precipita-
ción (Cardona-Sánchez y Castaño-Zapata, 2002).
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Se presenta una síntesis sobre tópicos referentes a la mecánica de suelos no saturados con la

finalidad de incentivar su adopción en la Geotecnia. Se muestran aspectos más relevantes relativos

al tema tales como: características del suelo no saturado, conceptos de succión, variables de estados

de tensión y algunas teorías para retratar algunas propiedades mecánicas como variación de volu-

men y resistencia al corte y por otro lado, propiedades hidráulicas como permeabilidad en suelos

no saturados.
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Abstract

In this paper, a synthesis on referring topics to unsaturated soils mechanics is presented to

incentive their practice in geotechnical engineering. Some important aspects are presented as:

unsaturated soil characteristics, suctions concepts, stress state variable and some theories to

portray some mechanical properties like as volume change and shear strength and on the other

hand, hydraulic properties as permeability in unsaturated soils.

Key words: geotechnical engineering, unsaturated soil, suction.

Introducción

Conceptos de la Mecánica de Suelos clásica fueron

desarrollados, en su mayoría, considerando el suelo satu-

rado. Esto se debió probablemente a factores como: casi o

total saturación de los suelos en los países donde esas

teorías fueron concebidas (climas templados y fríos del

hemisferio Norte), porque la saturación constituye la si-

tuación crítica para una diversidad de obras o debido a la

simplificación de los modelos para explicar el comporta-

miento de esos sistemas bifásicos (solo y agua completa-

mente ocupada en los vacíos del suelo).

Sin embargo, una gran parte de la población del mundo

se encuentra implantada en centros urbanos en que pre-

dominan suelos con nivel freático profundos donde los
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vacíos del suelo no se encuentran totalmente ocupados

por agua y sí con agua y aire. En esos lugares, son necesa-

rias nuevas formulaciones para entender los comportamien-

tos de esos suelos, así como, nuevas metodologías para

ensayarlos (Wolle, 2004).

Las limitaciones de la Mecánica de Suelos tradicional

son evidentes cuando se necesita explicar las deformacio-

nes en suelos no saturados o de las estructuras apoyadas

en esos suelos (pavimentos, taludes, cimentaciones entre

otros) sujetos a cargas de servicio o en los estados de

tensiones totales presentes in situ. Algunos trabajos

(Parreira et al., 2004; Alfaro Soto, 2004) han mostrado la

influencia del grado de saturación en la deformación e re-

sistencia de los suelos. Esta situación, puede ser más com-

pleja aún, cuando nos encontramos con suelos de

características expansivas o colapsables donde la estruc-

tura del suelo también influye en la variación del volumen

del suelo tal como mostrado por Pereira & Pejón (2004),

Teixeira et al. (2004), entre otros.

En todos los casos mencionados, el volumen del suelo

no saturado se modifica por que se encuentra sometido a

un estado de tensión diferenciado e influenciado por una

componente denominada tensión de succión. La succión

puede hacer variar el volumen del suelo, sin embargo, su

magnitud, depende de la humedad del medio poroso como

veremos más adelante pues, succión y humedad se rela-

cionan íntimamente.

Problemas geotécnicos de estados límites (estabilidad

de taludes, capacidad de carga de cimentaciones superfi-

ciales o profundas, estabilidad de contenciones, etc.), re-

lativos a la resistencia al corte de suelos no son diferentes,

y son analizados considerando el suelo saturado.

Podemos mencionar la estabilidad de taludes como un

ejemplo típico de esta situación, donde los modelos utili-

zados para el análisis cuantitativo de los factores de segu-

ridad fueron desarrollados para la situación más crítica

(saturación). No obstante, la desestabilización es un pro-

blema de suelo no saturado que puede ocurrir después de

largos periodos de precipitación debido a la disminución

de las tensiones de succión (aumento del grado de satura-

ción desde la humedad natural en que inicialmente se en-

contraba). El caso contrario a la desestabilización ocurre,

con aumento de la resistencia al corte debido a los efectos

benéficos del aumento de la succión (disminución de la

humedad) ocasionando aumentos en el factor de seguri-

dad. Diversos estudios en suelos no saturados entre ellos

Santos & Vilar (2004) y Reis & Vilar (2004), han mostra-

do cómo la succión es responsable por la modificación de

los parámetros mecánicos.

El flujo de agua en el suelo no saturado, es también una

propiedad que es de interés en diferentes problemas

geotécnicos como los citados anteriormente (infiltración

en taludes, consolidación, resistencia entre otros). Sin

embargo, uno de los problemas de actual interés es res-

pecto a la transmisión de contaminantes a través de la zona

no saturada, cuando en la superficie terrestre, ocurren de-

rrames accidentales de productos químicos, aplicación de

fertilizantes y pesticidas o derrames de tanques sépticos,

de gasolina, o todos aquellos que contribuyen para la con-

taminación del agua subterránea. En relación a ese tema

Alfaro Soto & Chang (2007), mostraron la variabilidad de

la conductividad hidráulica en suelos no saturados some-

tidos a las condiciones atmosféricas.

Sean propiedades mecánicas o hidráulicas sus magnitu-

des se encuentran en función de la tensión de succión, que

dependerá a su vez del grado de saturación del suelo. Esto

sugiere que en lugares en que el suelo es parcialmente satu-

rado la mecánica de suelos tradicional no necesariamente

puede ser la más adecuada y puede llevar soluciones con

diseños de emprendimientos sobre-dimensionados (para

satisfacer una condición crítica) de alto costo y no repre-

sentativos del medio en que se encuentran.

Este artículo pretende mostrar los aspectos más rele-

vantes de la mecánica de suelos no saturados con la fina-

lidad de incentivar a su utilización en la Geotecnia.

Succión y estado tensional de suelos no saturados

Según Fredlund (1995), los suelos no saturados en el

medio ambiente pueden ser esquematizados según la Figu-

ra 1. Las Figuras 1a, 1b y 1c muestran representaciones de

suelos en situaciones general, en región árida y región hú-

meda respectivamente. En todos los casos la elipse contie-

ne una línea horizontal que representa el nivel freático y que

divide el suelo saturado (debajo de la línea) del suelo no

saturado (arriba de la línea) también llamado zona vadosa.

Debajo del nivel freático las presiones intersticiales (o

presión neutra) serán positivas. Inmediatamente arriba del

nivel freático en la zona no saturada ocurre una camada

capilar con un grado de saturación de aproximadamente

100% y que pude tener una espesura variable de hasta 10m

en función del tipo de suelo (Figura 1d). Arriba de esa capa

el suelo presenta presiones intersticiales o de poro negati-

vas y que resultan de la diferencia de las presiones del aire

(ua) y del agua (uw). La diferencia entre esas presiones (ua-

uw) es llamada de succión matricial y que corresponde a

una de las dos variables de tensión que describen el com-

portamiento de un suelo no saturado.
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Figura 1. Componentes de un suelo para los problemas geotécnicos. a) Generalización; b) Situación en región árida; c) Situación en
región templada y húmeda; d) Composición del medio poroso. (Modificado de Fredlund, 1995).

Figura 2. Representación de los conceptos de succiones
matricial, osmótica y total.

Succión matricial

La succión en suelos no saturados está compuesta por

la succión matricial (Sm) y la succión osmótica (Sosm ) y la

suma de ambos componentes se denomina succión total

(St). En ese contexto, la magnitud de la succión total co-

rresponde al trabajo total de las fuerzas de capilaridad,

absorción y osmosis. La succión total, se representa en

unidades de presión y puede ser expresa:

St = Sm + Sosm (1)

La succión total, se define como la presión manométrica

negativa, relativa a la presión externa de gas sobre el agua

del suelo, que deberá ser aplicada a un reservorio de agua

pura (a la misma cota y temperatura) de tal forma que se

mantenga en equilibrio, a través de una membrana semiper-

meable (permite o flujo del agua, y no de solutos), entre el

agua do reservorio y el agua del suelo. La Figura 2, ilustra

los conceptos de succiones matricial, osmótica y total.
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La succión matricial (Sm) es igual a la total cuando el

agua del suelo es idéntica al agua padronizada (agua pura

o solución con la misma composición del agua del suelo),

quedando apenas el efecto de la matriz del suelo (capilari-

dad y adsorción). Los efectos matriciales provienen de las

presiones desarrolladas por el menisco capilar y adsorción

del agua debido a fuerzas ejercidas por las superficies de

las partículas. Estas son cuantificadas de forma global

debido a la dificultad de discriminarlas (Jimenes Salas,

1993).

La interfase aire-agua generada por los efectos capila-

res en el menisco que se forma entre las partículas de suelo

adyacentes puede ser representado por el llamado modelo

capilar mostrado en la Figura 3, (Buckingham, 1907).

capilar. El valor de tensión superficial es una característica

del líquido y su valor depende de la temperatura, disminu-

yendo a la medida que la temperatura aumenta. El valor de

tensión superficial del agua a 20oC es de 0,07275 N/m.

(Libardi, 1995).

La succión osmótica (Sosm), es igual a la succión total

cuando el suelo se encuentra saturado, quiere decir, cuando

la componente matricial no ocurre, actuando solo el efecto

de la concentración de los solutos. En la Figura 2, el agua

pura está en contacto con el suelo (con mayor concentra-

ción de solutos) a través de una membrana semipermeable

que es permeable para las moléculas de agua y no para los

solutos.

La mayor concentración del agua del suelo causa una

atracción de las moléculas de agua pura y consecuentemen-

te un flujo de estas a través de la membrana semipermeable.

El equilibrio es alcanzado cuando la presión hidrostática

es suficiente para equilibrar las fuerzas osmóticas que pro-

ducen el flujo de las moléculas del agua pura para el agua

del suelo.

La importancia de la succión osmótica en Mecánica

de Suelos parece estar más relacionada con los suelos

dispersivos o expansivos, aunque se admita que el valor

de la succión total corresponde casi integralmente al va-

lor de succión matricial (Fredlund & Rahardjo, 1993). Con-

secuentemente, en la práctica es usual considerar a la

succión del suelo como la succión matricial.

Succión versus humedad del suelo

Las relaciones succión (total, matricial o osmótica) ver-

sus humedad (grado de saturación, humedad volumétrica

o gravimétrica), son de importancia para la caracterización

de los suelos no saturados. La representación gráfica de

dicha relación es denominada “curva de retención del agua

en el suelo” (Croney & Coleman, 1960).

Según Fredlund et al. (1994), la curva de retención del

agua en el suelo puede ser definida como la variación de la

succión con la capacidad de retención del agua en los macro

y micro poros del suelo. Los valores corresponden al tipo

de suelo, con una determinada densidad, y la naturaleza

de esa relación está directamente asociada a la granu-

lometría y mineralogía del suelo. De una forma general, la

geometría de los poros, la magnitud y composición minera-

lógica de la fracción fina son determinantes en la posición

relativa, forma e inclinación de la curva.

La curva de retención puede ser caracterizada con la

finalidad de ecuacionarla. La caracterización es realizada a

Figura 3. Modelo capilar para análisis de la succión matricial
(Buckingham, 1907).

A través del equilibrio de fuerzas en la interfase aire-

agua se observa que la fuerza ejercida por el aire es igual a

las contrarias ejercidas por el agua y que puede ser re-

presentada como:

                      
  

 2.σs
(ua – uw) =                                                       (2)

                          r

Donde:

r: radio do menisco [L];

σs: tensión superficial del agua [MT-2].

Cuando en (ua - uw) la presión del aire (ua) corresponde a

la atmosférica, la presión existente en las moléculas del agua

es proporcional a la tensión superficial y al radio del capilar.

La tensión superficial (ss) es originada por la interacción

de las fuerzas inter-moleculares producidas en las zonas de

contacto entre las partículas del suelo, agua y aire, siendo

esta  responsable por la concavidad de la interface aire-

agua y de la ascensión de la columna de agua en el tubo
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partir de las trayectorias típicas obtenidas por procedi-

mientos de secado o humedecimiento. La Figura 4 muestra

características de las curvas de retención, obtenidas por

humedecimiento y secado, pudiendo verificarse el fenó-

meno de histéresis (curvas no coincidentes por los proce-

sos de humedecimiento y secado) asociada a las dos formas

de obtención.

θs: humedad volumétrica de saturación para la curva

obtenida por el proceso de secado;

θ´s: humedad volumétrica de saturación para la curva

obtenida por el proceso de humedecimiento;

θs - θ´s: contenido de aire residual;

Presión de entrada del aire: succión correspondiente al

inicio de la entrada del aire;

θr: humedad volumétrica residual.

Estado de tensiones

En suelos saturados la caracterización de las condicio-

nes de tensión en que el suelo se encuentra sometido es

dado por el conocido principio de las tensiones efectivas.

Según Terzagui (1936) y posteriormente Jennings &

Burland (1962); Bishop & Blight (1963) entre otros, las

tensiones efectivas son las responsables por los efectos

mecánicos en un determinado suelo, y son definidas por

tensiones total y intersticial. Los efectos mecánicos son

asociados a los cambios de volumen y resistencia al corte

de suelos saturados o secos. Este principio se representa

con la siguiente expresión:

σ́   = σ   – u                                                                    (3)

Donde u, representa la presión neutra o presión en el

fluido intersticial; σ es la tensión total o aplicada prove-

niente de la fuerza o sistema de fuerzas externas aplicadas

y σ’ la tensión efectiva de las fuerzas inter-granulares.

Sin embargo, a diferencia de los suelos saturados que

son constituidos por dos fases (sólidos-aire o sólidos-

agua), los suelos no saturados, están compuestos por tres

fases (sólidos-aire-agua), y por lo tanto son necesarias

nuevas formulaciones para el concepto de tensiones efec-

tivas, debido a que los vacíos del suelo son ahora ocupa-

dos por las fases aire y agua. Las diferencias de presiones

en esas fases dan origen a los efectos de succión debido a

fuerzas de atracción entre las partículas (capilares y de

adsorción).

Inicialmente, los conceptos de tensiones efectivas en

suelos no saturados se crearon como extensión de los sue-

los saturados modificando la expresión (3). Diversos auto-

res (Bishop, 1959; Croney et al., 1958; Lambe, 1960;

Aitchison, 1961; Richards, 1966, entre otros), tentaron re-

tratar la tensión efectiva a partir de un equilibrio de fuerzas

(actuando en el contacto inter-partículas). Para dichas

ecuaciones la contribución de la succión, generalmente

era afectada por un factor empírico con la finalidad de ser

incluida dentro del estado de tensión (Nelson & Miller,

 Figura 4. Elementos de la curva de retención según Fredlund et al. (1994).
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1992). La Tabla 1, resume las diferentes ecuaciones y
parámetros propuestos (Modificado de Fredlund &

Morgenstern, 1977).

Jennings & Burland (1962), comprobaron que la ex-
presión de Bishop (1959), no traducía el comportamiento
(relación entre el índice de vacíos y las tensiones efecti-
vas) de la mayoría de suelos con un grado de saturación
inferior a un determinado valor crítico.

Bishop & Blight (1963), hacen una reflexión sobre la
formulación y atribuyen que una variación de la succión
no corresponde a una variación de la tensión intersticial.
Otros autores cuestionaron la formulación cuando se con-
sideran problemas de variación de volumen o resistencia
al corte. De esta forma es evidenciada la dificultad de la
obtención del factor χ cuando es asociado a las deforma-
ciones volumétricas, debido a que, caso ocurra reducción
de las tensiones efectivas, podría ocurrir colapso o expan-
sión del suelo, esto en función del termino de la ecuación
que sea reducido. Se solamente se reduce la succión po-
dría ocurrir colapso, entretanto se solamente es reducida
la tensión total, puede provocar expansión de la masa del
suelo (Alonso & Lloret, 1985).

