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RESUMEN 
Los ecosistemas fluviales del Escudo Guayanés albergan una diversidad biológica altamente especializada, entre la que destaca Rhyncholacis clavigera, una Podostemaceae endémica de Colombia asociada a sustratos rocosos en rápidos y cascadas. Aunque existe información sobre su sistemática, biología y ecología, esta se encuentra dispersa en diferentes fuentes, dificultando una visión integrada de la especie. Esta revisión sintetiza el conocimiento disponible sobre su sistemática y taxonomía, distribución, hábitat, ciclo de vida, función ecológica y conservación, e identificó vacíos de conocimiento relevantes. Se realizó una búsqueda exhaustiva de literatura científica y fuentes institucionales, complementada con registros de ocurrencia obtenidos de GBIF para actualizar su distribución y valorar su categoría de amenaza. La revisión evidenció una marcada especialización hacia ambientes reófilos y una estrecha asociación del ciclo de vida con la dinámica hidrológica. Asimismo, R. clavigera proporciona sustrato y refugio para diversos organismos acuáticos, lo que respalda su función como componente estructural del hábitat. La distribución conocida se ha ampliado respecto a evaluaciones previas. Aunque existe evidencia disponible para que R. clavigera cumpla criterios de amenaza de la IUCN, no se demostraron las condiciones adicionales necesarias para asignar una categoría amenazada. Se propone preliminarmente su consideración como Casi Amenazada (NT). La principal limitación para determinar su riesgo de extinción es la ausencia de información de tendencias poblacionales, por lo que se priorizan estudios temporales sobre dinámica poblacional, función ecosistémica, y respuestas frente a cambios hidrológicos, presión antrópica y cambio global.
Palabras claves: Ecosistemas reófitos, escudo Guayanés, estado de conservación, macrófita, Orinoco.

ABSTRACT
Riverine ecosystems of the Guiana Shield harbor highly specialized biodiversity, including Rhyncholacis clavigera, a Colombian endemic Podostemaceae species associated with rocky substrates in rapids and waterfalls. Although information on its systematics, biology, and ecology is available, it is scattered across different sources, making it difficult to obtain a comprehensive understanding of the species. This review synthesized available knowledge on its systematics and taxonomy, distribution, habitat, life cycle, ecological function, and conservation, and identified relevant knowledge gaps. An exhaustive search of the scientific literature and institutional sources was conducted, complemented by occurrence records obtained from GBIF to update its distribution and assess its threat category. The review revealed a marked specialization for rheophytic environments and a close association between the species’ life cycle and hydrological dynamics. Furthermore, R. clavigera also provides substrate and refuge for diverse aquatic organisms, supporting its role as a structural component of the habitat. Its known distribution has expanded compared with previous assessments. Although available evidence indicates that R. clavigera meets some IUCN threat criteria, the additional conditions required to assign a threatened category could not be demonstrated. It is tentatively proposed that this species be classified as Near Threatened (NT). The main limitation for determining its extinction risk is the lack of information on population trends. Accordingly, long-term studies are needed to assess population dynamics, ecosystem functioning, and responses to hydrological changes, anthropogenic pressures, and global change.
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INTRODUCCIÓN
La familia Podostemaceae comprende más de 50 géneros y 300 especies de angiospermas estrictamente acuáticas, distribuidas principalmente en regiones tropicales de América, África y Asia, con su mayor diversidad en América del Sur (Cook y Rutishauser, 2007; Koi et al., 2012). Sus especies constituyen uno de los linajes de plantas con flores más especializados, al crecer exclusivamente sobre sustratos rocosos en rápidos y cascadas, donde permanecen sumergidas durante la estación lluviosa y completan su reproducción cuando desciende el nivel del agua (Philbrick y Novelo, 1995; Rutishauser, 1997; Bedoya y Olmstead, 2022). La ocupación de estos ambientes extremos ha favorecido la evolución de una notable diversidad de adaptaciones morfológicas, anatómicas y reproductivas, así como elevados niveles de endemismo y distribución restringida entre cuencas hidrográficas (Rutishauser, 1997; Philbrick et al., 2010; Koi et al., 2012). Sin embargo, esta elevada especialización ecológica también hace que muchas especies sean particularmente vulnerables a las alteraciones del régimen hidrológico, la construcción de represas, la minería y otras actividades que modifican la dinámica natural de los ríos (Philbrick y Novelo, 1995; Bedoya et al., 2021).
Esta especialización adquiere particular relevancia en América del Sur, donde la familia presenta una importante diversidad asociada a sistemas fluviales tropicales (Bethin et al., 2022). La región de la Guayana, en el norte de Sudamérica, alberga ecosistemas fluviales de gran singularidad, donde ríos, caños y arroyos, al fluir sobre rocas metamórficas, presentan baja concentración iónica y marcada estacionalidad, con largos periodos sin agua fluyente (Donato-Rondón et al., 2026). Estas condiciones, junto con la historia evolutiva de la flora regional, han dado lugar a una vegetación con rasgos particulares de adaptación, distribución y especialización ecológica (Giraldo-Cañas, 2001). En Colombia se han registrado 17 especies de Podostemaceae (Bernal et al., 2016; Raz y Agudelo Zamora, 2023), aunque los registros recientes indican que su distribución permanece insuficientemente documentada, particularmente en ríos de difícil acceso (Bedoya y Pérez, 2023). Dentro de estos ecosistemas, los rápidos y llanuras de inundación sostienen una notable diversidad de macrófitas con adaptaciones biológicas especializadas (Rodríguez-Olarte et al., 2025), entre las que destaca el género Rhyncholacis, cuya distribución comprende las Guayanas, el norte de Brasil, el sur de Venezuela y el sur de Colombia (Royen, 1951; Berry, 2004; Funk et al., 2007; Philbrick et al., 2010; Bove, 2015).
Rhyncholacis es un género neotropical de la familia Podostemaceae, distinguible de otros miembros de la familia por la presencia de una cápsula con dos alas, una estructura asociada a la liberación de semillas (Royen, 1951; Philbrick et al., 2018). En Colombia, específicamente, se encuentra Rhyncholacis clavigera (P. Royen) B.R. Ruhfel y C.T. Philbrick, que desempeña un papel clave como especie estructuradora de hábitats fluviales singulares. Endémica de las serranías de La Macarena y La Lindosa en Colombia, esta planta acuática está adaptada a rápidos y cascadas, donde su capacidad para adherirse a sustratos rocosos podría facilitar la creación de microhábitats estables que sirven de refugio y fuente de alimento para diversos invertebrados acuáticos (Córdoba-Ariza et al., 2020). 
Además de su relevancia ecológica, R. clavigera posee un alto atractivo turístico debido a la diversidad de colores, formas y tamaños que exhibe, especialmente durante la temporada de lluvias (Morales-Betancourt y Lasso, 2017). En el municipio de La Macarena, Meta, esta especie constituye una de las principales atracciones ecoturísticas de Caño Cristales, un ecosistema de notable valor paisajístico y biológico ubicado en la convergencia de los dominios Andino, Amazónico y Orinocense (Marín, 2017; 2018; Montoya-Restrepo et al., 2020). Conocido como “el río de los siete colores”, Caño Cristales recibe aproximadamente 12 000 visitantes durante los seis meses de operación turística anual, de los cuales cerca del 70 % son extranjeros (Castro, 2024).
A pesar de su importancia ecológica y emblemática en la Orinoquía colombiana, el conocimiento sobre la biología, distribución y ecología de R. clavigera permanece limitado y fragmentado (Rial, 2014; Morales-Betancourt et al., 2017). Esta situación se enmarca en un conocimiento aún incompleto de las Podostemaceae en Colombia, debido, entre otros factores, a la dificultad de explorar y recolectar plantas asociadas a ambientes fluviales de corriente rápida (Bedoya y Pérez, 2023). En este contexto, resulta pertinente integrar y sintetizar la información disponible para obtener una visión consolidada de la biología de R. clavigera, identificar los principales vacíos de conocimiento y evaluar su categoría de amenaza. Por lo tanto, en este artículo se revisó y sintetizó el conocimiento disponible sobre R. clavigera, con énfasis en su sistemática y taxonomía, distribución, hábitat, ciclo de vida, función como especie estructuradora de los ecosistemas fluviales y estado de conservación. A partir de esta revisión, se valoró su estado de conservación con base en los criterios de la Unión Internacional para la Conservación de la Naturaleza (IUCN, por sus siglas en inglés). Finalmente, se discuten las principales amenazas y desafíos para su conservación frente al cambio climático y la actividad humana.

