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RESUMEN

La presente tesis evalla la contribucion de las esporas de Pteridium caudatum
a los procesos de colonizacion y expansion de este helecho invasor en la Reserva
Ecoldgica El Edén, Quintana Roo, mediante un estudio de la lluvia y de los bancos
de esporas del suelo, de la poblacién de hojas, asi como del impacto del fuego
sobre las esporas, a fin de lograr una mejor comprension del papel que éstas
juegan en el contexto sucesional. El estudio fue conducido en tres sitios de
vegetacion secundaria de la reserva, invadidos por P. caudatum. La lluvia, el
banco y la poblacion de hojas fueron monitoreados antes (enero, abril), durante
(julio) y después (octubre) del periodo de esporulacion 2006. La lluvia de esporas
se cuantific6 mediante trampas que fueron colocadas a diferentes distancias (0, 1,
10, 100 y 1000 m) y alturas (0, 1 y 3 m) de las fuentes de esporas. El banco fue
monitoreado a través del analisis de muestras de suelo de tres profundidades (0-3,
3-6 y 6-9 cm), incubadas a 25°C y 12/12 h luz/oscuridad para inducir la
germinacion de las esporas viables contenidas en él. Se estimé la densidad de
esporas impactadas en las trampas, asi como el numero de gametofitos
desarrollados en las muestras de suelo para los meses, sitios, profundidades y
alturas analizados. El efecto de estos factores sobre la densidad de esporas y
gametofitos fue evaluado mediante un ANOVA de medidas repetidas y de un
MANOVA, respectivamente, seguido de las Pruebas de Tukey. El censo de la
poblacién de hojas de P. caudatum se realizd6 en 30 cuadrantes de 1m?
determinando en cada caso el numero total de frondas, la longitud, el estado
reproductivo (fértil o estéril) y la fase de desarrollo (brotes, juveniles, juveniles-

adultos, adultos, adultos-seniles y seniles). Diferencias en la densidad de hojas



registradas entre sitios, meses y categorias de historia de vida fueron evaluadas a
través de un ANOVA de medidas repetidas, seguido de las pruebas de post hoc. El
efecto del fuego sobre las esporas de P. caudatum se evalud a través de 12
incendios experimentales en condiciones de laboratorio, utilizando hojarasca del
helecho como combustible y bloques de suelo en los que se colocé 1 mg esporas
a 0,1y 3 cm de profundidad. En cada incendio se registro la temperatura maxima
y su duracién para cada nivel de profundidad. Las esporas fueron desenterradas e
incubadas a 25°C y 12/12 h luz/oscuridad. El efecto de la profundidad, las
temperaturas maximas y la duracidbn de la temperatura maxima sobre el
porcentaje de germinacion de las esporas de P. caudatum, se evalug a través de
un analisis de regresion. Los resultados revelaron un patron claramente estacional
en la abundancia de la lluvia de esporas, siendo nula en enero y abril, escasa en
octubre y muy densa en julio. Durante el periodo de esporulacion se registré una
lluvia muy densa al interior de la poblacion de esporofitos, pero disminuy6 al
incrementarse la altura y la distancia a las fuentes de esporas. En el suelo de la
REEE, se detectaron esporas viables de P. caudatum, sin embargo, el tamafio de
estos reservorios fue pequefio en los meses, sitios y profundidades analizados.
Los bancos mas grandes se encontraron en julio y en las muestras de suelo mas
superficiales. El escaso niumero de gametofitos observados en las muestras de
suelo sugiere que, de formarse bancos de esporas, estos son fundamentalmente
de vida corta, aunque no se descarta la existencia de un pequefio banco
persistente. El monitoreo de la poblacién de hojas indicé que algunos parametros
poblacionales y morfométricos de P. caudatum muestran marcadas fluctuaciones