Frente a la dificultad de cuantificar el valor del parámetro
χ, Aitchison (1967), consideró que dada la variabilidad de
ese parámetro solamente es posible obtener un valor apro-
piado de tensión efectiva considerándose una única tra-
yectoria para cada término σ’ y (ua - uw), razón por la cual
resulta innecesaria la cuantificación de χ. Debido a las di-
ficultades presentadas para cuantificar las tensiones
efectivas en una ecuación como parámetro unitario inde-
pendiente, la evaluación de las propiedades del suelo como
variaciones de volumen y resistencia del suelo fueron rea-
lizadas utilizando los conceptos de variables de estado
(Matyas & Radakhrisma, 1968).

Segundo Porooshasb (1961), las variables de estado se
definen como las variables físicas e independientes del
suelo, necesarias para definir su estado de tensiones. Para
el caso de suelos arcillosos normalmente consolidados, se
considera que el estado del suelo puede ser caracterizado
por el estado de tensiones y el índice de vacíos (o hume-
dad). De otro lado, para suelos no saturados son necesa-
rios además del estado de tensiones y el índice de vacíos,
el grado de saturación y la estructura del suelo (Henkel,

1960; Porooshasb, 1961).

El estado de un elemento de suelo puede ser represen-
tado gráficamente por un punto en un espacio tridimensional
definido por un sistema de ejes coordenados que corres-
ponden a los parámetros o variables de estado. Así, ten-
siones asociadas a cargas mecánicas o geostáticas pueden
ser representadas por cualquiera de las variables (σ-ua) o
(σ-uw). Las tensiones asociadas con la presión de poros se
representa con la variable succión matricial (ua- uw), y las

Ecuación Referencia 

σ´=σ-ua+χ (ua-uw) Bishop (1959) 

σ´=σ +p” Donald (1956) 

σ´=σ-β´.uw 
Croney, Coleman & Black 

(1958) 

σ´=σ+Φ.p” Aitchison (1961) 

σ´=σ+βp” Jennings (1961) 

σ´=σ-ua+χm(hm+ua) +χs(hs+ua) Richards (1966) 

σ´=σ-ua+χm.p”m +χs.p”s Aitchison (1973) 

σ´=σ-uw.Sr- (1-Sr).ua Öberg & Sällfors (1997) 

Tabla 1. Ecuaciones para tensiones efectivas en suelos no
saturados (Modificado de Fredlund & Morgenstern, 1977)

Donde:

χ: parámetro relacionado con el grado de saturación;

ua, uw: presión del aire y del agua respectivamente;

p”: presión del agua debajo de la atmosférica;

β´: factor de unión;

Φ: parámetro entre 0 y 1;

β: factor estadístico para medir el área de contacto;

χm, χs: parámetros de tensión efectiva para succión
matricial y de soluto respectivamente;

hm, hs: succión matricial y de soluto respectivamente;

p”m, p”s: succión matricial y de soluto respectivamente;

Sr: grado de saturación.

Entre esas ecuaciones se destaca la expresión formula-
da por Bishop (1959), la misma que se encuadró de forma
aceptable a los datos con que se contaban en esa época.
Para esa formulación el parámetro χ varia entre 0 para sue-
los secos y 1 para suelos saturados, y los valores interme-
diarios dependen de la trayectoria de tensiones, de los
ciclos de humedecimiento y secado y principalmente del
grado de saturación (Blight, 1967). Posteriormente, estu-
dios experimentales sobre ese tema, mostraron que la ecua-
ción de las tensiones efectivas en suelos no saturados
presentaba limitaciones
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variaciones de volumen del suelo se asocian a los dos
estados de tensiones independientes a través del índice
de vacíos.

Fredlund & Morguensten (1977) establecieron que el
estado de tensiones puede ser representado por dos va-
riables independientes dentro de un grupo de tres varia-
bles tales como:

















−
−

−

)(

)(

)(

azyzxz

zyayxy

zxyxax

u

u

u

σττ
τστ
ττσ

(4)

















−
−

−

)(

)(

)(

wzyzxz

zywyxy

zxyxwx

u

u

u

σττ
τστ
ττσ

(5)

















−
−

−

)(

)(

)(

wayzxz

zywaxy

zxyxwa

uu

uu

uu

ττ
ττ
ττ

(6)

Donde:

σx, σx, σx: tensiones totales en las direcciones x, y, z.

De estos, los grupos de tensiones (4) y (6) son los más
utilizados para los suelos no saturados.

Formulaciones teóricas para los suelos no saturados

Formulaciones para representar las variaciones de vo-
lumen, resistencia al corte y flujo de agua en suelos no
saturados son presentadas a continuación.

Cambios de volumen

Los cambios de volumen en suelos no saturados pue-
den ser asociados con las variables de estado de tensión
usando relaciones apropiadas.

Según Coleman (1962), los cambios de volumen total
(V) y del agua (Vw) en un suelo sometido a cargas
isotrópicas son dados por las expresiones siguientes:

�

)u(dC)uu(dC
V

dV
a12wa11

−σ+−=− (7)

�

)u(dC)uu(dC
V

dVw
a22wa12

−σ+−=− (8)

Donde los índices Cij pueden ser positivos o negativos
dependiendo del histórico de las tensiones y succiones a
las que el suelo se encuentra sometido.

Posteriormente, Bishop & Blight (1963); Burland

(1965), manifestaron algunas observaciones y sugirieron
la adopción de (σ-ua) y (ua-uw) como variables indepen-
dientes relacionadas con el índice de vacíos (Lloret &

Alonso, 1980).

Fredlund (1979), formula una relación constitutiva con
base en la superficie de estado formada al plotar el logaritmo
de las variables de tensión versus los parámetros de volu-
men (e) o humedad (Sr, w) representados por las siguien-
tes ecuaciones:
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Donde:

e, eo: Índices de vacíos final y inicial respectivamente;

Ct: Índice de compresión;

Cm: Índice de succión en función en función del índice
de vacíos y succión matricial;

Dt: Índice del contenido de humedad en función de la
tensión efectiva del suelo saturado;

Dm: índice del contenido de humedad en función de la
succión matricial;

(σ – ua), (σ – ua)o: tensiones efectivas del suelo satura-
do final y inicial, respectivamente;

(ua – uw), (ua – uw)o: succión matricial final y inicial
respectivamente.

Resistencia al corte

Según Fredlund (1995), la combinación de dos varia-
bles de estado como (σ-ua), (σ-uw) y (ua-uw) son capaces
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de reproducir la resistencia de un suelo no saturado. Ge-

neralmente, son preferidos el uso de (σ-ua) y (ua-uw) debi-

do a que las variaciones en la tensión total y en la presión

del agua pueden ser evaluadas separadamente y por que,

con frecuencia, la presión del aire corresponde a la atmos-

férica que es igual a cero.

Fredlund et al. (1978), propusieron una ecuación para

la resistencia al corte que se trata de una extensión del

criterio de Mohr-Coulomb para suelos no saturados y que

es representada por:

τ  = c’+ (σ-ua). tanφ’ + (ua-uw). tanφb                                       (11)

Donde c’ es la intersección de la cohesión del suelo

para la condición saturada, φ’ es el ángulo de fricción inter-

na del suelo y φb es el ángulo de fricción interna en relación

a la succión matricial. La Figura (5) ilustra la propuesta

original de Fredlund et al. (1978).

En esta figura se observa que, la influencia de la suc-

ción es representada por un tercer eje. De esta forma, un

aumento de la succión (ua - uw) ocasionada por ejemplo,

por la pérdida de humedad de un suelo sujeto a la evapora-

ción, aumenta la magnitud de la resistencia en mayor o

menor grado, según las características (peso específico,

capacidad de retención del agua, textura, mineralogía, en-

tre otros), del tipo de suelo.

A partir de la ecuación (11), la influencia de la succión

en la resistencia es reflejada por el aumento de la cohesión

que se muestra lineal. Sin embargo, resultados experimen-

tales por diversos autores (Escario & Sáez, 1986 entre

otros) muestran la no linealidad. Fredlund et al. (1987)

admite la limitación de su propuesta inicial y propone una

envoltoria curva, con un tramo inicial determinado por el

ángulo de fricción interna del suelo saturado. Se admite

que, anteriormente a la retirada del agua (presión de entra-

da de aire) el principio de las tensiones efectivas es válido

y el ángulo φb es igual al ángulo de fricción interna drenado.

Cuando la presión de aire es superada la resistencia es

comandada por una relación no linear con la succión, que

tiende a un valor asintótico.

En la Figura (6) es mostrada la influencia de la succión

en ensayos de resistencia en muestras de suelos no satu-

rados realizados por Alfaro Soto (2004).

Para realización de estos ensayos se utilizaron para

imposición de la succión, los métodos translación de ejes

(TE) e osmótico (MO). En ambos casos, las succiones im-

puestas fueron de 45, 105, 215 y 410kPa. Después de la

imposición de la succión, las muestras se llevaron a la rup-

tura en una máquina de compresión simple dentro de una

sala climatizada (humedad relativa y temperatura controla-

da) para evitar cambios en la magnitud de la succión. Los

Figura 5. Envoltoria de resistencia para suelos no saturados (Fredlund et al., 1978)
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z: coordenada de posición (m);

φ: potencial total do suelo no saturado (m).

Alfaro Soto et al. (2007), obtuvieron resultados de la

conductividad hidráulica no saturada para un perfil de suelo

situado en el interior del estado de São Paulo-Brasil. En

estos estudios los autores utilizaron sondas TDR (Time

Domain Reflectometry) para la medición de la humedad,

instaladas a lo largo de un pozo de 7 metros de profundi-

dad. Para determinación de K(w) fueron utilizados méto-

dos indirectos que se apoyan en la curva de retención de

agua del suelo. La Figura 7 muestra los resultados

Figura 6. Resultados de ensayos de compresión simple versus
succión matricial, esta última obtenida por métodos de translación

de ejes (TE) y osmótico (MO). (Alfaro Soto, 2004).

Figura 7. Resultados de conductividad hidráulica no saturada (K(w))
versus humedad, obtenida por métodos indirectos a partir da curva
de retención de agua en el suelo (Alfaro Soto et al., 2007).

resultados muestran la evidencia del aumento de la resis-

tencia (Rc) con el aumento de la succión y que a diferencia

de Fredlund et al. (1978), denotan una tendencia no linear.

Estudios sobre ese tema fueron presentados por diversos

autores y entre ellos Vilar (2007), presenta un método para

estimar la resistencia al corte en suelos no saturados.

Flujo de agua en el suelo no saturado

El flujo de agua en suelo no saturado es el que ocurre en

el suelo sujeto a cualquier condición de humedad menor

que la de saturación; en la fase líquida de un suelo no satu-

rado, tanto el agua como el aire se movilizan por la influen-

cia de los potenciales presentes en el medio no saturado.

Se admite que el flujo no saturado es descrito por la ley

de Darcy, con la diferencia de que la conductividad hi-

dráulica no saturada K(ua - uw) (también representada por

K(w)), no es constante y que varia, predominantemente en

función de la humedad (w) y consecuentemente, de la suc-

ción matricial (ua - uw).

Experiencias de Childs & Collis-George (1950), con-

firmaron que dicha ley puede ser aplicada satisfactoria-

mente a los suelos no saturados. La ley de Darcy para el

flujo no saturado puede ser expreso como:

�

z
)uu(Kq

wa ∂
∂φ−−= (12)

Donde:

K(ua - uw): conductividad hidráulica no saturada (m/s);

q: cantidad de flujo no saturado que equivale a la velo-

cidad de descarga (m/s);

Como observado en esta figura, K(w) es influenciado

por la humedad del suelo, así cuando el suelo se encuen-

tra saturado (succión igual a cero) K(w) pasa a tener un

valor máximo y constante. Por otro lado, cuando la hume-

dad del suelo disminuye por efectos naturales (evapora-

ción, drenaje, etc.) o antrópicos (bombeo del agua

subterránea, desmatamiento, etc.) aumenta la succión del

suelo, consecuentemente K(w) es reducido drástica-

mente, pues es introducido un nuevo potencial que

incluye los efectos matriciales e que influencia en el mo-

vimiento del agua del suelo. La presencia de este poten-

cial significa reducción en la velocidad de percolación

debido a que el drenaje ocurre inicialmente en los poros

de mayor tamaño, así el agua remaneciente se concentra

en forma de meniscos (efectos capilares y absorción) en

contacto con las partículas. Luego, el flujo es transferido

para los poros de menor tamaño siendo necesarios

gradientes muy grandes y tiempos extensos para detec-

tar el movimiento del agua en el suelo.
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Consideraciones finales

Se mostró una síntesis de una mecánica de suelos con
las más relevantes teorías y formulaciones que son una
extensión de la mecánica de suelos tradicional, desarrolla-
da para retratar el comportamiento de suelos no saturados.

Tal vez la demora en su evolución se deba a que las
teorías más genéricas se tengan enfrentado con grandes
dificultades debido a la complejidad de representaciones
matemáticas necesarias o por la complejidad de las deter-
minaciones experimentales in situ o en laboratorio (Vilar,
1997). Adicionalmente, el hecho de que los suelos no
saturados ocurren principalmente en regiones menos
desarrolladas.

No obstante, son evidentes los esfuerzos obtenidos es-
tos últimos años deseando mejorar los diseños de las obras
inclusive de naturaleza ambiental. Aún no es suficiente, sien-
do necesaria su amplia difusión en universidades, congre-
sos, simposios, etc., principalmente en los países donde su
uso y puesta en práctica venga a beneficiarlos.
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Thermotropia, barotropia and hygrotropia of the Ca-SO
4
-H

2
O system is reviewed and discussed

and a three-dimensional representation of the phase diagram for system at atmospheric pressure is

derived. It is concluded that the behaviour of the system is a coupled thermo-hydro-chemical

phenomenon in which water activity is the key factor for existence of high concentration of Ca2+

and SO
4

2-and confinement pressure plays a secondary role.

Key words: anhydrite, gypsum, water, solubility, temperature, pressure, vapour, relative

humidity.

Resumen

Se revisan y discuten la termotropía, barotropía e higroscopía del sistema Ca-SO
4
-H

2
O y se

deriva una representación tridimensional del diagrama de fases del sistema a presión atmosférica. Se

concluye que el comportamiento del sistema es un fenómeno termo-hidro-químico acoplado en el

cual la actividad del agua es el factor determinante para la existencia de altas concentraciones de

Ca2+ y SO
4

2- y la presión de confinamiento juega un papel secundario.

Palabras clave: anhidrita, yeso, agua, solubilidad, temperatura, presión, vapor, humedad relativa.

Introduction

Interacting with water calcium sulphate can exists in six
different solid phases, presented hierarchically here in the

order of increasing solubility: one dihydrate (gypsum,
CaSO4·2H2O); two hemihydrates (bassanite: α-CaSO4·½H2O
and β-CaSO4·½H2O); and three anhydrous (anhydrite: AI-
unstable- or α-CaSO4, AII –moderately soluble– or β-CaSO4,
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and AIII-totally soluble- or γ -CaSO4). However, it is pointed
out by Sattler & Brückner (2001) that in addition to the
hemihydrate other “sub-hydrates” with crystal water contents
between 1/2 and 4/5 have recently been produced and
investigated crystallographically.