MATERIALES Y MÉTODOS
Se realizó una revisión exhaustiva de literatura científica (como artículos y libros) y no científica (como informes técnicos o publicaciones sobre la historia natural) sobre la macrófita R. clavigera. La búsqueda se efectuó principalmente en Web Of Science, Scopus, Google Scholar, ScieLo y PubMed, utilizando combinaciones del nombre actual y sinónimos taxonómicos de la especie (“Rhyncholacis clavigera” y “Macarenia clavigera”), junto con términos relacionados con su distribución, hábitat, ecología, familia Podostemaceae, y las localidades donde ha sido registrada. Los 63 documentos recuperados fueron depurados para eliminar duplicados y posteriormente clasificados según su contribución a la taxonomía y sistemática, distribución, ciclo de vida, ecología, interacciones interespecíficas y conservación de la especie.
Para caracterizar la distribución conocida de R. clavigera, se integraron los registros de ocurrencia obtenidos de la literatura con los disponibles en el Global Biodiversity Information Facility (GBIF). Se descargaron los registros correspondientes a la especie (n = 91) y se revisaron individualmente según la disponibilidad y completitud de la información espacial y de localidad. Del total de registros, 50 correspondieron a especímenes preservados y 41 a registros de observación. Los registros con datos completos de latitud y longitud (n = 65) fueron utilizados para la representación cartográfica. Estos comprendieron 41 registros de observación, de las cuales 32 correspondieron a iNaturalist y nueve por investigadores vinculados a instituciones académicas o científicas, y 24 registros de especímenes preservados en herbarios. Los registros fueron diferenciados según su tipo de evidencia, considerando los especímenes preservados en herbarios como registros de respaldo material y los registros de observación. Para la caracterización de las localidades se seleccionaron los 49 registros que presentaban un nombre de localidad suficientemente completo para su identificación; de estos, 45 correspondieron a especímenes preservados en herbarios y cuatro a observaciones realizadas por investigadores. A partir de estos registros se construyó una tabla con la localidad, año del registro, fuente y tipo de evidencia. El mapa de distribución fue elaborado mediante QGIS 4.0.0 (QGIS Development Team, 2026).
Para describir el rango altitudinal de la especie, se consideraron todos los registros que contaban con información de elevación y localidad. Estos registros permitieron establecer el rango de elevación documentado para R. clavigera. Además, para valorar el estado de conservación de R. clavigera, se revisaron los criterios (A–E) y subcriterios de la IUCN (IUCN Standards and Petitions Committee, 2024; IUCN Freshwater Biodiversity Unit, 2025). Para cada criterio se realizó una búsqueda dirigida de evidencia disponible en la literatura científica y gris, bases de datos de biodiversidad y fuentes institucionales, considerando: (A) reducción observada, estimada, inferida, proyectada o sospechada del tamaño poblacional; (B) extensión de presencia (EOO), área de ocupación (AOO), fragmentación severa, número de localidades y evidencia de disminución continua o fluctuaciones extremas; (C) tamaño de la población, número de individuos maduros y tendencias poblacionales; (D) tamaño poblacional extremadamente reducido o distribución muy restringida; y (E) análisis cuantitativos de probabilidad de extinción. Para los criterios B–D también se evaluaron explícitamente las condiciones adicionales requeridas para cada categoría de amenaza.
Los valores de EOO y de AOO se calcularon mediante la herramienta GeoCAT (Geospatial Conservation Assessment Tool), siguiendo el procedimiento descrito por Bachman et al. (2011) y las directrices de la IUCN. La EOO se estimó mediante el mínimo polígono convexo que contiene las ocurrencias válidas, mientras que la AOO se estimó utilizando una cuadrícula de 2 × 2 km, considerando como ocupadas las celdas que contenían al menos un registro. Adicionalmente, debido a que R. clavigera es una especie estrictamente asociada a ambientes fluviales, las ocurrencias también se superpusieron con las subcuencas HydroBASINS (Lehner y Grill, 2013) nivel 8, siguiendo los estándares de cartografía de la IUCN para especies dulceacuícolas. Esta información se utilizó para explorar la distribución hidrográfica de la especie y evaluar la posibilidad de delimitar unidades espaciales potencialmente correspondientes a localidades IUCN; sin embargo, las subcuencas no fueron consideradas automáticamente como localidades, dado que su definición depende del alcance espacial de las amenazas que afectan a las ocurrencias. El mapa hidrográfico se presenta como material suplementario (Fig. S1).