a lo largo del afo. La densidad de hojas difirid significativamente entre meses,



registrando un punto maximo en octubre (15.6 frondas m?) y un minimo en enero
(8.5 frondas m™). La longitud promedio de las hojas no cambié significativamente
entre sitios, aunque fluctué entre meses. El andlisis de la estructura de edades
revel6 que las hojas adultas son la categoria mas ampliamente representada en el
2006, seguida de la fraccion juvenil y la juvenil que transita hacia la fase adulta.
Los sectores que contribuyeron a la esporulacion fueron los adultos y los adultos-
seniles. Los incendios experimentales revelaron que un alto porcentaje de esporas
(77%) enterradas a 1 y 3 cm sobrevivieron al fuego, demostrando que el suelo
actué como un efectivo aislante que restringio el incremento de la temperatura
hacia los horizontes inferiores. Por lo tanto, la profundidad a la que se encontraban
las esporas y las temperaturas maximas alcanzadas durante los incendios fueron
determinantes para su supervivencia. El reestablecimiento post-fuego podria
ocurrir no solo por crecimiento vegetativo, sino también mediante la germinacién
de las esporas procedentes del banco residual, un hecho que explicaria
parcialmente la facilidad con la que esta especie coloniza campos
recurrentemente incendiados en la Peninsula de Yucatan. Los resultados de esta
investigacion permiten concluir que las esporas de P. caudatum que escapan de la
poblacién local para ser dispersadas a grandes distancias y las que subsisten
viables en el suelo juegan un papel importante en la dinamica sucesional de esta
invasora, por lo que, la expansion de sus poblaciones, el reestablecimiento en
areas previamente invadidas y la colonizacion de nuevos sitios en la Reserva
Ecologica El Edén ocurre, al menos en parte, mediante esporas provenientes de la

lluvia y de los bancos de esporas del suelo.



ABSTRACT

This work analyzes the contribution of the spores of Pteridium caudatum to the
colonization and expansion of the invasive fern in EI Eden Ecological Reserve,
(REEE) Quintana Roo, through a study of the spore rain and soil spore banks, a
study of the population of leaves, and the impact of fire on the spores, in order to
achieve a better understanding of the role they play in the successional context.
The study was conducted at three sites of secondary vegetation of the reserve,
invaded by P. caudatum. The spore rain, the spore bank and the population of
leaves were monitored before (January, April), during (July) and after (October) the
period of sporulation 2006. The spore rain was quantified by spore traps that were
placed at different distances (0, 1, 10, 100 and 1000 m) and heights (0, 1 and 3 m)
of the spore sources. The spore bank was monitored by analysing soil samples of
three depths (0-3, 3-6 and 6-9 cm), which were incubated at 25° C and 12/12 h
light / darkness to induce the germination of viable spores contained in the soil.
We estimated the density of spores impacted on the traps, and the number of
gametophytes developed in the soil samples for months, sites, depths and heights
analysed. The effect of these factors on the density of spores and gametophytes
was assessed using an ANOVA of repeated measures and a MANOVA,
respectively, followed by Tukey Test. The census of the population of leaves of P.
caudatum was performed in 30 quadrants of 1m™, determining in each case the
total number of fronds, length, reproductive status (fertile or sterile) and stage of
development (buds, juveniles, juvenile-adults, adults, adult-seniles and seniles).

Differences in leaf density recorded between sites, months and life history



categories were assessed using an ANOVA of repeated measures followed by
post hoc tests. The effect of fire on P. caudatum spores was evaluated through12
experimental fires under laboratory conditions, using bracken litter as fuel and soil
blocks where 1 mg spores was placed at 0, 1 and 3 cm deep. In each fire,
maximum temperature and duration of maximum temperature was recorded for
each level of depth. Exposed and unexposed spores to fire were sowed and
incubated at 25°C and 12 h light / dark. The effect of depth, the maximum
temperatures and duration of the maximum temperature on the germination
percentage was evaluated by a regression analysis. Results revealed a seasonal
pattern in the abundance of spore rain, being absent in January and April, low in
October and abundant in July. During sporulation, spore density decreased with
increase in height and distance to the sources of spores. Viable spores of P.
cadatum were detected in the soil of the REEE, however, the size of the spore
banks were small in the months, sites and depths studied. The biggest banks were
found in the superficial soil samples of July. The low number of gametophytes
observed in the soil samples suggests that these banks are essentially short-lived,
but cannot rule out the existence of a small persistent spore bank. The study of the
population of leaves indicated that some population and morphometric parameters
of P. caudatum showed fluctuations throughout the year. Leaf density differed
significantly between months, recording a peak in October (15.6 fronds m™) and a
minimum in January (8.5 fronds m@). Mean length of the leaves did not change
significantly between sites, but varied between months. The analysis of population
structure of leaves revealed that mature leaves are almost 30% of the total, being

the category most widely represented in 2006, followed by juvenile and juvenile-
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adult categories. Fertile individuals only were detected in the census of July. The
sectors that contributed to the sporulation were adults and adult-senile.
Experimental fires showed that a high percentage of spores (77%) buried at 1 and
3 cm survived to the fire, demonstrating that the soil is an effective insulator,
restricting the increase of the temperature into the deeper layers. During a fire two
factors are crucial for the survival of the spores in the soil: depth at these found
and maximum temperatures. The post-fire establishment may occur not only by
vegetative growth, but also through the germination of spores from the residual
spore bank, a fact which partially explains the ease with which this species
colonizes burned areas in the Yucatan Peninsula. The spores of P. caudatum have
an important role in the successional dynamic of this invader, so the expansion of
their populations, reestablishment and colonization of new sites in the REEE

occurs, at least in part, by spores from the spore rain and soil spore banks.