The behavior of calcium sulphate-rich water is an
important aspect in several environmental, geotechnical
and industrial processes involving either dissolution or
crystallization of calcium sulphate-based minerals (Table
1). The doline collapse in anhydritic-gypsiferous soils and
rocks is a typical case of sulphate-based mineral dissolu-
tion conducing to ground loss and instabilities of existing
structures. On the other hand, solvent-way gypsum growth
is typical case of crystallization that often causes –among
other–, scale induced duct obstructions as well as swelling
in soils, rocks and stabilized materials. In general, excluding
production of building materials, calcium sulphate minerals
–gypsum in particular–, often appear as undesirable
crystallizations.

An accurate analysis of mechanisms underlying
dissolution and crystallization of calcium sulphate-based
minerals requires a previous knowledge on factors
controlling the behaviour of calcium sulphate-rich water.
This paper deals with the effects of temperature,
confinement (external) pressure and water activity on the
solubility and the characteristic vapour pressure of the
Ca-SO4-H2O system. A comprehensive review of contri-
butions on the theme is presented and a three-dimensional
representation of the phase diagram for the Ca-SO4-H2O
system at atmospheric pressure is derived.

Univariants of the Ca-SO
4
-H

2
O  system

Due to the hemihydrate is an intermediate phase
between the dihydrate and the anhydrous, which is
metastable at all temperatures, in standard analyses of the
Ca-SO4-H2O  system only the dihydrate and the anhydrous
phases are considered. Solubility of gypsum (G) and
anhydrite (A) depends on three basic variables: (i)

temperature, T, (ii), confinement (external or reference)
pressure P, and (iii) water activity, aw. Then, the occurrence
of stable phases of both minerals in the presence of
saturated solutions (L) and vapour (V) (namely, binary
states G +  V, G +  L, A +  L and A +  V) is a multi-dependent
phenomenon associated with specific values of vapour
pressure, uv.

Boundaries for these binary states constitutes the so-
called univariant three-phase equilibria (G +  L +  V, A +  L
+  V, G +  A +  L and G +  A +  V), which intersect at IP point
representing the invariant four-phase equilibrium (G +  A +
L +  V); where gypsum, anhydrite, saturated solution and
vapour are all stable and phases exist at a unique condition
temperature-solubility-vapour pressure (figure 1).

Environmental processes Geotechnical processes Industrial processes 

• Marine intrusion 

• Water desalination 

• Nanofiltration of saline drainage 

• Geothermal energy generation 

• Hydrothermal energy generation 

• Flue gas desulfurization 

• Waste storage in evaporite rocks 

• Doline collapse 

• Gypsum growth induced swelling 

• Ground improvement using calcium-

based stabilizers 

• Sulphate attack to mortars and 

concrete 

• Production plaster of Paris 

• Production of phosphoric acid 

• Production of hydrogen fluoride 

• Production of cooper 

• Refining of zinc 

• Secondary oil recovery 

 

Table 1. Some enviromental, geotechnical and industrial processes involving calcium sulphate-rich water.

Figure 1. Schematic representation of the CaSO
4
-H

2
O system

phase diagram on the barometric plane.

Solubility of calcium sulphate has been extensively
studied during decades since the pioneer contributions
by van’t Hoff and co-workers at the early twenty century
(van’t Hoff et al., 1903). Criteria on their values as a function
of temperature,  pressure and water activity have a long
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history with successive changing opinions. However, a
review of some recent contributions reveals that within
the ranges of temperature and pressure relevant to
environmental and geotechnical processes (0ºC to 50ºC
and 0 to 10 MPa) there is a consensus regarding the
characteristic values (Freyer, 2000; Kontrec et al., 2002;
Freyer & Voigt, 2003, 2004; Vanko & Bach, 2005). Most
important experimental and theoretical contributions to the
study of effects of temperature, pressure and water activity
on solubility of gypsum and anhydrite are summarized and
discussed below.

Thermotropia

Univariants G +  L +  V and A +  L +  V, representing the
equilibrium of gypsum and anhydrite with saturated
solutions and vapour, constitute the solubility diagram -or
the compositional plane temperature-concentration (T-c)-,
for the dihydrate and the anhydrous phases of the Ca-
SO4-H2O system. Figure 2 is the solubility diagram for
gypsum and anhydrite (AII) in pure water within the

temperature range 10º-80ºC in an ideal thermodynamically
closed system at atmospheric pressure. Curves from
empirical correlations between temperature and calcium
sulphate molality or concentration proposed by Blount &

Dickson (1973) (Eq. 1 and Eq. 2), and Innorta et al. (1980)
(Eq. 3 and Eq. 4) are also presented. Finally, results obtained
by thermodynamic calculations by Møller (1988) are also
included as theoretical references.

Figure 2 indicates that under atmospheric conditions
gypsum has direct solubility behaviour until 49,5ºC; it is
that solubility increases with increasing temperature. In
excess of this temperature threshold inverse solubility
behaviour holds. On the contrary, anhydrite has always
inverse solubility behaviour. At a given temperature the
phase with the lowest solubility represents the stable
phase. Below the temperature threshold gypsum is the
stable phase and at high temperatures it is anhydrite. Thus,
the transition temperature (IP) in the compositional plane
temperature-concentration (T-c) is required to define the
right occurrence of hydrated or anhydrous phases.

Figure 2. Solubility diagram for the CaSO
4
-H

2
O system at 0,10 MPa (1 bar).
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The invariant IP (four-phase equilibrium point G +  A +
L +  V or transition temperature gypsum-anhydrite) is
defined as the intersection of solubility curves for gypsum
and anhydrite on the compositional plane (T-c). However,
two shortcomings are associated whit this criterion:

(i) Anhydrite does not crystallize in water with measura-
ble rate at temperatures below 70ºC -even in the presence of
anhydrite seed crystals (Hardie, 1967). Then, the solubility
equilibrium of this phase cannot be proved experimentally
from both sides, that is, from under and supersaturation. In
fact, most solubility measurements approached equilibrium
only from the undersaturated side (Freyer & Voigt, 2003,
2004). Only experimental values reported by Innorta et al.

(1980) have been obtained from the supersaturated side.

(ii) Experimental data are often considerably scattered;
then, IP vary depending on selected parameters.

Due to these shortcomings, some authors have
postulated that temperature transition predicted using this
criterion would be considered only as a minimum value
(Hardie, 1967; Blount & Dickson, 1973; Knacke & Gans,

1977; Raju & Atkinson, 1990). It can be seen in figure 2
that borderlines for experimental data on solubility of
gypsum and anhydrite yield transition temperatures from
about 25ºC to 58ºC; although the usual proposed values
varies between 42ºC and 63ºC.

Blount & Dickson (1973) 
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Innorta et al (1980) 
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Barotropia

The univariant G +  A +  L -the equilibrium of gypsum,
anhydrite and saturated solutions in pure water-,
represents the effect of the confinement pressure on the
behaviour of the CaSO4-H2O system. It is really the
envelope of invariants IP respect to P and T, in which
invariants IP are deduced from solubility curves for gypsum
and anhydrite (G +  L +  V and A +  L +  V) obtained at
different confinement pressures, in excess of the
atmospheric pressure. Unfortunately measurements of the
vapour pressure imposed by the CaSO4-H2O system at high
external pressures are not available. Then, even nowadays
only projections of this univariant on the compositional
plane T-c are really known, and projections on the
barometric plane T-uv remain unknown.

In general, the solubility of gypsum and anhydrite
increases with pressure; a fact that has been verified
repeatedly in laboratory tests (figure 3a); however, the
increase of solubility with pressure is higher for anhydrite
than for gypsum. Consequently, an increase in transition
temperature gypsum-anhydrite is generated when the
CaSO4-H2O system is exposed to pressures in excess of
the atmospheric pressure. A series of values representing
such a dependence has been postulated, for example: 1ºC/
8,3 MPa (Marsal, 1952), 1ºC/8,54 MPa (McDonald, 1953),
1ºC/7,1 ± 0,19 MPa (Zen, 1965) and 1ºC/7,8  ±  0,7 MPa

(Eq. 1)

(Eq. 2)

(Eq. 3)

(Eq. 4)
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Figure 3. Effect of the confinement pressure on the solubility of the CaSO
4
-H

2
O system. (a)

Experimental data. (b) Three-dimensional representation of the univariant G + A + L –equilibrium
of gypsum, anhydrite and saturated solutions–, following Blount & Dickson (1973).

(Blount & Dickson, 1973). Subsequent researches seem
to be in agreement with the latest of these values (Monnin,

1990; Freyer, 2000). A three-dimensional representation of
the univariant G +  A +  L following Blount & Dickson

(1973) is presented in figure 3b.

Hygrotropia

Information on the vapour pressure (uv) or the relative
humidity (uv/uvo) imposed by the CaSO4-H2O system at
atmospheric pressure in data-bases on properties of
saturated solutions is poor, and only isolate data are reported
by some authors (Schneider, 1960; Lide & Frederikse, 1997;
Delage et al., 1998; Romero, 2001; Tang & Cui, 2005). The
reason is, of course, that gypsum and anhydrite are not
effective dehydrators and it lacks interest for industrial
applications. Analyses presented here concern to gypsum-
saturated solutions (univariant G +  L +  V) due to information
on the relative humidity imposed by anhydrite-saturated
solutions (univarinat A +  L +  V) is inconclusive.

Blount & Dickson (1973) postulate a value of vapour
pressure of 124 torr (16.53 kPa) at the transition temperature
gypsum-anhydrite of 56ºC (239,15ºK). Using Eq. 5 to calculate
the vapour pressure imposed by pure water at 56ºC and
atmospheric pressure, a value of relative humidity (uv/uvo) =

99,5% is obtained following these authors. On other hand, in
measurements using a saturated solution of pure gypsum
Panreac® (purity > 98%) in distilled water the dependence of
the relative humidity on the temperature was obtained for the
range 5ºC £ T £ 56ºC, and a value of relative humidity (uv/
uvo) = 97.8% was obtained at 56ºC (Berdugo, 2007).

�

[ ]
5239.7
273.15136075 e  

: (º )

1 7500.617 

T
vou MPa

T C

MPa torr

− 
 + =

=

(Eq. 5)

An alternative to evaluate the relative humidity imposed
by gypsum-saturated solutions is the use of thermodymical
considerations in the analysis of the stoicheiometric
equation for the formation of this mineral (Eq. 6). It is
possible to write the Gibbs free energy of the reaction in
terms of the water activity (aw) as a simplified expression
for the solubility constant (K) (Eq. 7). The validity of this
approach –used since the early contribution by Kelly et

al. (1941) until recent works by Freyer & Voigt (2003) and
Vanko & Bach (2005), among others–, was confirmed in a
recent publication by Coussy (2006) on crystallization of
salts in porous media.
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Figure 4. Dependence of the relative humidity on the
temperature for different saturated sulphate solutions at

atmospheric pressure.

At equilibrium, ∆G(T) is zero. Therefore, at equilibrium

the relative humidity will be related to the standard Gibbs

free energy, ∆Gφ
(T), (Eq. 8). ∆Gφ

(T) corresponds strictly to

the difference between the total standard Gibbs free energy

of formation of the products and the reactants.

This exercise was performed in this research using

expressions for ∆Gφ
(T) (gypsum) proposed by McDonald

(1953) (Eq. 9), and Hardie (1967) (Eq. 10) in order to calculate

the dependence of the relative humidity imposed by

gypsum-saturated solutions at atmospheric pressure on

the temperature. Results of this exercise are presented in

figure 4, with relative humidity data from other sulphate-

saturated solutions.

It is clear from this figure that relative humidity obtained

by means of thermodynamical calculations depends on the

transition temperature gypsum-anhydrite selected as

thermodynamical reference: 40ºC (McDonald, 1953) and 58ºC

(Hardie, 1967). In spite of the direct or inverse dependence

of relative humidity on temperature, sulphate-saturated

solutions in general and gypsum-saturated solutions in par-

ticular impose high relative humidities; usually above 80%.

�

2 2
4 2 4 22 ( ) 2CaSO H O s Ca SO H O+ −⋅ = + + (Eq. 6)

∆G(T) 
= ∆Gφ

(T) + RT In aw (Eq.7)
∆G(T) 

: Gibbs free energy of the reaction (J mol-1)
∆Gφ

(T) 
: standard Gibbs free energy (J mol-1)

R: universal gas constant (8.314 J mol-1 T-1)
T: absolute temperature in oK
aw: water activity or relative humidity, uv

                                                                uvo

uv: vapour pressure imposed by the
solution at atmospheric pressure

uvo: vapour pressure imposed by
pure water at atmospheric pressure

�

( ) ( )0 2 ln v
T

vo

u
G gypsum RT

u
φ= ∆ + (Eq. 8)

� ( )22495 163.89 0.0215 65.17  T T T logT− − + + − =

                 2RT In uv (McDonald, 1953)                     (Eq. 9)
                            uvo

–(–2870+180.43T + 0.0262T2–71.44T log T) =   

   (Eq. 10)
                2RT In uv (Hardie, 1967)
                             uvo

The univariant G +  A +  V –representing the equilibrium

of gypsum, anhydrite and vapour–, only can be estimated

by means of second-order empirical correlations between

calcium sulphate concentration-vapour pressure, once the

latter has been obtained from data on temperature-vapour

pressure-salt concentration measured in electrolytic

solutions in simultaneous equilibrium with anhydrite and

gypsum. The reason is that, even nowadays, temperatures

and vapour pressures at which gypsum and anhydrite

coexist in the presence of vapour cannot be determined

directly due to kinetic hindrances to attain the equilibrium

(Freyer & Voigt, 2004, Vanko & Bach, 2005).

Due to interactions between electrolytic solutions and

calcium sulphate do not generate new solid phases, the

univariant G +  A +  V has been usually studied using the

CaSO4-NaCl-H2O system as geochemical reference. Then,

the influence of electrolytes on gypsum and anhydrite

solubilities –in terms of either NaCl concentration or

solution activity–, can be studied and transition tempera-

ture values for the CaSO4-H2O system can be determined

by means of two different approaches:

(i) The experimental approach: a procedure based on

the equilibrium of gypsum and anhydrite in calibrated

solutions of CaSO4-NaCl-H2O (Toriumi & Hara, 1938;

Posnjak, 1940; D’Ans et al., 1955; Bock, 1961; Power &

Satterfield, 1966; Hardie, 1967; Bount & Dickson, 1973;

Freyer, 2000; Freyer & Voigt, 2003).

(ii) The transformation energy approach: a theoretical

procedure based on the Gibbs free energy dependence on

solution activity (D’Ans, 1933; Hill, 1937; Posnjak, 1938;

D’Ans et al., 1955; McDonald, 1953; Harvie & Weare, 1980;

Møller, 1988; Raju & Atkinson, 1990; Freyer & Voigt,

2003; Vanko & Bach, 2005).

Results of experimental approaches indicate that the

addition of non-common ion electrolytes under isothermal

conditions increases the solubility of both gypsum and
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anhydrite until a certain optimum solution activity. Then,
a decrease in solubility is related to the hydration ability
of the electrolyte; and at very low values of solution
activity –a very high salinity–, solution could be
undersaturated (or subsaturated) respect to both gypsum
and anhydrite. These features are illustrated in figure 5.
At 25ºC, a classic reference temperature in geochemistry,
solubility curves intersect at a NaCl concentration of
approximately 4 mol/kg H2O (233.8 g/l). Below this value
gypsum represents the stable phase, and above it is
anhydrite (figure 5a). On other hand, at 50ºC, just above
the transition temperature gypsum-anhydrite proposed
by Innorta et al. (1980) and Møller (1988), anhydrite is
always the stable phase (figure 5b).