RESULTADOS
Sistemática y taxonomía 
Rhyncholacis clavigera (P. Royen) B.R. Ruhfel y C.T. Philbrick, pertenece a la subfamilia Podostemoideae dentro de la familia Podostemaceae (Philbrick et al., 2018). La especie fue descrita originalmente como Macarenia clavigera P.Royen (Royen, 1951), siendo M. clavigera su único sinónimo homotípico reconocido actualmente (Philbrick et al., 2018; GBIF, 2026). El género Macarenia fue establecido por Royen como monotípico de Colombia, y propuesto como grupo hermano de Rhyncholacis en los análisis filogenéticos de Ruhfel (2011) y Ruhfel et al. (2011). No obstante, estos estudios solo incluyeron a una especie de Rhyncholacis en el análisis filogenético, lo que limitaba la resolución de las relaciones evolutivas dentro del grupo. Para abordar esta incertidumbre, Philbrick et al. (2018) llevaron a cabo un análisis filogenético más amplio dentro de la subfamilia Podostemoideae, con énfasis en Rhyncholacis y Macarenia. En este estudio, se incorporaron cinco especies adicionales de Rhyncholacis (R. apiculata, R. applanata, R. hydrocichorium, R. jenmanii forma laciniata y R. sp. nov.), y los resultados indicaron que conformaban junto con M. clavigera un clado monofilético con un soporte de bootstrap de 73 %, proporcionando evidencia molecular para transferir la especie a Rhyncholacis (Philbrick et al., 2018). La evidencia morfológica también respaldó esta transferencia, particularmente la presencia de cápsulas maduras con dos alas, carácter considerado sinapomórfico del género Rhyncholacis, y no fue registrado en la descripción original de M. clavigera (Royen, 1951; Philbrick et al., 2018). 
El material tipo corresponde a Colombia, departamento del Meta, Serranía de La Macarena, pista de aterrizaje “El Mico”, 450 m s. n. m., recolectado el 6 de diciembre de 1949 por Philipson, Idrobo y Fernández 1724; el holotipo está depositado en British Museum – Natural History, London (BM, 993465) y los isótipos en Botanisch Museum en Herbarium van de Rijksuniversiteit, Utrecht (U), y BM (Philbrick et al., 2018). Adicionalmente, los registros históricos y contemporáneos compilados en la literatura y en GBIF evidencian la presencia de la especie en diferentes localidades de los departamentos de Meta, Guaviare y Guainía. Existen registros de especímenes preservados en el Herbario Amazónico Colombiano Dairon Cárdenas (COAH), Herbario del Museo de Historia Natural C.J. Marinkelle (ANDES-H), Centro de Biodiversidad Naturalis (Botany), Universidad Nacional de Colombia (COL), National Museum of Natural History Smithsonian Institution (US), Herbario Nacional de México (MEXU), Colección Herbario Federico Medem Bogotá (FMB), y Missouri Botanical Garden (Tropicos) (Tabla 1).
Morfológicamente, R. clavigera es una hierba acuática arraigada y sumergida, que se fija al sustrato rocoso mediante raíces adventicias a partir de los hipocótilos. Presenta hojas dispuestas aproximadamente en una roseta basal, con pecíolo cilíndrico y láminas repetidamente pinnadas, cuyos segmentos terminales son lineales y presentan una nervadura definida. Las flores se encuentran agrupadas, generalmente hasta 10–20, dentro de una espatela claviforme común, característica excepcional dentro de Podostemoideae, donde una espatela suele envolver una sola flor (Royen, 1951; Cook y Rutishauser, 2007; Katayama et al., 2022; Kato et al., 2022). Las flores presentan 3–5 tépalos y 2–4 estambres, mientras que el fruto corresponde a una cápsula con dos valvas y dos alas prominentes, aunque relativamente estrechas en comparación con algunas especies de Rhyncholacis (Royen, 1951; Philbrick et al., 2018). La descripción morfológica original de R. clavigera se encuentra acompañada por ilustraciones detalladas en Royen (1951, lámina 15, figs. 1–14), que constituyen la principal referencia iconográfica para los caracteres diagnósticos de la especie.
Distribución
El género Rhyncholacis se distribuye en el Escudo Guayanés, una formación geológica y biogeográfica que abarca el sur de Venezuela, Guyana, Surinam, Guayana Francesa, Colombia y Brasil (Royen, 1951; Boom, 1990; Berry, 2004; Funk et al., 2007; Philbrick et al., 2010; Bove, 2015; Philbrick et al., 2018). Dentro de esta región, Rhyncholacis clavigera fue originalmente descrita como Macarenia clavigera y se consideraba restringida a la Serranía de La Macarena, en el departamento del Meta, Colombia (Royen, 1951). Sin embargo, registros posteriores confirmaron su presencia en la Serranía de La Lindosa, departamento del Guaviare, ampliando su rango de distribución dentro del Escudo Guayanés colombiano (Lasso et al., 2018; Córdoba-Ariza et al., 2020). La compilación de registros bibliográficos y de GBIF realizada en este estudio evidencia su presencia en diferentes localidades de los departamentos de Meta, Guaviare y Guainía, con registros que abarcan desde 1942 (Tabla 1; Fig. 1).
La ubicación fitogeográfica de la Serranía de La Macarena ha sido objeto de debate, particularmente durante el siglo XX. Mientras algunos autores la consideraban parte de la región fitogeográfica de la Guayana (Maguire, 1970; Sastre, 1995), otros la ubicaban dentro del complejo fitogeográfico andino (Huber, 1994). Posteriormente, un análisis de los afloramientos rocosos de la Guayana colombiana respaldó su inclusión en el complejo fitogeográfico guayano-colombiano (Giraldo-Cañas, 2001), consolidando la clasificación de R. clavigera como una especie endémica de las serranías del Escudo Guayanés en Colombia (Granados-Martínez y Batista, 2017), principalmente en las serranías de La Macarena y La Lindosa, aunque los registros compilados en este estudio amplían el conocimiento de sus localidades conocidas dentro de esta región.
Hábitat
Rhyncholacis clavigera habita ríos y caños, adherida a sustratos rocosos en zonas de rápidos, raudales y cascadas, e incluso en sustratos arenosos en la zona norte de la Amazonía colombiana, en la transición con la región de la Orinoquía (Cárdenas-López et al., 2008, Fig. 2a–c). El área entre las serranías de La Lindosa y La Macarena presenta un clima tropical lluvioso, con una precipitación anual entre 2800–2900 mm y temperatura media alrededor de 25 °C, con una marcada estacionalidad de las precipitaciones, con un período lluvioso entre abril y octubre y uno seco entre noviembre y marzo (Cárdenas-López et al., 2008; Morales-Betancourt et al., 2017). En la Serranía de La Lindosa, los caños presentan lechos rocosos y secuencias de rápidos y caídas de agua, donde proliferan especies reófitas como R. clavigera y Utricularia neottioides (Atuesta-Ibargüen, 2019). En Caño Cristales, Serranía de La Macarena, R. clavigera también forma parte de una comunidad de macrófitas acuáticas en la que se han registrado Cabomba furcata, U. neottioides y Mayaca longipes (Ariza-Cortés et al., 2016; Lasso y Morales-Betancourt, 2017). Estos registros evidencian que la especie se desarrolla dentro de comunidades reófitas diversas, aunque la composición de las macrófitas acompañantes puede variar entre localidades.
Los registros compilados en este estudio documentan la presencia de R. clavigera entre 99 y 770 m s. n. m.; el registro de menor elevación corresponde a un espécimen preservado procedente del río Inírida, Guainía (COAH 107489, 2018), mientras que los registros de mayor elevación corresponden a especímenes procedentes del municipio de Uribe, Meta (760–770 m, US). Este rango amplía el límite inferior de 450 m reportado previamente para la especie (Bernal et al., 2016). 
Los ecosistemas fluviales donde se desarrolla R. clavigera se caracterizan por aguas cristalinas, con alta transparencia, pocos sedimentos en suspensión y baja disponibilidad de nutrientes. Por ejemplo, en cursos de agua de La Lindosa donde se ha registrado la especie, la conductividad presentó valores de 2,4–3,8 µS/cm, el pH de 5,2–5,9 y el oxígeno disuelto de 2,2–7,2 mg/L; asimismo, las concentraciones de fósforo reactivo, amonio, nitratos y fosfatos fueron bajas, y los sistemas fueron caracterizados como ultraoligotróficos (Córdoba-Ariza et al., 2020).  En Caño Cristales se han descrito igualmente aguas transparentes, ligeramente ácidas y de baja conductividad, con baja disponibilidad de nutrientes (Morales-Betancourt et al., 2017). Son sistemas de baja productividad en comparación con los ríos andinos y amazónicos, la hidrología está fuertemente condicionada por la estacionalidad de las precipitaciones, con cauces dominados por grandes losas rocosas relictas del Escudo Guayanés, escasa conexión e interacción con la zona hiporreica y regímenes hidrológicos tanto permanentes como temporales, estos últimos más comunes en cauces pequeños (Lasso et al., 2014; Donato-Rondón et al., 2026). 
Ciclo de vida
El ciclo de vida de R. clavigera está estrechamente sincronizado a las fluctuaciones del caudal de los ecosistemas fluviales que habita. Como ocurre en numerosas Podostemaceae, durante el periodo de aguas altas la planta permanece sumergida y desarrolla principalmente estructuras vegetativas adheridas al sustrato; posteriormente, con el descenso del nivel del agua, las estructuras reproductivas emergen y se inicia la floración, seguida de la fructificación y dispersión de las semillas (Willis, 1915; Philbrick y Novelo, 1998; Koi et al., 2015; Rutishauser, 2016). En R. clavigera, la fase vegetativa se caracteriza por el desarrollo de los tallos y hojas sobre el sustrato rocoso, mientras que la coloración de la planta puede variar de verde a tonalidades rosadas y rojizas en función de las condiciones de exposición (Royen, 1951; Lasso y Morales-Betancourt, 2017, Fig. 2d–e). La especie es descrita como una hierba anual, por lo que el establecimiento de una nueva generación depende de la producción y dispersión de semillas al final del ciclo reproductivo (Lasso y Morales-Betancourt, 2017).
En Caño Cristales y otros sistemas de la Serranía de La Macarena, la disminución estacional del caudal marca la transición hacia la fase reproductiva. La floración y fructificación de R. clavigera se han documentado principalmente durante la época seca, entre enero y marzo, cuando el descenso del nivel del agua permite la exposición de las estructuras reproductivas (Madriñán et al., 2017); posteriormente, las semillas son dispersadas por el agua cuando se restablece el flujo (Lasso y Morales-Betancourt, 2017). La especie puede producir hasta 20 flores por inflorescencia, contenidas en una espatela común, y desarrolla cápsulas como frutos (Royen, 1951). Este patrón fenológico coincide con el ciclo general de las Podostemaceae, en el que la floración ocurre generalmente por encima del nivel del agua después del descenso del caudal y la formación de frutos precede al restablecimiento de las condiciones de inundación (Philbrick y Novelo, 1998; Rutishauser, 2016).