When solubility diagrams for gypsum and anhydrite
are obtained for several systems CaSO4-NaCl-H2O follo-
wing the experimental approach –that is, isomolal solutions
with respect to NaCl–, the variation of the transition
temperature gypsum-anhydrite with the NaCl molality (or
the water activity) can be obtained. This exercise was
performed in this research applying the geometrical
criterion for IP determination (intersection between
solubility curves for anhydrite and gypsum) to isolated
experimental data reported by Blount & Dickson (1973),
and their results are presented in figure 6.

From this figure it seems that the apparent super-
saturation associated whit the presence of non-common

Figure 6. CaSO
4
-NaCl-H

2
O system: gypsum-anhydrite-sodium chloride equilibrium at 0.10

MPa (1 bar). (a) isomolal curves (solubility diagrams) for gypsum and anhydrite, (b) transition
conditions in terms of temperature and solubility.

Figure 5. Solubility of gypsum and anhydrite and its dependence on sodium chloride concentration
at atmospheric pressure: (a) at 25ºC (Freyer & Voigt, 2003), (b) at 50ºC (Møller, 1988).
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ion electrolytes has an upper limit at a water activity value
near 0.92 (figure 6b). However, an inverse relationship
between the temperature transition gypsum-anhydrite and
the electrolyte concentration remains in spite of the limit
value for IP imposed by the water activity.

A comparison between experimental data and thermo-
dynamical calculations on the dependence of the transition
temperature gypsum-anhydrite on the water activity, using
the CaSO4-NaCl-H2O system at 0,10 MPa as barometric
reference, is presented in figure 7. Transition temperatures
in pure water according to these results are also indicated
in figure 2. From figures 6 and 7 the fact that the transition
temperature decreases with decreasing water activity is
unquestionable, but two characteristic values seem exist
for pure water: 40ºC and 56ºC.

Discrepancies between these values are often attributed
to partial anhydrite-gypsum or gypsum-anhydrite transition
in experimental procedures (Hardie, 1967 and Blount &

Dickson, 1973); as well as to differences in standard Gibbs
free energies selected in order to fit the transition
temperature in theoretical procedures (Berdugo, 2007). The
latter shortcoming has been avoided correcting the stan-
dard entropy of anhydrite in by 1.6 J·mol-1·K-1.

Univariant G +  A +  V can be obtained from information
obtained in the CaSO4-NaCl-H2O system, but it requires
some preliminary considerations.

(i)According to a basic principle of physical chemistry,
if one of the phases conforming a multi-phase system in
equilibrium at given temperature and pressure is removed
the system remains at equilibrium, whenever other
circumstances are being held constant. Then, gypsum and
anhydrite equilibrated with vapour and NaCl (aqueous)
remain in equilibrium with the vapour phase even if the
NaCl·H2O solution is removed. Consequently, the vapour
pressure along univariant G +  A +  V can be estimated from
relationships between NaCl concentrations and transition
temperatures gypsum-anhydrite obtained in CaSO4-NaCl-
H2O systems. It requires empirical correlations between
the NaCl concentration (or the water activity) and the
vapour pressure of NaCl·H2O at different temperatures.

 (ii)A series of equations for thermodynamic properties of
the NaCl-H2O system has been proposed by Sparrow (2003).
They are polynomials that depend only on composition and
temperature, which were adjusted using relationships for the
thermodynamical properties of aqueous sodium chloride
proposed by other authors (Pitzer et al., 1984 and Archer,

1992). For the case of vapour pressure (uv) between 0ºC and
150°C, a expression given by Eq. 11 is proposed for molalities
> 0. Concentration of NaCl is expressed in terms of the salt
mass fraction, Mf, a parameter related to the solution molality,
m (mol/kg H2O), and the molar mass of the salt (58.443 g/mol).
The vapour pressure associated with pure water (uvo) can be
calculated using Eq. 5.

Figure 7. CaSO
4
-NaCl-H

2
O system: gypsum-anhydrite-saturated solution equilibria at 0.10

MPa (1 bar). Summary of approaches to define the transition temperature gypsum-anhydrite
following the activity criterion. (a) experimental approach, (b) transformation energy approach.
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A comparison between Sparrow’s formulation and ex-
perimental data by Romero (2001) for the relative humidity
(uv/uvo) in the NaCl-H2O system at 20ºC (Eq. 12) is
illustrated in figure 8a. The percent error (figure 8b) is
expressed using experimental values as reference.

 ( )
3

3

1 0.035 3

1.142 10   3 /
1.739 10   3 /

v

vo

u m m m
u

for m mol kg
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χ
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−

= − − −
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= × ≥

(Eq. 12)

From this exercise it can be postulated that Eq. 11 predicts
the vapour pressure of a sodium chloride solution with
reasonable accuracy up to m= 3 mol/kg H2O, just the critical
value recognized by Romero (2001). Beyond 3 mol/kg H2O

reliability diverge significantly and may be used with reduced
confidence to estimate uv at high concentrations.

The formulation by Sparrow (2003) was applied to ex-
perimental data reported by Hardie (1967) and Blount &
Dickson (1973) for the CaSO4-NaCl-H2O system at
atmospheric pressure –which converge at a transition
temperature 56ºC in pure water–. The result was the
univariant G + A + V shown in figure 9a. At 56ºC this
univariant give a saturation vapour pressure uv= 121,8 torr
(16,24 kPa); associated with uvo= 124,6 torr (16,61 kPa).
Then, a relative humidity (uv/uvo)= 97,8% is obtained at
the invariant four-phase equilibrium G + A + L + V. This
value for uv at IP is within the experimental error recognized
by Hardie (1967) and Blount & Dickson (1973): 124 ± 9
torr. However, in those works the invariant IP was fixed to
aw = 1 in order to extrapolate the vapour pressure from low
activity to the saturation condition in pure water. This
implies that the invariant point was estimated neglecting
the effect that dissolved Ca2+ and SO42- exert on the vapour
pressure. This simplification is founded on the idea that
the tiny lowering of the vapour pressure resulting from
dissolved Ca2+ and SO42- is compensated by the positive
effect of the confining pressure (0,10 MPa), as was pointed
out by Blount & Dickson (1969, 1973). In reality, when
saturated in calcium sulphate at atmospheric pressure water
is characterized by a truly high relative humidity (near 98%,
as was calculated here), but not by an ideal value of 100%.

This consideration invalidates the theoretical relative
humidity value reported by Blount & Dickson (1973)

Figure 8. NaCl-H2O system at 20ºC: (a) relative humidity according to Romero (2001) and
Sparrow (2003), (b) error of the formulation proposed by Sparrow (2003) respect to experi-

mental data reported by Romero (2001).
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(figure 4), based on the saturation vapour pressure at 56ºC:
99,5% for uv = 124 torr. It is proposed that a value of uv/
uvo = 97,8% for uv = 121.8 torr at 56ºC under atmospheric
pressure –considering the solubility at equilibrium–, is
more consistent with experimental data. From figure 9b it is
clear that at high water activity hydration ability of
electrolyte governs the imposed relative humidity and, as
it was mentioned above, calcium sulphate solutions could
be subsaturated respect to both gypsum and anhydrite.

Three-dimensional representation of the phase diagram

for the Ca-SO
4
-H

2
O system

Considerations presented above suggest that for a
proper analysis of phase relationships in the CaSO4-H2O
system the incorporation of the compositional plane T-c is
necessary and the three-dimensional representation of
univariants in terms of temperature-concentration-vapour
pressure is unavoidable.

In this research the CaSO4-H2O system at atmospheric
pressure as barometric reference is associated with a
temperature transition gypsum-anhydrite of 56ºC (Blount

and Dickson, 1973), and the solubility curves for gypsum
and anhydrite proposed by these authors are used as
reference (Eq. 1 and Eq. 2, respectively). In these
conditions, at IP the equivalent (CaSO4) concentration is
2.05 g/l, which in terms of gypsum (CaSO4·2H2O) solubility
corresponds to 2.58 g/l.

Figure 9. CaSO4-H2O system at 0.10 MPa (1 bar) deduced from the CaSO4-NaCl-H2O
system: (a) univariant G +  A +  V in terms of vapour pressure, (b) univariant G +  A +  V in

terms of relative humidity.

In the absence of additional information on the relative
humidity imposed by gypsum-saturated solutions at
atmospheric pressure, the single linear relationship T-(uv/
uvo) based on experimental data by Berdugo (2007) is adopted
(Eq. 13). Then, the combination of Eq. 1, Eq. 5 and Eq. 13 give
the three-dimensional form of univariant G + L + V. Univariant
A + L + V is only represented as a projection on the compo-
sitional plane due to information on relative humidity imposed
by anhydrite-saturated solutions is only available for very
high temperatures (T > 90ºC) –the case of desalinization
processes or industrial applications (Freyer & Voigt, 2004)–.

For univariant G + A + L, the criterion proposed by
Blount & Dickson (1973) (1ºC/7,8 ± 0,7 MPa) is adopted.
Finally, univariant G +  A + V is formulated using parameters
presented in table 2, which were obtained from figures 6
and 9a. The result of this exercise is presented in figure 10.

A important feature presented in figures 3 and 6 can be
now properly visualized in figure 10: water activity (salinity
or the associated relative humidity) is the key factor for
existence of high concentration of Ca2+ and SO42- in the
aqueous system, and confinement pressure plays a secondary
role, even at very high values (for example > 50 MPa). On the
other hand, the increases in water activity generates true
metastable conditions for both gypsum and anhydrite
occurring at vapour pressures below the vapour pressure
imposed in pure water.

uv gypsum(%) = 5.81x10-2T+94.548 (25oC≤ T≤ 56oC)  (Eq. 13)
uvo                             P= 1 atm, T
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NaCl  

(mol/kg H2O) 

T  

(ºC) 

CaSO4 

(g/l H2O) 

uv 

(torr) 

0 56 2.05 121.8 

1 52 5.86 97.0 

2 48 7.70 76.8 

4 36 7.34 37.5 

6 20 6.00 11.4 

Table 2. Represetative parameters for univariant
G + A + V, P = 0,10 MPa (1 bar).

Figure 10. Three-dimensional representation of the CaSO
4
-

H
2
O system at atmospheric pressure as barometric reference

Experimental and thermodynamical analyses indicate
that the transition temperature gypsum-anhydrite in pure
water at atmospheric pressure varies between 42ºC and
63ºC. In this case a direct dependence of the relative
humidity on the temperature can be adopted for gypsum-
saturated solutions within the range 5ºC=T=56ºC, and the
characteristic relative humidity is about 96%. On the other
hand, the solubility, the transition temperature and the
vapour pressure are strongly affected by presence of
other ions. The addition of non-common ion electrolytes
increases the solubility of gypsum and anhydrite and
decreases both the transition temperature and the vapour
pressure; so, a reduction in relative humidity occurs.
However, thermotropia of both phases solubility is not
affected.

Metastable states for gypsum and anhydrite without
dissolution or precipitation can exist below the transition
temperature as a result of water salinity. Alterations of
this metastable equilibrium are undoubtedly related with
temperature changes, but mainly with variations in the
relative humidity imposed by the surrounding environ-
ment. The cause is that in spite of the direct or inverse
nature of both solubility and vapour pressure, sulphate-
rich solutions impose high values of relative humidity,
often above 80%. Then, exposed to moderate dry en-
vironments these solutions are capable to transfer
vapour towards the environment  increasing the
concentration in Ca2+ and SO4

2- and generating true
supersaturated conditions; the basic requirement for
solvent-way precipitation and gypsum crystal growth.
Nevertheless, above the transition temperature anhy-
drite is the stable phase at any relative humidity.

The behaviour of the CaSO4-NaCl-H2O system is a
coupled thermo-hydro-chemical (THC) phenomenon in
which water activity is the key factor for existence of high
concentration of Ca2+ and SO4

2-, and confinement pressure
plays a secondary role. Consequently, the selection of the
most representative values for solubility, transition
temperature gypsum-anhydrite and relative humidity
deepens on the boundary conditions imposed by
environmental, geotechnical or industrial concerning
processes.
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Conclusive remarks

From the review presented above it is clear that only
univariants G +  L +  V, A +  L +  V and G +  A +  L have been
directly obtained by means of experimental methods using
pure water as solvent, and the univariant G +  A +  V is
often indirectly obtained using the CaSO4-NaCl-H2O
system as referent.

The precise value for the transition temperature
gypsum-anhydrite is an open discussion –even in the
simplest case of calcium sulphate saturated solutions in
pure water at atmospheric pressure–, and an accurate
knowledge on the vapour pressure associated with
univariants at different confinement pressures is not
available. Therefore, the three-dimensional representation
of the CaSO4-H2O system presented in figure 10 illustrates
only partially the behaviour of the system.
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Las macromoléculas orgánicas son las principales componentes de la biomasa, entre ellas:
carbohidratos, lignina y proteínas. La abundancia de enlaces tipo éter y éster en sus mesómeros los
hacen susceptibles de ser despolimerizados y la aplicación de un ambiente hidrotérmico permite
escoger la ruta predominante: hidrólisis o deshidratación, descarboxilación y escisión de grupos
funcionales. En esta revisión se compilan esquemas de reacción hidrotérmicos, especialmente para
polisacáridos y lignanos, los cuales son los principales contribuyentes a la diversidad química de
los productos de conversión hidrotérmica de biomasa lignocelulósica y sus propiedades combus-
tibles, debido a que la reducción en el contenido de oxígeno y el consecuente aumento del poder
calorífico esta ligado a las reacciones de estas moléculas. La fracción hidrofóbica de los productos
obtenidos por licuefacción y gasificación hidrotérmica parcial de los constituyentes de la biomasa
puede utilizarse como bio-combustible.

Palabras clave: macromoléculas orgánicas, procesos hidrotérmicos, biomasa, bio-crudo, me-
canismos de reacción.

Abstract

The main components of biomass are organic macromolecules: carbohydrates, lignin and proteins.
The abundance of ether-like and ester bonds in their mesomeric units does them susceptible to be
depolymerized and the usage of a hydrothermal atmosphere allows us to choose the predominant
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route: hydrolysis or dehydration, decarboxylation and scission of functional groups. In this review
are compiled hydrothermal reaction pathways, specially polysaccharides and lignanes, these ones
are the main molecules that contribute to chemical diversity and fuel properties in lignocellulosic
biomass hydrothermal conversion products, due to the oxygen content reduction in these
macromolecules and the inherent raise of heating value. The hydrophobic products from liquefaction
and partial hydrothermal gasification of biomass components can be used as bio-fuel.

Key words: organic macromolecules, hydrothermal processes, biomass, bio-crude, reaction
pathways.

1. Introducción

La transformación de fisicoquímica de los constituyen-
tes de la biomasa (macromoléculas orgánicas, grasas, agua
y minerales) se realiza por medio de diversos procesos
tecnológicos, entre los que se tienen: combustión,
carbonización, pirólisis, gasificación, fermentación, diges-
tión, licuefacción, trans-esterificación (para lípidos) y con-
versión hidrotérmica (Veringa, 2004). Cada proceso
expande la capacidad de procesamiento y permite trans-
formar un universo más amplio de sustancias, las cuales
pueden convertirse en combustibles (Fröling et al., 2005),
dado su valor agregado superior. El más importante de los
combustibles, el petróleo, proviene de la conversión
hidrotérmica de macromoléculas orgánicas (biomasa), es-
pecialmente de lípidos (Siskin et al., 1990b), gomas y ce-
ras (Schobert, 1990) y moléculas isoprenoides (Curry,
1988). Estas moléculas se protegieron de la descomposi-
ción natural al ser cubiertas por agua y sedimentos
(Schobert, 1990) bajo condiciones anaerobias (Suárez,
2005) y su descomposición originó el kerógeno por reac-
ciones de descarboxilación y deshidratación (Rouxhet,
1978; Schobert, 1990). La presencia de marcadores bioló-
gicos como clorofila y sus porfirinas en la composición de
pizarras bituminosas, asfaltos y carbón, evidencian y so-
portan el postulado de la rápida protección de la biomasa
en contra de la oxidación y su transformación en combus-
tibles (gas, petróleo y carbones) (Landes, 1977; Siskin et
al., 1990b).