Tras la fructificación y dispersión de las semillas, cuando se dan condiciones de mayor sequía y se pierde el caudal parcial o totalmente, las plantas quedan expuestas a la radiación solar directa, lo que provoca turgencia o marchitamiento de los tejidos y, eventualmente, la descomposición progresiva de los tallos. Este proceso se refleja en un cambio de la coloración hacia tonalidades oscuras y pardas, marcando la transición hacia una fase de senescencia y desaparición temporal de la biomasa aérea, en el que la planta desaparece temporalmente hasta el restablecimiento del flujo durante la siguiente temporada de lluvias.
La información disponible sobre la biología reproductiva de R. clavigera es, sin embargo, limitada. No se encontraron estudios que hayan cuantificado su producción de semillas, éxito reproductivo, viabilidad de las semillas, polinizadores, sistema de apareamiento o tasas y requerimientos de germinación. Tampoco existe evidencia experimental específica que permita determinar la importancia de la reproducción vegetativa en esta especie. Estos vacíos son relevantes porque, aunque la reproducción sexual ha sido considerada el principal mecanismo de regeneración en Podostemaceae, se ha demostrado que la reproducción clonal mediante fragmentos vegetativos puede contribuir al establecimiento y dispersión en algunas especies (Philbrick et al., 2015), y estudios comparativos han documentado distintos mecanismos de autopolinización y apomixis dentro de la familia (Silva-Batista et al., 2020).
La germinación constituye otro componente poco conocido del ciclo de R. clavigera. En otras Podostemaceae, las semillas germinan después de su dispersión y el establecimiento de las plántulas ocurre sobre sustratos rocosos durante el periodo de inundación; factores como la luz y la temperatura pueden determinar el éxito germinativo (Reyes-Ortega et al., 2009; Castillo et al., 2013). En consecuencia, la caracterización experimental de la germinación, el establecimiento de plántulas, el sistema de polinización y la contribución relativa de la reproducción sexual y vegetativa representan prioridades para comprender la dinámica poblacional y la capacidad de recuperación de R. clavigera.
Rol de R. clavigera como estructuradora del ecosistema
La morfología y el crecimiento adherido de R. clavigera sobre sustratos rocosos permiten la formación de agregaciones vegetales que incrementan la heterogeneidad del sustrato y proporcionan superficies de colonización y refugio en ambientes fluviales sometidos a corrientes elevadas. Esta función estructural adquiere especial relevancia en los arroyos del Escudo Guayanés, donde la disponibilidad de sustratos estables y la heterogeneidad del hábitat contribuyen a determinar la composición de las comunidades acuáticas (Córdoba-Ariza et al., 2020, Fig. 3). 
La función de R. clavigera como estructuradora del hábitat se extiende a diferentes componentes de la biota acuática. Rodríguez et al. (2018), registraron 20 especies de algas epífitas pertenecientes a 13 géneros asociados a R. clavigera en Caño Cristales, principalmente algas verdes (Desmidiales) y diatomeas (Eunotiales), evidenciando que sus superficies vegetativas proporcionan un sustrato para el establecimiento de comunidades de algas. Estas comunidades son características de ambientes oligotróficos y que las algas epífitas que crecen sobre plantas acuáticas contribuyen a la productividad primaria, particularmente en sistemas con baja disponibilidad de nutrientes (Willis et al., 2017; Lasso et al., 2018). Similarmente, R. clavigera representa también uno de los principales microhábitats para los macroinvertebrados acuáticos. En Caño Cristales, Serranía de La Macarena, R. clavigera ha sido reconocida como una especie estructuradora de los ecosistemas acuáticos, debido a que las formaciones de macrófitas constituyeron uno de los microhábitats con mayor abundancia y riqueza de macroinvertebrados (Granados-Martínez y Batista, 2017). En la Serranía de La Lindosa, donde R. clavigera constituye una de las macrófitas más representativas, Córdoba-Ariza et al. (2020) encontraron diferencias en la composición de los macroinvertebrados entre tipos de sustrato y una elevada riqueza asociada a las macrófitas. Los autores señalaron además que la proliferación estacional de R. clavigera durante los periodos de mayor caudal proporciona superficies de colonización y refugio y que sus parches presentan una composición característica de macroinvertebrados.
La asociación también alcanza a la ictiofauna. La cuenca del Orinoco posee 771 especies válidas de peces (García-Alzate et al., 2020; DoNascimiento et al., 2025), de las cuales los afluentes surorientales de la Serranía de La Macarena poseen poco más del 10 % de ellas, compartiendo hábitats con R. clavigera (Mesa-S et al., 2017). En La Macarena, por ejemplo, se encuentran especies endémicas de Colombia como Knodus macarenae, una sardina, y Apistogramma alacrina, un cíclido, registradas en asociación con R. clavigera en Caño Cristales y Caño Canoas (Román-Valencia et al., 2010; Mesa-S et al., 2017; Instituto de Investigación de Recursos Biológicos Alexander von Humboldt, 2019). Además, se ha documentado peces capturados directamente asociados a las formaciones de R. clavigera, y el análisis de sus contenidos estomacales mostró una dieta diversa que incluyó insectos, artrópodos, crustáceos, algas filamentosas, material vegetal, plancton, peces y materia orgánica (Instituto de Investigación de Recursos Biológicos Alexander von Humboldt, 2019). Estos resultados evidencian que las formaciones de R. clavigera constituyen espacios utilizados por la ictiofauna y que pueden concentrar recursos alimentarios de distintos niveles tróficos.
En conjunto, la evidencia disponible indica que R. clavigera es una especie clave en los ecosistemas acuáticos, al generar superficies de colonización y refugio, para algas epífitas, macroinvertebrados y peces. Su rol dentro de la red trófica y su capacidad para estructurar hábitats la convierten en una especie prioritaria para la conservación (Fig. 3). Las funciones que cumple están estrechamente vinculadas con su ciclo hidrológico y fenológico, ya que la presencia, desarrollo y posterior desaparición de su biomasa modifican temporalmente la disponibilidad de microhábitats y recursos en estos sistemas fluviales. No obstante, la evidencia disponible se basa principalmente en asociaciones y observaciones puntuales, por lo que aún se desconoce la magnitud de su contribución al flujo de energía, las interacciones tróficas y otros procesos ecosistémicos. En particular, resulta necesario evaluar experimentalmente cómo la presencia y dinámica de R. clavigera afectan la estructura de las comunidades acuáticas, la producción primaria asociada, el procesamiento de materia orgánica y la transferencia de recursos hacia niveles tróficos superiores, así como determinar la importancia de estas interacciones en la conectividad entre los compartimentos acuático y terrestre.
Conservación y amenazas
Rhyncholacis clavigera presenta una distribución geográfica restringida y una marcada especialización hacia ambientes fluviales de corriente rápida y sustratos rocosos (Fernández y Bedoya, 2015), características que pueden incrementar su vulnerabilidad frente a alteraciones hidrológicas y modificaciones de la calidad del hábitat. La evaluación de conservación realizada por Philbrick et al. (2010), cuando la especie aún era reconocida como Macarenia clavigera, la situó en la categoría Vulnerable (VU) debido a su distribución restringida a un río. Sin embargo, esta valoración precede tanto a la transferencia taxonómica de la especie a Rhyncholacis (Philbrick et al., 2018) como a la incorporación de nuevos registros que han ampliado su distribución conocida. En la presente revisión, los registros georreferenciados analizados mostraron una extensión de presencia (EOO) de 66202,6 km2 y un área de ocupación (AOO) de 140 km2. Aunque el AOO se encuentra por debajo del umbral establecido para especies En Peligro (EN) bajo el criterio B2, la información disponible no permitió demostrar de manera robusta las condiciones adicionales requeridas por este criterio, particularmente el número de localidades sensu IUCN, la fragmentación severa o un declive continuo de la distribución o del hábitat (Tabla 2). Por tanto, estos valores evidencian una distribución restringida, pero no permiten por sí solos actualizar la categoría de amenaza de la especie.
[bookmark: _Hlk237622583]La principal vulnerabilidad de R. clavigera deriva de su estrecha dependencia de las condiciones hidrológicas que determinan la disponibilidad de sustratos sumergidos, el desarrollo vegetativo y la reproducción. La información disponible para Caño Cristales muestra que el crecimiento y la vigorosidad de la planta están asociados con la disponibilidad de agua y el régimen de lluvias, mientras que durante períodos de menor caudal partes de la planta pueden quedar expuestas a la radiación solar (Lasso y Morales-Betancourt, 2017; Madriñán et al., 2017). Las autoridades ambientales utilizan precisamente estas variaciones hidrológicas y fenológicas para establecer medidas de manejo y periodos de acceso turístico (Corporación para el Desarrollo Sostenible del Área de Manejo Especial La Macarena [Cormacarena], 2026). A escala regional, la ocurrencia de sequías y anomalías hidrológicas en la cuenca del Orinoco constituye una amenaza potencial para especies estrechamente asociadas a ambientes reófilos, aunque la evidencia disponible no permite atribuir directamente una disminución poblacional de R. clavigera a estos eventos (Paredes-Trejo et al., 2023). En consecuencia, el cambio en los regímenes de precipitación y caudal debe considerarse una amenaza potencial sustentada por la dependencia ecológica de la especie y por la dinámica hidrológica regional.
Otras perturbaciones descritas para los ecosistemas fluviales del Escudo Guayanés, como la sedimentación, la modificación de la cobertura vegetal ribereña, la eutrofización, las alteraciones del caudal y el deterioro de la calidad del agua, podrían afectar la disponibilidad y calidad de los microhábitats requeridos por R. clavigera (Lasso y Morales-Betancourt, 2017; Morales-Betancourt y Lasso, 2017, Fig. 3). Sin embargo, nuestra revisión no identificó estudios experimentales o series temporales que cuantifiquen el efecto de estas perturbaciones sobre la abundancia, supervivencia, reclutamiento o distribución de la especie.
El turismo constituye una presión de especial relevancia debido a que R. clavigera es uno de los principales elementos que sustentan el atractivo paisajístico de Caño Cristales. En este sistema, las autoridades ambientales han establecido medidas específicas para evitar el contacto, extracción y pisoteo de la planta y para restringir el uso de productos químicos por parte de los visitantes, especialmente durante las fases en que las raíces quedan expuestas y la planta es más susceptible a la perturbación (Cormacarena, 2026). Estas medidas evidencian que el turismo constituye una presión de manejo reconocida institucionalmente, aunque todavía son escasos los estudios científicos que cuantifiquen su efecto sobre la supervivencia, regeneración o estructura poblacional de R. clavigera.