La combinación de agua en estado líquido y tempera-
turas elevadas constituye un ambiente hidrotérmico
(Mandoki, 1986; Shaw, 1991; Luijkx, 1994) y en tales
condiciones actúa simultáneamente como solvente, cata-
lizador y reactante (Kuhlmann et al., 1994; Katritsky et
al., 1996). La condición hidrotérmica se favorece por el
desprendimiento de dióxido de carbono en estado
supercrítico, que incrementa la presión del sistema aun-
que frecuentemente es suficiente la presión endógena
para mantener el agua en fase líquida (Luijkx, 1994; Saleh,
1994). La evolución hidrotérmica de macromoléculas or-

gánicas (diagénesis) hacia kerógeno se demuestra con
suficiencia al someter crudos inmaduros a pirólisis en
medio acuoso (Hoering, 1984; Bakr, 1990; Koopmans,
1998). Un moderado aumento en la temperatura durante
largos tiempos geológicos produce los mismos resulta-
dos que los conseguidos por una temperatura alta en
pocos minutos cuando están presentes catalizadores
(Landes, 1977; Siskin y Katrytzky, 2000) y por esta ra-
zón, la conversión hidrotérmica es un proceso con posi-
bilidades industriales. En la naturaleza, estas reacciones
pueden catalizarse por minerales ácidos, básicos, sales o
metales alcalinos (Siskin y Katrytzky, 2000). Los ambien-
tes geológicos que pudieron dar origen al petróleo se
han simulado, efectuando reacciones por tiempos muy
prolongados (semanas), en presencia de cloruro de sodio
y Montmorillonitas (Siskin et al., 1990b).

El uso eficiente de los combustibles es una prioridad
frente al inevitable incremento de los precios del petróleo
y al agotamiento de los campos productores. Desde la dé-
cada de 1970 se ha mostrado la factibilidad de la
despolimerización hidrotérmica (Campbell, 1976; Mandoki,
1986) para la obtención de hidrocarburos y otras sustan-
cias combustibles a partir de la biomasa y moléculas artifi-
ciales tóxicas (Modell, 1978). Investigaciones posteriores
muestran el ‘reformado’ acelerado de los constituyentes
de la biomasa y los productos mismos de despolimerización
(Annee, 1986; Goudriaan, 1990; Mok, 1992; Luijkx, 1994;
Minowa, 1997; Szabo, 1998; Yan, 1999; Antal et al., 2000;
Saisu, 2003; Kruse, 2003; Kruse, 2004; Bicker, 2005;
Kamio, 2006).

El Laboratorio de Investigación en Combustibles y
Energía inició en 2005 actividades de tipo teórico y experi-
mental en los procesos de conversión hidrotérmica. En este
artículo se presenta una revisión de los mecanismos de
reacción de la biomasa durante la conversión hidrotérmica
(licuefacción y gasificación parcial) y se consolidan es-
quemas globales de conversión de las principales
macromoléculas que la constituyen (polisacáridos,
lignanos, y polipéptidos) y algunos productos de degra-
dación de éstas mismas.
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2. Mecanismos de conversión hidrotérmica (licuefacción
y gasificación) de macromoléculas orgánicas (biomasa)

2.1. Consideraciones previas: de la pirólisis hacia la
despolimerización hidrotérmica

El levoglucosano (1-6 deshidroglucosa) es el principal
producto de despolimerización en la pirólisis de la celulosa
(poli ? -1,4 glucano). Los oligosacáridos con unidades ter-
minales de anhidroglucosa se degradan en levoglucosano
por escisión aleatoria de moléculas. Adicionalmente a es-
tos mecanismos de ruptura, existen especies en competen-
cia, las cuales presentan rutas más ‘complicadas’ como
deshidratación y desproporcionación (Schwarzinger,
2005). En general, la pirólisis de macromoléculas orgánicas
produce anhidrooligómeros (Piskorz, 2000), que tras su-
cesivas degradaciones, pueden generar gases y líquidos
con contenidos de oxígeno altos, carbonizados y cenizas.
En el procedimiento clásico de pirólisis de biomasa, cuan-
do el material orgánico se procesa húmedo (contenido de
humedad cercano a 50%) (Demirbas, 2004), se observa el
incremento de la fracción líquida de biocrudo. Este fenó-
meno constituye el primer acercamiento y transición entre
la pirólisis y la conversión hidrotérmica, removiéndose
oxígeno de las macromoléculas de la biomasa (Goudriaan
et al., 2003) y los productos presentan un poder calorífico
superior, asemejándose al de los hidrocarburos (Anne,
1987). La remoción del oxígeno sucede principalmente por
eliminación de dióxido de carbono y agua (Demirbas, 2000).

La licuefacción y gasificación hidrotérmica de biomasa
inician con mecanismos de ruptura. Las moléculas que
contienen enlaces tipo éter, fenol o amina se hidrolizan y
pirolizan simultáneamente. Existe una condición de equili-
brio entre los monómeros y el polímero (Sawada, 1976), y
los radicales orgánicos formados se recombinan a una ve-
locidad aproximada de 109 a 1010 mol•s-1 (Stein, 1985). Los
grupos funcionales pirolizados generan moléculas peque-
ñas y gases.

La solubilización de los monómeros de biomasa es apre-
ciable a partir de 603 K (Bobleter, 1986; Mok, 1992). En la
celulosa ocurre despolimerización hacia glucosa, isómeros
y oligómeros. Los radicales pueden estabilizarse transfi-
riendo un átomo de hidrógeno a otros radicales (Stein,
1985), repolimerizando, adiciónandose a otros radicales o
participando en reacciones de abstracción o escisión
(Savage, 2005). Sin dicha estabilización aparecen alquitra-
nes y carbonizados entre los productos.

La información anterior permite sugerir el esquema glo-
bal de conversión que se muestra en la Figura 1 para las
macromoléculas orgánicas despolimerizadas en condición

hidrotérmica presentes en la biomasa. Este esquema es
válido solamente si la conversión se realiza en ausencia de
especies oxidantes, condición última necesaria para que el
procedimiento se asemeje a la fosilización natural de
macromoléculas que dieron origen al petróleo. La biomasa
puede despolimerizar por tres vías: la primera es una esci-
sión aleatoria en la que la macromolécula se encuentra en
equilibrio con sus mesómeros (nM ? ?(M)n) para dar pro-
ductos de pirólisis que pueden estabilizarse por hidratación
o generar productos gaseosos. La segunda vía es la
hidrólisis ocasionada por la acción del agua y sus espe-
cies disociadas; los monómeros y oligómeros obtenidos
pueden presentar pirólisis de sustituyentes para producir
gases o presentar reacciones de condensación aldólica.
La tercera vía es una deshidratación que conduce directa-
mente a los productos de condensación aldólica, tales como
aldehídos, aromáticos y si existen lípidos, pueden tenerse
alcanos y alquenos. Estos productos pueden repolimerizar
en hetero y policiclos, fuentes de alquitranes y carboniza-
dos, o pirolizar para dar gases.

2.2. Conversión hidrotérmica de polisacáridos

Los polisacáridos son los principales componentes de
la biomasa (Brucker, 1912; Braverman, 1980). Su conver-
sión hidrotérmica se asemeja a una disolución por hidrólisis
(Sasaki et al., 2002a) que es evidente a partir de 463 K
(Bobleter, 1986; Deguchi et al., 2006). La velocidad de
descomposición incrementa conjuntamente con la tempe-
ratura. Los productos de hidrólisis son oligosacáridos,
monómeros e isómeros (Kabyemela, 1999; Sasaki et al.,

Figura 1. Esquema global de rutas y productos de conversión
hidrotérmica de macromoléculas orgánicas de la biomasa.
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2002a). Los productos de degradación se componen prin-
cipalmente de furfurales, aldehidos de cadena corta, áci-
dos y fenoles polihidroxilados, cetonas, otros aldehídos,
fenoles y ácidos carboxílicos (Luijkx, 1994; Srokol et al.,
2004; Ponder, 1992; Siskin y Katrytzky, 2000). Estos últi-
mos predominan cuando la reacción se desarrolla en con-
dición subcrítica (condensación retro-aldol, tautomerismo
ceto-enol, deshidratación) (Sasak e t al.,  2002), y
descarboxilación (Luijkx, 1994). Es posible que ocurra
deshidrogenación por desprendimiento de moléculas de
agua durante reacciones de deshidroxilación (Barth, 2000).

Polisacáridos con funcionalidades como las pectinas, los
queratanos, glicolípidos y la quitina pueden presentarse en
la biomasa (Braverman, 1980; Dumitriu, 2005); siendo éstas
moléculas las que le siguen en importancia a la celulosa
(Kurita, 2003). Las pectinas y quitinas se hidrolizan hacia
poli-(ácido galacturónico) y quitosano, respectivamente y
oligómeros de grado de polimerización entre 2 y 10, los cuales
también producen monómeros (Miyazawa, 2004; Sakai, 1998).
Posteriormente se presenta degradación (Miyazawa, 2004) y
procesos simultáneos de descarboxilación, desaminación, y
desacetilación; originando oligómeros y monómeros de tipo
celulósico (Quitain, 2001) cuya estructura degrada bajo los
mecanismos para polisacáridos.

2.3. Conversión hidrotérmica de lignanos

La estructura mesomérica básica de los lignanos es el
fenilpropano (Demirbas, 2001), pero son el guayacol, catecol,
fenol y ácido vanílico las moléculas que se han tomado como
compuestos modelo de lignina debido a que son éstas las
que se producen en experiencias de conversión hidrotérmica.
El mecanismo de descomposición hidrotérmica de la lignina
es compartido entre hidrólisis y pirólisis (Serikawa, 1992)
del enlace ? -O-4. Derivados del metoxifenol, fenoles,
catecoles y trazas de benceno se producen bajo una cinética
de primer orden (Demirbas, 2000). Las reacciones de pirólisis
ocasionan desmetilación, deshidroxilación y deshidratación
(Barth, 2000). El ácido vanílico empleado como compuesto
modelo evidencia conversiones hacia guayacol (2-
metoxifenol) y degradación hacia catecol (González, 2004)
y generación de dióxido de carbono (Demirbas, 2001). Los
enlaces éter existente en la lignina también presentan
hidrólisis y pirólisis (Katritzky, 1990c); extendiéndose di-
cho comportamiento a ácidos y a aldehídos fenólicos
(Demirbas, 2001) que constituyan algún polímero.

2.4. Conversión hidrotérmica de polipéptidos

En las proteínas, los aminoácidos pueden aislarse al cau-
sar hidrólisis de enlaces peptídicos (Braverman, 1980). Un
ambiente hidrotérmico es, por supuesto apto para ocasio-

nar esta despolimerización. En la práctica se ha encontrado
un punto óptimo de presión y temperatura de 543 K y 5,583
kPa (Quitain, 2001) para realizarlo y favorecer la degrada-
ción (Sato, 2004; Kang, 2001). Los polipéptidos y proteínas
resultan licuados y gasificados como aminas, ácidos orgá-
nicos, amoníaco y dióxido de carbono (Sato, 2004).

La glicina se ha propuesto como compuesto modelo de
las proteínas (Peterson, 2006), ya que posee la estructura
básica de partida para otros aminoácidos. Para tales sus-
tancias, la primera reacción es la hidrólisis (Shaw, 1991).
Posteriormente, cada aminoácido u oligopéptido puede
descarboxilarse para producir dióxido de carbono y aminas;
o presentar desaminación para generar amoníaco y ácidos
orgánicos (Sato, 2004). El amoníaco formado durante la
hidrólisis y desaminación cataliza la reacciones de
descarboxilación (Katritzky et al., 1990). Los aminoácidos
con estructuras piridínicas pueden degradarse si contienen
sustituyentes aldehído, hidroxilo y carboxilo (Katritzky et
al., 1990a. Katritzky et al., 1990b).

3. Esquemas generalizados de reacciones

Las moléculas, producto de conversión hidrotérmica, si-
guen un patrón de evolución regido por la intensidad de la
descarboxilación como se muestra en la Figura 2, en la cual se
recopilan las relaciones atómicas oxígeno/carbono (O/C) e
hidrógeno/carbono (H/C) de dichas moléculas y de los
polímeros que les dieron origen. La evolución de los produc-
tos de conversión hidrotérmica desde celulosa hacia bio-
crudos se muestra en línea continua y los carbonizados en
línea punteada. La celulosa parte de una relación atómica
(O/C) cercana a 0.9 (línea gris continua); si se somete a fer-
mentación, esta relación disminuye (etanol). Durante la fer-
mentación se tienen intermedios ricos en oxígeno como
glucosa y ácido pirúvico. Por el contrario, la conversión
hidrotérmica de celulosa reduce la relación (O/C) desde el
comienzo de la reacción y en cada una de las etapas interme-
dias (HMF y DMF). La lignina se comporta de la misma mane-
ra, pero su punto de partida es una relación (O/C) más baja.

Cuando los productos presentan una relación (H/C)
igual a uno se tienen biocrudos. Las reacciones de pirólisis
conducen a la producción de gases (metano) y a reaccio-
nes de repolimerización que, aunque reducen la relación
(O/C), también disminuye la relación (H/C) a valores por
debajo de 1 y los productos muestran semejanzas con la
composición de los carbones.

Estas trayectorias coinciden con las que presentaría
un conjunto de macromoléculas orgánicas (biomasa) suje-
ta a una evolución geológica en condiciones anaerobias.
Puede inferirse que la conversión hidrotérmica (licuefac-
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+ Relación O/C-H/C promedio típica de la biomasa calculada a partir de Obenberger (2005)

Figura 2. Representación (tipo Van Krevelen) de los principales productos de conversión
hidrotérmica de biomasa.

ción y gasificación) de biomasa se considera como un pro-
ceso semejante pero acelerado para producción de com-
bustibles fósiles. Sin embargo, a pesar de la similitud de
las propiedades fisicoquímicas de un biocrudo respecto a
las del petróleo, este producto requiere estabilización y
redistribución de enlaces hidrógeno y carbono-carbono
mediante una etapa de hidrodesoxigenación.

Para el caso de la conversión hidrotérmica de polisa-
cáridos, la reducción del valor O/C es más pronunciada
que la de la relación H/C; situación favorable para el pro-
pósito de crear un conjunto de moléculas similares a los
hidrocarburos, pero el descenso en la relación atómica H/C
hace que parte de los productos de licuefacción tengan
también afinidad elemental con los alquitranes, pizarras
bituminosas y carbones. En el evento que una fuente de
biomasa posea macromoléculas con una relación atómica
O/C inferior a 0.2, las reacciones que ocasionas gasifi-
cación hidrotérmica tienen el potencial de generar biocru-
dos con relaciones atómicas H/C entre 1 y 2, siempre y
cuando se cumpla la similitud de trayectoria que presenta
la conversión hidrotérmica de celulosa. En esta área se

encuentran los lípidos, pero su costo de adquisición es
elevado. Un análisis rápido permite calcular que los acei-
tes vegetales adquirieren competitividad como insumo de
procesos de conversión hidrotérmica para producción de
biocrudos sí el petróleo alcanza un valor de US$100/barril.
Sin embargo esta cota no está muy lejana y, día a día, la
economía conduce a esas posibilidades.