DISCUSIÓN
La especialización de R. clavigera hacia ambientes reófilos representa una adaptación a condiciones de alta velocidad de corriente en las que pocas plantas vasculares pueden establecerse. Sin embargo, esta especialización también la hace dependiente de condiciones físicas muy particulares del cauce. En otras especies de Podostemaceae, la especialización hacia determinados tipos de hábitat se ha relacionado con una distribución más restringida y una mayor diferenciación entre poblaciones (Katayama et al., 2016). Asimismo, esta dependencia convierte a las especies de la familia en potencialmente sensibles a modificaciones del régimen de caudal, estabilidad del sustrato y sedimentación, factores que han sido relacionados con cambios en la cobertura y persistencia de otras Podostemaceae (Wood y Freeman, 2017). En este sentido, la especialización de R. clavigera puede favorecer su permanencia en ambientes reófilos, pero también limitar su capacidad de respuesta frente a cambios ambientales.
La evidencia disponible sugiere que el papel de R. clavigera trasciende su condición de productor primario y se aproxima al concepto de especie estructuradora o fundacional, al incrementar la complejidad del sustrato y proporcionar superficies de colonización y refugio para otros organismos. Este patrón coincide con lo descrito para Podostemum ceratophyllum, una Podostemaceae considerada especie fundacional en ríos de corriente rápida por su capacidad para aumentar la heterogeneidad del hábitat y sostener comunidades de invertebrados y peces (Wood y Freeman, 2017). Incluso, experimentos en P. ceratophyllum han demostrado que las asociaciones planta-macroinvertebrados puede transcender una simple correlación espacial (Hutchens et al., 2004). Para R. clavigera, sin embargo, la evidencia disponible continúa siendo principalmente observacional, por lo que aún no es posible determinar en qué medida su presencia modifica procesos ecosistémicos o interacciones tróficas.
La valoración del estado de conservación sugiere que R. clavigera podría encontrarse próxima a una categoría de amenaza y que la categorización realizada por Philbrick et al. (2010) está desactualizada. Su AOO de 140 km2 se encuentra muy por debajo del umbral de EN establecido bajo el criterio B2 (<500 km2), aunque no se pudieron demostrar las condiciones adicionales requeridas. Además, los registros se distribuyeron en nueve subcuencas HydroBASINS nivel 8, seis de ellas conectadas dentro del sistema Guaviare–Guayabero–Ariari–Güejar, lo que plantea la posibilidad de que el número de localidades sensu IUCN sea reducido y se encuentre próximo al umbral establecido para VU (≤10 localidades) o EN (≤5 localidades). Sin embargo, esta hipótesis requiere determinar si las poblaciones de cada unidad están expuestas a las mismas amenazas. En conjunto, la reducida AOO, la posible concentración en pocas localidades y la dependencia de hábitats fluviales especializados sustentan una propuesta preliminar de R. clavigera como Casi Amenazada (NT) (IUCN Standards and Petitions Committee, 2024).
Entre las amenazas potenciales para R. clavigera, la alteración del régimen hidrológico merece especial atención debido a la estrecha dependencia de la especie respecto a la dinámica de inundación y exposición de los cauces. A escala regional, se ha proyectado un incremento de la exposición a eventos climáticos extremos en Centroamérica y el Caribe, incluyendo sequías y olas de calor, mientras que las regiones del Orinoco y Amazonia en Colombia presentan una mayor exposición futura a algunos de estos eventos (Paredes-Trejo et al., 2023; González-Trujillo et al., 2024). Aunque estos cambios no han sido relacionados directamente con variaciones poblacionales de R. clavigera, podrían afectar fases críticas de su ciclo de vida al modificar los períodos de crecimiento y reproducción.
Los principales vacíos de conocimiento identificados se concentran en tres aspectos que resultan prioritarios para comprender y conservar R. clavigera. Primero, se requieren estudios demográficos temporales que permitan cuantificar abundancia, cobertura, supervivencia y reclutamiento, así como determinar tendencias poblacionales y localidades bajo criterios de la IUCN (IUCN Standards and Petitions Committee, 2024). Segundo, es necesario evaluar experimentalmente la respuesta de la especie a la variabilidad hidrológica y a eventos climáticos extremos, integrando caudal, duración de los períodos de inundación y exposición y dinámica fenológica. Finalmente, aunque la evidencia disponible indica que R. clavigera proporciona estructura y refugio para diversos organismos, se requieren estudios experimentales que determinen cómo su presencia modifica las interacciones tróficas y procesos ecosistémicos.
CONCLUSIONES
Rhyncholacis clavigera es una especie reófita especializada del Escudo Guayanés colombiano, cuya distribución conocida se ha ampliado respecto a la descrita originalmente. La revisión evidencia que su ciclo de vida está estrechamente asociado con la dinámica hidrológica y que sus estructuras proporcionan sustrato y refugio para diversos organismos acuáticos, lo que respalda su importancia como componente estructural de estos ecosistemas. La evaluación de conservación mostró que, aunque el AOO (140 km2) se encuentra por debajo del umbral de EN para el criterio B2 de la IUCN, no se pudieron demostrar las condiciones adicionales necesarias para asignar una categoría amenazada. Por ello, proponemos preliminarmente considerar a R. clavigera como Casi Amenazada (NT), principalmente por su reducida área de ocupación y la posible concentración de sus registros en un número limitado de localidades. Finalmente, la ausencia de información demográfica y de tendencias poblacionales constituye la principal limitación para evaluar su riesgo de extinción y resalta la necesidad de monitorear sus poblaciones y su respuesta a la variabilidad hidrológica, las presiones antrópicas y el cambio global.
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TABLAS Y FIGURAS. 
Tabla 1. Localidades y años de observación de Rhyncholacis clavigera documentados en los departamentos de Colombia, indicando las fuentes de información disponibles para cada localidad. El tipo de registro se diferencia entre especímenes preservados en colecciones y herbarios (color azul) y observaciones humanas (color rojo).
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Tabla 2. Valoración preliminar del estado de conservación de Rhyncholacis clavigera mediante los criterios de la Unión Internacional para la Conservación de la Naturaleza (IUCN).