Para la biomasa de tipo lignocelulósico, la conversión
hidrotérmica es rentable. El inicio de actividades explo-
ratorias en este campo requiere un estudio preliminar de
los mecanismos de reacción. Si los polisacáridos fueran
las únicas moléculas en la biomasa, su ruta de conversión
hidrotérmica general puede ser la esquematizada en la Fi-
gura 3. El principal producto de licuefacción lo constitu-
yen furfurales, siendo predominante el hidroximetil-furfural
(HMF) (Srokol, 2004). El único producto de gasificación
es dióxido de carbono. Tal gas no procede de un proceso
de combustión sino de una transformación similar a la res-
piración o el metabolismo; por lo tanto, las emisiones de
dióxido de carbono generadas durante la conversión
hidrotérmica de polisacáridos no puede considerarse como
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Figura 3.  Esquema global de reacciones de la celulosa al ser sometida a conversión (licuefacción-gasificación) hidrotérmica.
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literatura (Quitain, 2001), los principales productos serán
moléculas pequeñas, y en la mayoría de los casos el resul-
tado es gasificación de los grupos removidos (metano,
dióxido de carbono, amoníaco). El desarrollo de las reac-
ciones de conversión hidrotérmica posteriores suceden tal
como ocurre con los polisacáridos sin funcionalidades
(Srokol, 2004). En la Figura 4 se esquematiza este compor-
tamiento para las pectinas y la quitina. El mismo comporta-

Figura 4.  Esquema de reacción generalizado para monómeros de lignina y derivados fenólicos sometidos a conversión hidrotérmica
subcrítica (Estructuras básicas de lignanos adaptadas de Vivas et al., 2006).

contribuyente al efecto invernadero y adicionalmente la
cantidad emitida siempre será menor que la que debió fijar-
se en la biomasa cuando se formó.

El estadio inicial de reacción es la pérdida de los gru-
pos funcionales por hidrólisis y pirólisis cuando las sus-
tancias o tejidos involucrados en conversión hidrotérmica
son polisacáridos con funcionalidades. De acuerdo con la
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miento puede postularse para sustituyentes sulfatados
como queratanos o el polisacárido funcionalizado que sea
objeto de ensayo.

La lignina y los lignanos presentan todos lo tipos de
reacción pertinentes a especies con grupos éter oxigena-
dos. Debido a su naturaleza, los principales productos a
esperar son lignanos y derivados fenólicos. El esquema
generalizado de reacción hidrotérmica de sustancias con
estructura de tipo lignina se muestra en la Figura 4. Las
rutas de reacción planteadas exigen un ambiente carente
de oxígeno, ya que en el caso contrario, la conversión
hidrotérmica de lignina producirá exclusivamente fenoles,
los cuales se oxidan hacia ácidos carboxílicos y productos
carbonizados (Boukis, 2004) y la conversión pude des-
viarse a gasificación exclusivamente, con generación de
dióxido y monóxido de carbono.

En la Figura 5 se propone un esquema generalizado
para las reacciones de conversión hidrotérmica de un
polipéptido. El sustituyente -R puede ser un grupo
fenilo, piridina, isopropilo, hidroxilo, carboxilo, etc. Úni-
camente se han considerado las rutas de desaminación
y descarboxilación. Algunas proteínas con enlaces
sulfuro y sulfhidrilo presentarán desprendimiento de
ácido sulfhídrico al instante de ocurrir la hidrólisis. Sin
embargo, se encuentran casos reportados en los que el
ácido se reduce hasta azufre elemental (Baskis, 1993), y
la gasificación de amoníaco puede ser mitigada por adi-
ción de agentes acomplejantes/mineralizantes, de forma
que éste se puede recuperar como sales de amonio
(Fröling, 2004; 2005). Debido a la gran cantidad de gru-
pos carboxilo contenidos en una proteína (al menos uno
por péptido) la gasificación hidrotérmica se manifiesta
con desprendimiento de dióxido y monóxido de carbo-

Figura 5.  Esquema generalizado de rutas de conversión hidrotérmica de un polipéptido.
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no. Nuevamente, las consideraciones hechas respecto
de la naturaleza de su emisión para los polisacáridos
son aplicables a los polipéptidos. Estos gases no deben
considerarse como emisiones que contribuyan al aumen-
to del efecto invernadero.

En todos los tipos de biomasa hay confluencia de las
principales macromoléculas discutidas en este artículo; si
bien en la biomasa vegetal predominan los polisacáridos
(Dumitriu, 2005), y los lípidos solo son considerables en
pocas plantas especializadas, la existencia e inclusión de
trazas o bajos porcentajes de lípidos en sistemas de con-
versión hidrotérmica es benéfica, pues su intervención en
las demás reacciones de conversión ocasiona un aumento
en el rendimiento de productos líquidos, lo cual supone
que los lípidos inhiben la gasificación sin afectar la con-
versión o rutas de reacción (Kruse, 2005). De confirmarse
esta proposición, podría considerarse la aplicación de con-
versión hidrotérmica a biomasa con contenido de lípidos,
en mezcla con sales de potasio para desfavorecer la
carbonización (Schmieder, 2000) y un medio de reacción
acidulado (Siskin, 1995) para producir bio-crudos con alto
rendimiento y poca gasificación.

La posibilidad de que se formen macromoléculas con
entrecruzamientos internos (carbonizados) y haterociclo y
policiclos voluminosos (alquitranes) puede atacarse por
medio del empleo de las tres condiciones mencionadas en
el parágrafo anterior. Si bien es cierto que las sales de
potasio favorecen la gasificación hidrotérmica, este
inconveniente es útil si este tipo de catalizadores se em-
plea en proporciones identificadas, para evitar la conden-
sación de radicales no estabilizados y contribuir a la
despolimerización de policiclos creados por repoli-
merización. Se debe recordar que en estas condiciones la
recombinación de los radicales orgánicos se hace reversi-
ble y las macromoléculas, sus monómeros e incluso algu-
nas moléculas degradadas se encuentran en equilibrio
(Sawada, 1976).

4. Conclusiones

Los principales productos de conversión hidrotérmica
subcrítica de la biomasa y residuos de biomasa son los
furfurales y los ácidos carboxílicos. Esta situación viene
precedida por la proporción en que se presenta la celulosa
y sustancias de similar estructura en la composición mis-
ma de los materiales de partida. Se sugiere que moléculas
como el hidroximetil furfural (HMF) y sus productos de
reducción y oxidación, tienen el potencial de ser insumos
industriales, ya sea como precursores químicos o como
aditivos para nuevos combustibles.

Fuentes de biomasa y de residuos son abundantes en
el país, tales como las maderas, el bagazo de caña, los
pastos, o los desechos domésticos y estos materiales como
cualquier material orgánico son susceptibles de someterse
a conversión hidrotérmica para la obtención de biocrudos.
Surgen modelos de mecanismos de reacción para cada
material, pero la existencia de combinaciones de tipos de
biomasa origina modificaciones en dichos mecanismos.

La energía contenida en la biomasa presente en resi-
duos y vertimientos puede contribuir a cubrir la creciente
demanda energética de los procesos productivos. Su con-
versión hidrotérmica hacia combustibles líquidos, además
de reducir las tasas retributivas o costos de disposición,
tiene el potencial de agregar valor a los residuos, propor-
cionando una forma de energía alternativa y un mecanis-
mo progresivo de destoxificación del hábitat humano.

Los compuestos obtenidos por conversión hidrotérmica
de biomasa tienen un valor agregado que supera al valor
de la materia prima en, al menos, 4 a 6 veces su valor de
adquisición, pero la idea de obtener estos productos a partir
de residuos orgánicos y de residuos de biomasa es sin
duda seductora, dada su ubicuidad y bajo o prácticamente
nulo costo de adquisición. Adicionalmente, la transforma-
ción hidrotérmica (subcrítica o supercrítica) de cualquiera
de las familias de macromoléculas abordadas en este do-
cumento contribuyen a la reducción de emisión de gases
de invernadero (CO2) pues nunca se podrá emitir una can-
tidad mayor de estos gases que la que han fijado por foto-
síntesis la biomasa y residuos de biomasa que alimentan el
proceso.
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Resumen

Acero, A., M. Grijalba-Bendeck, F. Moreno, K. Acevedo & E. González: Histología compa-
rada del sistema reproductivo de cuatro especies de rayas caribeñas (Chondrichthyes: Batoidea).
Rev. Acad. Colomb. Cienc. 32(125): 571-586, 2008. ISSN 0370-3908.

Con el fin de comparar histológicamente los sistemas reproductivos de diferentes linajes de
batoideos se examinaron 93 ejemplares (62 hembras y 31 machos) de cuatro especies: Narcine
bancroftii (familia Narcinidae), Rhinobatos percellens (familia Rhinobatidae), Urotrygon venezuelae
(familia Urotrygonidae) y Dasyatis guttata (familia Dasyatidae). Se diferenciaron tres tipos de
sistemas femeninos: R. percellens ejemplifica un sistema generalizado; U. venezuelae y  D. guttata
muestran un ovario que alberga ovocitos con estructuras internas únicas; N. bancroftii posee el
ovario más derivado, en cuanto a la presencia y forma de estructuras exclusivas. Sin embargo, al ser
las características claramente autapomórficas no es posible plantear hipótesis de relaciones a partir
de los sistemas femeninos. Las diferencias son relativamente menos profundas en los sistemas
masculinos, con N. bancroftii mostrando un testículo generalizado, mientras R. percellens presenta
cierto grado de lobulación externa; D. guttata presenta un testículo de tipo Radial, que en U.
venezuelae aparece modificado.

Palabras clave : Sistema reproductor, Narcine bancroftii, Rhinobatos percellens, Urotrygon
venezuelae, Dasyatis guttata.

Abstract

In order to compare histologically the reproductive systems of four different batoid lineages 93
specimens (62 females and 31 males) of four species were examined: Narcine bancroftii (family
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Narcinidae), Rhinobatos percellens  (family Rhinobatidae), Urotrygon venezuelae  (family
Urotrygonidae) and Dasyatis guttata (family Dasyatidae). Three types of female systems were
differentiated: a generalized one, represented by R. percellens, one with ovaries including unique
internal structures, such as those of U. venezuelae and D. guttata, and a highly derived one, with
uniquely shaped internal structures, in N. bancroftii. However, those features are autapomorphic
precluding the establishment of any hypothesis of relationships. Differences between male systems
are less marked; testicles in N. bancroftii are generalized, while they show some degree of external
lobulation in R. percellens; Radial testicles appear in U. venezuelae and D. guttata, which are
modified in the former species.

Key words: reproductive system, Narcine bancroftii,  Rhinobatos percellens, Urotrygon
venezuelae, Dasyatis guttata.

bancroftii (Griffith & Smith, 1834) (familia Narcinidae), un
Rajiformes Rhinobatos percellens (Walbaum, 1792) (fami-
lia Rhinobatidae) y los Myliobatiformes Urotrygon
venezuelae  Schultz, 1949 (familia Urotrygonidae) y
Dasyatis guttata  (Bloch & Schneider, 1801) (familia
Dasyatidae).

Metodología

Se colectaron ejemplares de las cuatro especies de ra-
yas en los sectores de playa Salguero (11º10’-11’N, 74º13’-
14’W) y Don Jaca (11º06’-07’N, 74º13’-14’W), Santa Marta,
entre agosto 2005 y octubre 2007, con muestreos mensua-
les. Los especímenes se disectaron ventralmente para ex-
traer los principales órganos que conforman el sistema
reproductor, los cuales fueron fijados en paraformaldehído
al 10% (Snelson et al., 1988) y luego conservados en una
solución de alcohol isopropílico al 40 % (Natanson &
Cailliet, 1986).

Para el proceso histológico los órganos fijados (hem-
bras: ovario, glándula nidamental, oviducto, útero y
ovocito; machos: testículo, epidídimo y vesícula seminal)
se lavaron con agua corriente para eliminar el exceso de
fijador. De cada órgano se realizaron cortes en la parte
anterior, media y posterior, longitudinales y transversales,
abarcando parcial o totalmente la estructura. El tejido se
sometió a las técnicas de deshidratación, impregnación,
penetración, corte y coloración en sucesivas soluciones
de hematoxilina-eosina de Harris propuestas por Martoja
& Martoja-Pierson  (1970), estandarizadas para peces
cartilaginosos por el Grupo de Investigación en Peces del
Caribe GIPECA. Se realizaron descripciones macroscópicas
(Tabla 1) e histológicas (Tabla 2) de las estructuras del
sistema reproductor en machos y hembras durante cada
una de las etapas del desarrollo gonadal (Grijalba-Bendeck
et al., 2007a; 2007b).

Introducción

El taxón Batoidea [considerado cohorte por McEachran
& Aschliman (2004) y subdivisión por Nelson (2006)], un
grupo natural de peces cartilaginosos elasmobránquios,
incluye casi 550 especies, agrupadas en algo más de 70
géneros (Nelson, 2006) y conocidas casi universalmente
en español como rayas. No existe, sin embargo, unanimi-
dad en cuanto al número de taxones familiares y supra-
familiares incluidos en Batoidea ni mucho menos acerca de
las relaciones entre ellos. Mientras Compagno (1999) pre-
senta una clasificación prolífica en número de órdenes
(seis) y de familias (21), McEachran & Aschliman (2004) y
Nelson (2006) coinciden en la aceptación de sólo cuatro
órdenes (Torpediniformes, Pristiformes, Rajiformes y
Myliobatiformes), pero desacuerdan acerca de cuantas
familias de rayas deben ser reconocidas; McEachran &
Aschliman (2004) aceptan sólo 14 familias mientras Nelson
(2006) reconoce 17.

En las plataformas continentales caribeñas existen diez
familias de rayas, representativas de cuatro órdenes
(Nelson, 2006; Mejía-Falla et al., 2007). Sin embargo, el
precario estatus de conservación de los peces sierra (fami-
lia Pristidae), únicos representantes del orden Pristiformes
(Acero et al., 2002), impide completamente cualquier estu-
dio biológico de esos peces, por lo cual no es posible rea-
l izar  estudios comparat ivos de todos los taxones
involucrados. Recientemente se ha desarrollado un esfuer-
zo importante para conocer la biología reproductiva y otros
aspectos biológicos y ecológicos de los batoideos comu-
nes en el Caribe colombiano (Téllez et al., 2006; Acevedo
et al., 2007; Grijalba-Bendeck et al., 2007a; 2007b; 2008;
Moreno et al., en prensa). Dentro de ese gran objetivo, se
presenta aquí una visión comparada a nivel histológico de
los procesos de maduración gonadal de las rayas de aguas
someras del Caribe, cotejando cuatro especies comunes
en la costa norte de Colombia: un Torpediniformes, Narcine
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Tabla 1. Escala de desarrollo gonadal macroscópico adaptada para peces cartilaginosos.

 

HEMBRAS 
I Inmadura: Sin desarrollo ovárico, ovarios pequeños de textura acuosa, oviductos delgados poco diferenciados. 

II En maduración: Ovarios delgados, consistentes y de apariencia uniforme, sin ovocitos visibles, oviductos delgados y diferenciables. 
IIIa Madura sin embriones: Ovario con ovocitos visibles, oviductos gruesos y útero parcialmente ensanchado. 

IIIb Madura con embriones: Ovarios con ovocitos, embriones ubicados dentro de los úteros, que se encuentran ensanchados, ocupando gran 
parte de la cavidad visceral. 

IV Maduras Postparto: Útero ensanchado con paredes sanguinolentas y flácidas. Abertura cloacal expandida. 
MACHOS 

I Inmaduro: Testículos acuosos, ductos poco diferenciados, cláspers pequeños, flácidos, rifiodón cerrado, ausencia de semen y rotación 
menor a 360 º. 

II En maduración: Testículos consistentes, ductos bien desarrollados, epidídimos enrollados en la porción anterior y media, del ducto 
eferente, clásper aumentan de tamaño y están parcialmente calcificados.  

III 
Maduro: Testículos con lóbulos prominentes indicativos de activa producción espermática, conducto deferente se extiende adyacente a 
la columna vertebral, epidídimo enrollado a lo largo de todo el conducto hasta llegar a la vesícula seminal, clásper totalmente 
calcificados, con rifiodón abierto  y presencia de semen. Rotación 360 °. 

Tabla 2. Escala de desarrollo gonadal microscópico generalizado para rayas marinas.

HEMBRAS 
Estado 1 Ovocito con el núcleo y nucléolo visibles, este último se puede encontrar hacia uno de los bordes de la membrana nuclear y 

pueden ser entre uno y seis. El ovocito está rodeado de epitelio plano simple, que se transforma en cúbico simple y capas de 
tejido conjuntivo.  

Estado 2 Los ovocitos están rodeados de la zona pelúcida (membrana acelular), y epitelio cúbico simple. Se reconocen granulaciones 
muy parecidas a vitelo. Aumenta el número de ovocitos de todos los tamaños. En el interior del ovocito se diferencia el 
núcleo con un nucléolo.  

Estado 3 Ovocitos bordeados de la zona pelúcida y células cúbicas alrededor, que se van transformando a columnar simple, 
externamente se observa un tejido conjuntivo laxo con fibroblastos y fibras de colágeno. 

Estado 4 Ovocitos conteniendo gránulos de vitelo en variado estado de desarrollo, rodeados de la zona pelúcida, epitelio columnar y 
tejido conjuntivo laxo. 

MACHOS 
Estado 1 Cistos de forma circular, bordeados de tejido conjuntivo y fibroblastos, alrededor células espermáticas “espermatogonias” 

también redondeadas, conteniendo células germinativas y cromatina granulosa basófila. También células de Sertoli y tejido 
conjuntivo, los nucléolos son visibles y de coloración rojiza. 

Estado 2 Aumenta la abundancia de espermatogonias, cromatina menos granulosa y adquiere mayor densidad, las células de Sertoli 
se diferencian por su coloración blanquecina, todavía son visibles los nucléolos de color rojo oscuro. 

Estado 3 Los cistos aumentan su diámetro, la cromatina adquiere un aspecto alargado y espiralado, son visibles los núcleos y las 
células de Sertoli,  que son menos numerosas, más claras y se ubican basalmente. 

Estado 4 La célula espermática “espermatocito”, reduce su tamaño, la cromatina se hace muy condensada y reticulada, los cistos son 
grandes y en los bordes siguen ubicadas las células de Sertoli 

Estado 5 Las células espermáticas se hacen más pequeñas y levemente alargadas; son visibles las células de Sertoli en los márgenes 
del cisto, donde se ven separadas y desorganizadas. 

Estado 6 Comienza la fase de espermátide, con fuerte reducción celular, la croma tina se alarga y comienza a formar la cabeza y la 
cola de los espermatozoides, en R. percellens no se diferencia el cuello, las células de Sertoli reducen su material 
citoplasmático. 

Estado 7 La célula espermática continúa haciéndose más pequeña, la cabeza es marcadamente reducida y es evidente el alargamiento 
y adelgazamiento de la cola; comienza el alineamiento de las células al interior del cisto. Algunas células de Sertoli siguen 
siendo conspícuas, otras se han perdido. 

Estado 8 La célula espermática adquiere la denominación de “espermatozoide”, las cabezas se observan muy pequeñas y contienen la 
cromatina muy condensada a manera de puntos oscuros, la cola es larga y casi recta, el esperma continúa la organización 
por paquetes y alrededor se diferencian bien las células de Sertoli.  

Estado 9 Los espermatozoides están completamente desarrollados, en R. percellens las cabezas son diminutos puntos oscuros de las 
que se desprenden colas rizadas. Los espermatozoides forman paquetes denominados espermatozeugmata. Las cabezas 
espermáticas se orientan a través de la periferia del espermatocisto y se embeben en la región apical de las células de 
Sertoli; cada una se asocia a un paquete de esperma cuya ruptura inicia la liberación del esperma (espermiación). 

 

MACHOS

HEMBRAS
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Resultados

Se examinó un total de 93 ejemplares de las cuatro espe-
cies de batoideos. Dicha suma es discriminada así: 16 ejem-
plares de N. bancroftii entre 196 y 328 mm de ancho del
disco (AD) (13 hembras, tres machos), 24 U. venezuelae (14
hembras, diez machos) entre 66 y 167 mm AD, 29 R. percellens
(17 hembras, doce machos) entre 66 y 245 de longitud total
y 24 D. guttata (18 hembras, seis machos) entre 413 y 1710
mm AD. En cada especie los ejemplares analizados estuvie-
ron distribuidos en todo el espectro de tallas.

El resumen de los principales resultados encontrados
para las 62 hembras de las cuatro especies estudiadas se
presenta en la Tabla 3. Se determinó la estructura
histológica de los ovarios de todas las especies. La pared
ovárica fue observada en tres de las especies estudiadas,
con presencia de epitelio cúbico simple y tejido conjuntivo
laxo; sin embargo, en U. venezuelae no se pudo detallar
esa estructura. Se encontró presencia de gránulos en las
cuatro especies objeto (Figura 5), siendo más abundantes
en los ejemplares inmaduros. En todas las especies se es-
tudió en detalle al menos el estado IIIa de madurez de los
ovarios, caracterizado por presentar ovocitos con estados
medios a finales de desarrollo y vitelo abundante (Figura
6), llegándose en el caso de N. bancroftii a detallar la si-
tuación en cuatro estados de madurez. Así mismo, se halló
en las especies estudiadas, excepto D. guttata, el estado
de desarrollo IIIb (Figura 7), caracterizado por la presencia
de embriones uterinos. En N. bancroftii los ovocitos del
estado IIIb atraviesan un proceso de reabsorción. En U.
venezuelae no se observó reabsorción, sino que se halla-
ron ovocitos en estados medios a finales de desarrollo, lo
cual podría indicar que ellos funcionan como un lote de
reserva. Además, para el caso de N. bancroftii, se detectó
el estado ovárico IV (postparto) (Figura 8), caracterizado
por su elevada irrigación y carencia de ovocitos.

Se detectaron entre cuatro (condición usual) y siete
estados de desarrollo de los ovocitos con diámetros entre
0,10 y 5,86 µm, según la especie; se destaca que en N.
bancroftii se produce una elongación secundaria de los
ovocitos, que llegan a medir hasta 19,81 µm. En cuanto a
los oviductos, sus paredes están, en general, conforma-
das por tejido conjuntivo y muscular liso, mientras que los
canales en todas las especies, excepto en R. percellens,
están recubiertos de epitelio columnar seudoestratificado
ciliado. La glándula nidamental, por su parte, sólo fue de-
tectada y estudiada en dos especies, R. percellens y  U.
venezuelae. Finalmente, el útero de las cuatro rayas fue
analizado en detalle, encontrándose que en general la pa-
red es de tejido muscular liso y conjuntivo, irrigada por
venas, arterias, vasos y capilares.

La información recopilada tras estudiar los cortes efec-
tuados en las gónadas de los 31 machos detallados se
presenta en la Tabla 4. Los testículos de las cuatro espe-
cies son del tipo compuesto y se realizaron cortes repre-
sentativos de condiciones inmaduras, en maduración y
maduras. Así mismo, para todas las especies se detectaron
siete estados de desarrollo espermático y fue posible el
estudio del órgano epigonal. El epidídimo fue localizado
en sólo tres especies, no en N. bancroftii, mientras que
únicamente se describió la vesícula seminal de R.
percellens y  U. venezuelae.

Discusión

Los ovarios de dos de las especies estudiadas (R.
percellens y  U. venezuelae) coinciden en su carácter mixto
(en este trabajo llamado Compuesto), pues poseen atribu-
tos que definen los tipos descritos por Pratt (1988), es
decir presencia de ovocitos externos (Figura 1) y de un
canal (Figura 2) para su salida. El ovario de D. guttata
encajaría aparentemente con el tipo Externo de Pratt (1988),
pues no se detectó un canal. Sin embargo, considerando el
tamaño relativamente mayor de esta especie, es posible
que los cortes no hayan caracterizado en su totalidad la
gónada; así mismo, es factible que Pratt (1988) hubiese
tenido problemas para ubicar el canal central en el ovario
de Prionace glauca, su especie modelo, debido al gran
tamaño de ese carcharhínido.

Por otro lado, el ovario de N. bancroftii no se asemeja
a ninguno de los tipos descritos por Pratt (1988) ni con el
Compuesto. El ovario de ese Torpediniformes, aquí deno-
minado Atípico, se caracteriza por la presencia de varias
estructuras tubulares, aguzadas en sus extremos, plega-
das dentro del ovario (Moreno et al., en prensa). Además,
el ovario de esta especie presenta un conducto interno
para la salida de los ovocitos. Este tipo de ovario no ha
sido descrito anteriormente ni por Pratt (1988), en su des-
cripción general de las gónadas de los elasmobranquios,
ni por Villavicencio (1995), en su trabajo sobre la especie
mexicana N. entemedor. Se considera que este tipo de es-
tructura puede constituir un estado derivado, autapo-
mórfico, cuya presencia debe ser corroborada en otras
rayas eléctricas.

Se encontraron tres tipos distintos de la composición
estructural histológica de los ovocitos. La estructura relati-
vamente más sencilla parece ser la de R. percellens, cuyo
ovario se caracteriza por el bajo número de estados, con
cambios en la pared y aparición de células secretoras y de
gránulos de vitelo en el estado más avanzado (Figura 8).
Las dos especies de Myliobatiformes estudiadas coinciden
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Figura 1. A. Ovario de N. bancroftii estado IIIa con ovocitos (Ov) alargados llenos de vitelo 16x, B.  Corte de ovario con ovocitos en
la periferia (Op) en hembra inmadura de R. percellens 40x, C.  Ovario inmaduro de U. venezuelae con ovocitos inmaduros (Oi) y en

formación (Of) ubicados cerca a la pared del ovario 4x y D.  Ovario IIIa de D. guttata con ovocitos (Ov) en estado seis 10x.

Figura 2. Conducto (C) presente en el ovario de R. percellens 25x.
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Figura 3. Pared ovárica de N.
bancroftii con epitelio cúbico
simple (Cc) tejido conjuntivo
laxo con fibras de colágeno (Fc)
y fibroblastos (F) 100x.

Figura 4. A. Ovario inmaduro de R. percellens con ovocitos (Ov) 40x y B.  Primer estado de desarrollo para U.
venezuelae con células planas (Cp) en la pared folicular, núcleo (Nu), Citoplasma (Ci) y zona pelúcida (Zp) 40x.

Figura 5. Gránulos en U.
venezuelae (Gr) 100x.
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Figura 7. Cambios de estados de madurez en hembras A. Ovario IIIb con ovocitos (Ov) 4x de N. bancroftii y  B.  Ovario IIIb 20x con
ovocitos maduros llenos de vitelo (Om) y ovocitos con inicios de formación de vitelo (Of) de U. venezuelae.

Figura 6. Cambios de estados de madurez A. Ovario IIIa con ovocitos (Ov) en N. bancroftii 8x, B. Ovario maduro IIIa
de U. venezuelae 4x y C. Ovario IIIa de D. guttata con ovocitos (Ov) en estado seis 10x.
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Figura 8. A. Ovario postparto IV con vasos sanguíneos (Vs) y eritrocitos (Er) 10x en N. bancroftii y  B.
Ovocito en cuarto estado de R. percellens conteniendo vitelo y rodeado del folículo (4X).

Figura 10. A. Oviducto de N. bancroftii con conducto central (C) 4x. B.  Oviducto de U. venezuelae, se
observa la pared (P) y los canales (C) 10x.

Figura 9. A. Ovocitos en estado seis (Ov) y vitelo (V) en N. bancroftii 16x. B.  Pared de ovocito en estado
seis con células secretoras (CS) núcleos basófilos (Nb), tejido conjuntivo laxo (Tcl), zona pelúcida (ZP) y

gránulos de vitelo maduros (GV) 100X.
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Tabla 3. Sumario de las principales características histológicas de los órganos reproductivos femeninos
para cuatro especies de rayas de aguas someras del Caribe sur.

 N. bancroftii  R. percellens U. venezuelae D. guttata 
OVARIO  

Tipo Atípico, apariencia de hi-
los; presenta canal para Sa-
lida de ovocitos (Interno). 

Compuesto, con ovocitos externos 
(Externo) y conducto central (Interno) 

Compuesto, con ovocitos 
externos (Externo) y conducto 
central (Interno).  

Externo, con ovocitos 
externos y ausencia de canal. 

Pared Epitelio cúbico simple y 
tejido conjuntivo laxo. 

Capa externa de tejido epitelial cúbico 
simple y tejido conjuntivo laxo. 

? Epitelio cúbico simple y tejido 
conjuntivo laxo. 

Presencia 
de gránulos 

Presentes, inmersos en los 
espacios restantes de los 
ovocitos, cambian su pro-
porción de acuerdo a la 
madurez del ejemplar. 

Presentes, en mayor proporción en 
inmaduros que en maduros. 

Presentes, en mayor propor-
ción en inmaduros, que en 
maduros. 

Presentes, no se pudo 
establecer diferencias entre 
inmaduros y maduros. 

Diferencias 
en estados 

de madurez 

Se establecieron diferen-
cias en IIIa, IIIb y IV. 

Las diferencias entre inmaduro, IIIa y 
IIIb radican en la proporción de cistos 
y en sus estados de madurez. 

Descripciones para inmadura, 
IIIa y IIIb. 

Sólo hay una descripción de 
IIIa. 

Estados de 
desarrollo 
ovocitario 

Seis estados, debidos a 
cambios en la pared fo-
licular de células planas en 
inmaduros a cúbicas, ro-
deadas de tejido conjuntivo 
laxo, aparecen en la pared 
células secretoras, con in-
crementos en diámetro; 
cambios en la forma ya que 
se alargan y poseen vitelo 
en formación. 

Cuatro estados, cambios en la pared 
que en inmaduros posee epitelio plano 
simple a columnar rodeado por tejido 
conjuntivo laxo, con dos a tres 
nucléolos, en maduros, inmerso en el 
epitelio columnar, aparecen células 
secretoras y gránulos de vitelo, incre-
mentos en diámetros. 

Siete estados, cambios en la 
pared, en inmaduros células 
planas a maduros con epitelio 
cúbico con tejido conjuntivo, 
sin células secretoras inmer-
sas, aparecen vellosidades, 
con igual conformación de la 
pared, que ocupan el cito-
plasma, cambios de coloración 
en el vitelo, no se identificaron 
nucléolos. 

Siete estados, diferencias prin-
cipalmente en la composición 
de la pared que cambió de 
células planas en inmaduros 
(núcleo con un nucléolo) a 
cúbicas rodeadas de tejido 
conjuntivo laxo en maduras, 
aparición de prolongaciones 
derivadas que invaden el cito-
plasma hasta cubrirlo comple-
tamente y desarrollo de vitelo, 
aparecen células secretoras en 
las vellosidades. 