	Criterio IUCN
	Evidencia disponible para R. clavigera
	Evaluación
	Principal vacío de información

	A. Reducción poblacional
	Ausente
	No demostrado
	Series temporales de abundancia, tamaño poblacional

	B1. Extensión de presencia (EOO)
	EOO = 66202.6 km2
	No cumple
	n/a

	B2. Área de ocupación (AOO)
	AOO = 140 km2. El valor cumple el umbral de EN e igualmente los de VU, pero requiere condiciones adicionales.
	Umbral geográfico alcanzado
	n/a

	B2a. Localidades / fragmentación
	Los registros se distribuyeron en 9 subcuencas (HydroBASINS nivel 8), agrupadas en tres sistemas hidrográficos principales. Sin embargo, las subcuencas no pueden considerarse automáticamente localidades IUCN porque no se determinó que una misma amenaza pueda afectar simultáneamente a todas las ocurrencias de cada unidad. Tampoco se demostró fragmentación severa.
	No demostrado
	Conectividad de poblaciones, localidades IUCN

	B2b. Declive continuo
	Se documentan dependencia hidrológica, presión turística y amenazas ambientales regionales; existen registros institucionales de variación de cobertura. Sin embargo, no se identificó una serie temporal que permita demostrar un declive continuo de EOO, AOO, hábitat o población de la especie.
	No demostrado
	Calidad del hábitat, subpoblaciones, individuos maduros

	B2c. Fluctuaciones extremas
	El ciclo de vida presenta marcada estacionalidad asociada al régimen hidrológico, pero no existe evidencia de fluctuaciones extremas.
	No demostrado
	Calidad del hábitat, subpoblaciones, individuos maduros

	C. Población pequeña y en declive
	Ausente
	No demostrado
	Tamaño poblacional e individuos maduros

	D1. Población muy pequeña
	Ausente
	No demostrado
	Individuos maduros

	D2. Distribución muy restringida
	AOO = 140 km2 y no se demostró la existencia de ≤5 localidades IUCN.
	No demostrado
	Localidades amenazadas

	E. Análisis cuantitativo
	Ausente
	No demostrado
	Modelo cuantitativo de extinción



Figura 1. Distribución actual de Rhyncholacis clavigera, cuenca del río Orinoco, Colombia. Cada punto indica la ubicación geográfica en que la especie ha sido registrada con especímenes preservados en colecciones y herbarios (color amarillo) y por observaciones humanas (color rojo). Los datos son tomados del Sistema Global de Información sobre Biodiversidad (GBIF, 2026).
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Figura 2. Ecosistemas fluviales del Escudo Guayanés colombiano, cuenca del Orinoco, en (a–b) temporada seca y (c) temporada lluviosa. (d–e) Rhyncholacis clavigera, macrófita clave de los ecosistemas acuáticos de las serranías precámbricas de Colombia. 
Fotos tomadas por: Darío Alarcón Naforo.
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Figura 3. Funciones de Rhyncholacis clavigera como estructuradora de los ecosistemas y amenazas asociadas que podrían limitar su conservación.
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MATERIAL SUPLEMENTARIO
Figura S1. Distribución de los registros de Rhyncholacis clavigera en subcuencas hidrográficas para la valoración de su estado de conservación según los criterios de la IUCN. El mapa muestra los registros de ocurrencia de la especie obtenidos de especímenes preservados en herbarios (círculos amarillos) y observaciones humanas (círculos rojos), superpuestos a las subcuencas de nivel 8 de HydroBASINS (límites grises). Las subcuencas que contienen registros de R. clavigera se resaltan en verde.
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