Diámetros 
máximo y 
mínimo 

0,10 µm a 4,04 mm, con 
largo de 19,81mm, cam-
bian de forma circular a 
alargados. 

0,21 µm a 13 mm, manteniendo la 
forma circular.  

0,29 µm a 1,48 mm, la forma 
se mantiene circular. 

1,42 µm a 5,86 mm, se 
mantiene la forma circular. 

OVIDUCT
O 

 

Pared Tejido conjuntivo laxo y 
muscular liso. 

Tejido conjuntivo y muscular liso.  Tejido muscular liso. Tejido muscular liso. 

Canal Con un canal central recu-
bierto de epitelio columnar 
seudoestratificado ciliado. 

? Con varios canales recubiertos 
por tejido epitelial columnar 
seudoestratificado y de tejido 
conjuntivo. 

Tejido epitelial columnar seu-
doestratificado ciliado, que pre-
sentó células secretoras, con 
tejido conjuntivo laxo inmerso 
entre los epitelios. 

Glándula 
nidamental 

? Forma ovalada y dos porciones glan-
dulares una circular y otra alargada, 
con secreción de mucus en su interior, 
con un ducto central y otros secun-
darios, canal recubierto de micro-
vellosidades, ubicada anterior al útero 

Un canal central con una 
pared de tejido conjuntivo la-
xo y muscular liso, recubierto 
de epitelio columnar pseudo-
estratificado ciliado, con dos 
porciones glandulares de la 
misma forma (circular) dife-
renciadas por presentar o care-
cer de granulaciones, ubica-
daen la parte anterior al útero.  

? 

ÚTERO  
 Capa externa de tejido epi-

telial columnar simple. Pared 
con tejido muscular liso y 
conjuntivo, irrigada por ve-
nas, arterias, vasos y capila-
res, con vellosidades tapiza-
das por epitelio columnar 
simple, sin células granu-
losas. 

Con dos regiones, una glandular y otra 
con conductos rodeados de epitelio 
seudoestratificado ciliado. En la luz 
del útero se observaron pliegues o 
prolongaciones uterinas, conformadas 
por células glandulares de tipo calici-
forme, además de tejido conjuntivo y 
túbulos glandulares, irrigado por 
vasos sanguíneos y epitelio columnar 
provisto de microvellosidades. 

Pared con tejido muscular liso, 
con tejido conjuntivo laxo, 
poco irrigada, con algunos 
capilares, prolongaciones no 
irrigadas, constituidas por teji-
do conjuntivo laxo y recu-
biertas con tejido columnar 
simple, no se encontró tapi-
zada por cilios o micro-
vellosidades. 

Pared con tejido muscular liso 
irrigado con arteriolas y capi-
lares grandes, vellosidades, 
irrigada con arteriolas, vasos y 
capilares sanguíneos, recubier-
tas por epitelio cúbico y tejido 
conjuntivo en el interior.  

 

OVIDUCTO
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Figura 11. A. Pared del oviducto de D. guttata formada por tejido conjuntivo laxo (Tcl) con fibroblastos (F) y
fibras de colágeno (Fc) 100x. B.  Canales de D. guttata recubiertos de epitelio columnar pseudoestratificado (Ecs)

con núcleos (N) en diferente posición, cilios (Ci) y en la parte central tejido conjuntivo 100x. C. Superficie de
canales en D. guttata con células columnares con secreciones (S) 100x.

Figura 12. A. Testículo de N. bancroftii en maduración con espermatogonias (E), órgano epigonal (Oe)
y espermatozoides maduros (Em) 4x. B Testículo maduro de U. venezuelae con lóbulos (L), se observan diferentes

estados de maduración de los espermatozoides (Ez) 4x. C.  Testículo radial en maduración de D. guttata con cistos (C),
células espermáticas en diferentes estados de desarrollo y zona germinal (Zg) 16x.
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Figura 13. Primera etapa de desarrollo testicular en R.
percellens, se observan los cistos (Ci), células de Sertoli

(S) y espermatogonias (E) 100x.

Figura 14. A.  Proceso de espermiogenesis en N. bancroftii, se observan espermátides tipo I
acompañadas de células de Sertoli (S) 100x. B.  Espermátides tipo I en R. percellens 100x.

C.  Desarrollo de espermátides tipo I en U. venezuelae, se aprecian las cabezas (C) y
flagelos (Fg) y las células de Sertoli (S) 40X. D.  Espermátides tipo I ovaladas con un

triángulo que será el flagelo en D. guttata 100X.
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Tabla 4. Sumario de las principales características histológicas de los órganos reproductivos masculinos
para cuatro especies de rayas de aguas someras del Caribe sur.

 N. bancroftii R. percellens U. venezuelae D. guttata 
TESTÍCULO  

Tipo 

Compuesto: alargados 
y comprimidos dorso-
ventralmente, área 
germinal en  región la-
teral, grupos de 
desarrollo folicular 
con áreas más 
desarrolladas cer canas 
o en la misma 
dirección. 

Compuesto: aspecto lo-
bular externo, zona 
germi nal en superficie 
lateral, cistos desarro-
llándose radialmente y 
hacia el interior del 
testículo. 

Radial: cilíndrico aplanado 
dorsoventralmente 
constituido por unidades for-
madas por folículos seminí-
feros que funcionan inde-
pendientemente, rodeadas de 
órgano epigonal. 

Radial: cilíndrico, aplanado 
dorsoventralmente, 
superficie lobular sin unida-
des funcionales formadas 
por cistos, con canal de 
salida de espermatozoides. 

Estados de maduración 

Inmaduros: sólo se ob-
servan cistos de esper-
matogonias. 
En maduración: 
presentaron 
espermatogonias y 
espermatocitos 
primarios y 
secundarios. 
Maduros: todos los 
estados de desarrollo. 

Inmaduros: bajo 
número de cistos y 
espermatogonias.  
En maduración: mayor 
cantidad de cistos con 
espermátides y 
espermatocitos 
primarios y 
secundarios. 
Maduros: todos los 
estados de desarrollo.  

Inmaduros: pocos cistos con 
espermatogonias y 
espermatocitos primarios. 
En maduración: aumento del 
número de cistos, 
presentando espermátides.  
Maduros: todos los estados, 
con predominio de 
espermatozoides. 

Inmaduros: algunos cistos 
con espermatogonias. 
En maduración: solo una 
parte con espermatogonias a 
espermatocitos secundarios. 
Maduros: todos los estados 
desde espermatogonias 
hasta espermatozoides.  

Espermatogénesis 

Siete estados de desarrollo espermático en las cuatro especies (espermatogonias, espermatocitos primarios, 
secundarios, espermátides tipo I, tipo II, tipo III y espermatozoide), se registraron variaciones principalmente en 
forma de células espermáticas avanzadas (espermátides), durante las etapas cambió forma y tamaño de cabeza 
(redonda u ovalada) y flagelo ondulado en las especies N. bancroftii, U. venezuelae y D. guttata a rizado en R. 
percellens. 

EPIDÍDIMO  

 

No se colectó Inmaduros, conductos 
pequeños y estrechos. 
Maduros, conductos 
abiertos llenos de 
espermatozoides con 
flagelos bien rizados, 
paredes de tejido 
epitelial acompañados 
de musculatura lisa y 
tejido conjuntivo. 

Inmaduros túbulos cerrados. 
Maduros, dos sectores uno 
de túbulos cerrados y otro de 
abiertos llenos de 
espermatozoides, con 
paredes de tejido cúbico. 

Inmaduros, cerrados con 
dos sectores. Maduros, 
abiertos con 
espermatozoides, c on 
paredes de tejido cúbico y 
cerrados con paredes de 
tejido columnar. 

VESÍCULA SEMINAL  

 

No se colectó Tapizada por 
musculatura lisa. 
Inmaduros, constituida 
por tejido muscular y 
conjuntivo. Maduros, 
formado además por 
ductos tapizados 
internamente por una 
capa de epitelio 
columnar. 

Ductos rodeados de tejido 
conjuntivo laxo, sin células 
columnares en interior. 

No se colectó 

 

en el alto número de estados, presentando prolongacio-
nes der ivadas de la  pared,  denominadas pl iegues
foliculares (Babel, 1967), las cuales ocupan el citoplasma.
En D. guttata se observaron células secretoras en los plie-
gues, las cuales no se vieron en U. venezuelae. En N.
bancroftii ocurre una elongación de los ovocitos, paralela

a la de las masas tubulares descritas anteriormente; de ese
modo, los ovocitos de N. bancroftii llegan a alcanzar lon-
gitudes de casi dos centímetros, mientras que su anchura
es de menos de medio centímetro (Figura 9). Además, las
paredes de los ovocitos de esta especie también poseen
las células secretoras ya mencionadas.
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Figura 15. A. Espermatozoides (Ez) agrupándose en paquetes (Pq) en N. bancroftii, los flagelos están poco ondulados
100x. B.  Espermatozoides de R. percellens completamente maduros, en paquetes y muy rizados 100x. C.

Espermatozoides largos y ondulados en U. venezuelae, formando paquetes, acompañados de células de Sertoli (S) 40x.
D. Espermatozoides que se están empaquetando en D. guttata 100X.

Los oviductos de U. venezuelae y  N. bancroftti (Figu-
ra 10) difieren en que en la última sólo hay un canal, mien-
tras que en la primera se detectaron varios canales; no fue
posible dilucidar si se trata, en este caso, de varios cana-
les o de uno solo,  ramificado. La otra especie de
Myliobatiformes estudiada (D. guttata) parece presentar
también varios canales del oviducto y se observaron célu-
las secretoras en su superficie (Figura 11). Sólo fue posi-
ble estudiar las glándulas nidamentales de R. percellens y
U. venezuelae, las que difieren en que una de las porcio-
nes glandulares en R. percellens es alargada. Además, esta
especie tiene células caliciformes, secretoras de mucus.

El útero de R. percellens difiere del de las otras espe-
cies pues posee dos regiones, una de ellas con células
glandulares caliciformes; en este caso se podría tratar de
una autapomorfía de los rhinobátidos. No se pudieron de-
tectar diferencias ligadas a la estrategia de nutrición
embrionaria de los Myliobatiformes, conocida como
trofonemata (Hamlett et al., 1999).

Los testículos de las cuatro especies estudiadas son
aplanados dorsoventralmente, acorde con la morfología
general de las rayas. Narcine bancroftii y  R. percellens
son similares al tipo Compuesto (Pratt, 1988), caracterizado
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Figura 16. A. Corte transversal epidídimo en R. percellens, se observan espermatozoides (Ez) y túbulos
abiertos (TA) 10x. B.  Pared celular en R. percellens constituida por tejido columnar simple (CS) 100x C.
Corte transversal de epidídimo en U. venezuelae, con túbulos abiertos (TA) llenos de espermatozoides (Ez)
y túbulos cerrados (Tce) sin células espermáticas 4x. D. Membrana que divide los túbulos (T) conformada
por células cúbicas (CC) en U. venezuelae 100x. E.  Ampliación de ductos abiertos con espermatozoides (Ez)
en D. guttata 10x. F. Pared de ductos abiertos con espermatozoides (Ez) en U. venezuelae, formado por
células cúbicas con núcleos en diferentes posiciones (Nu) y tejido conjuntivo (TCL) 100x.
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Figura 17. A. Vesícula seminal en U. venezuelae con los ductos (D) donde se almacena el semen rodeados de tejido conjuntivo laxo
(TCL) 10x. B.  Acercamiento del interior del ducto con semen, constituido por espermatozoides (Ez), partes de células de Sertoli (S)

y eritrocitos (Er), además de tejido conjuntivo laxo (TCL) 40x.

porque el tejido epigonal está reducido a una capa delgada
alrededor del tejido gonadal (Figura 12). Pratt (1988) regis-
tró que el testículo de Dasyatis sp. es del tipo Radial, defi-
niéndolo como una estructura lobulada con desarrollo
compuesto a través de cada lóbulo; los cortes estudiados
de los testículos de D. guttata parecen cumplir con esa des-
cripción (Figura 12). Urotrygon venezuelae difiere de ese
patrón en que el testículo está formado por lóbulos, cada
uno rodeado por órgano epigonal y albergando los diferen-
tes estados de espermatogénesis (Figura 12); este tipo sería
parcialmente similar al Radial, difiriendo en la relación entre
los lóbulos y el tejido epigonal, lo cual podría constituir un
estado derivado, autapomórfico, de los urotrygónidos. Pratt
(1988) había advertido que, al aumentar el número de
batoideos examinados, se incrementarían, así mismo, los ti-
pos estructurales de sus gónadas.

El desarrollo de la madurez testicular incluye, para las
cuatro especies, tres estados generales: inmaduros, en
maduración y maduros. La espermatogénesis, por su par-
te, es similar para las especies estudiadas, con siete esta-
dos (Figuras 13-15). Se destaca que las cabezas de los
espermatozoides, que se empiezan a formar a partir del
cuarto estado, cambian ontogenéticamente de redondea-
das a ovaladas. Los flagelos de los espermatozoides se
desarrollan similarmente en las cuatro especies, pero los
de R. percellens en el séptimo estado difieren claramente
de los de las otras especies en que son altamente rizados
(Figura 15). Esto ya había sido registrado por Wenbin y
Shuyuan, (1993) para la especie asiática R.  hynni -
cephalus, por lo cual es aparentemente una carácter deri-
vado compartido, sinapomorfía, de estas dos especies de
rhinobátidos.

El epidídimo fue detectado para tres de las especies, pues
no se encontró en N. bancroftii. Se halló que en R. percellens
los ductos están formados por paredes de tejido epitelial
con musculatura lisa y tejido conjuntivo (Figura 16), mien-
tras que en U. venezuelae y  D. guttata las paredes están
formadas por tejido cúbico (Figura 16). Además, en D. guttata
se presentan también células columnares. La vesícula
seminal sólo fue vista en R. percellens y U. venezuelae,
difiriendo en que en R. percellens los ductos se hallan tapi-
zados internamente por una capa de epitelio columnar, mien-
tras que en U. venezuelae ellos solo poseen tejido conjuntivo
laxo (Figura 17).

Resumiendo, se detectaron tres tipos diferentes de sis-
temas reproductivos femeninos en las rayas estudiadas.
Rhinobatos percellens ejemplifica un sistema generaliza-
do, que incluye características ampliamente representadas
en los peces cartilaginosos. Los Myliobatiformes, por su
parte, muestran un ovario relativamente generalizado, pero
que alberga ovocitos con estructuras internas únicas.
Narcine bancroftii posee el ovario más derivado, en cuan-
to a la presencia y forma de estructuras exclusivas. Las
diferencias parecen ser menos marcadas en los sistemas
reproductivos masculinos, con N. bancroftii mostrando
un testículo generalizado, mientras R. percellens presenta
cierto grado de lobulación externa. El testículo de D. guttata
es de tipo Radial; U. venezuelae podría poseer un testículo
Radial modificado.

Desde el punto de vista filogenético, los resultados no
aportan información que permita dilucidar las relaciones
entre los tres órdenes de rayas estudiados. Se detectaron
estados claramente derivados, pero autapomórficos, para
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N. bancroftii, R. percellens y  U. venezuelae. Al no encon-
trarse estados que constituyan sinapomorfías, salvo uno
probable para las dos especies de Rhinobatos, se hace
imposible aun utilizar esos datos para el esclarecimiento
de las afinidades dentro de los batoideos.
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