12



CONTENIDO

AQradeCimiBNTOS v 4
RS UM BN e 7

A ST ACT . 10
L INErOAUCCION .ot 15
1.1 CoNCEPLO A INVASOK .....vieiie ittt et e e 23
1.2 Las invasiones vegetales ....... ..o 24

1.1.1 Factores que influencian el proceso de invasion
1.1.2 Etapas del proceso de invasion
1.1.3 Clasificacion de las especies invasoras

1.3 Atributos ecoldgicos y fisiologicos de Pteridium ......................ooenl. ...32
1.4 Ciclo de vida de Pteridium ... ..o 40
1.5 Establecimiento de Pteridium a partir de esporas ............cccceveieiiiiiinnnnnn.. 44
1.6 LIUVIA A€ ESPOIAS ...t e 46

1.5.1 Produccion
1.5.2 Dispersion
1.5.3 Deposicion

1.7 BANCOS UE ESPOMAS ...viueini ettt et et et et et et et e et e e eaeeneaas 53
1.8 Respuesta ecoldgica de Pteridium al fuego ..o, 56
2. OB tIVOS et 58

2.1 General
2.2 Especificos

I T o 110 L0 =S 60
7/ Y =3 (Yo [0 Lo To 1 - 62

4.1 Area de estudio
4.2 Disefio experimental

4.2.1 Monitoreo de la lluvia de esporas

4.2.2 Monitoreo del banco de esporas
4.2.3 Monitoreo de la poblacion de hojas

13



4.2.4 Efecto del fuego sobre las esporas

D RESUI AT O .o e 80

5.1 Monitoreo de la lluvia de esporas

5.2 Andlisis del banco de esporas

5.3 Lluvia de esporas vs banco de esporas

5. 4 Monitoreo de la poblacion de hojas

5.5 Efecto del fuego sobre la germinacion de las esporas

B. DISCUSION .ttt
6.1 Esporulacion y lluvia de esporas
6.2 Bancos de esporas del suelo
6.3 Monitoreo de la poblacién de hojas
6.4 Efecto del fuego sobre la germinacion de las esporas
4 o T o 11 FS3 Lo o 1=
I S {=ToTo] o 0Y=] o Lo F=Tod To o 1=

9. Sugerencias para futuros eStUdioS......ccoviriieiii i

Bibliografia. .. ..o

14



1. INTRODUCCION

La comprension de cdémo las caracteristicas de historia de vida de las plantas
invasoras se relacionan con su habilidad colonizadora puede revelarnos los
procesos que subyacen a los patrones de distribucion y ayudarnos a predecir la
respuesta de una especie a la alteracion y modificacion del habitat. Puesto que los
mejores colonizadores son los mas aptos para sobrevivir en habitats perturbados y
por lo tanto, los mas propensos a convertirse en invasores (Flinn, 2006), identificar
las caracteristicas que permiten su establecimiento, promueven su persistencia y
facilitan su distribucion, nos brindara informacion esencial sobre la dinamica del
proceso de invasion y proporcionara una base desde la cual las estrategias de

manejo pueden ser desarrolladas.

Pese a que la importancia de las invasiones bioldgicas ha sido reconocida
desde hace méas de 50 afios (Elton, 1958), la mecénica de estos procesos no se
comprende aun con profundidad, existiendo hasta el presente numerosas
interrogantes sin respuestas adecuadas, como por ejemplo, ¢Qué factores
permiten a una determinada especie colonizar, establecerse y dominar nuevos
ambientes? ¢Cual es la importancia relativa de estos factores en el proceso de
invasion/expansion? Si bien hasta ahora no se tiene una respuesta completa a
esta pregunta, si existe bastante evidencia de que ésta no es simple. Numerosos
factores (bioticos, abibticos y antropicos) estan involucrados y deben ser
considerados simultaneamente para poder brindar una prediccion adecuada. Entre

los mas importantes podemos citar, por ejemplo, los diferentes aspectos de
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historia de vida (esto es, caracteristicas reproductivas y de crecimiento, tales como
mecanismos de dispersion, propiedades de germinacion, etc.), demografia (por
ejemplo, estructura de edades, dinamica poblacional, etc.), factores ambientales
(clima, caracteristicas del suelo, hidrografia, etc.), interacciones inter-especificas e

historia de disturbio.

La ecologia de las especies vegetales invasoras es un campo que ha recibido
una gran atencion en las Ultimas décadas (Drake et al., 1989; Sakai et al., 2001);
la mayoria de las investigaciones se han enfocado en los impactos de las especies
exoticas sobre los ecosistemas naturales (Hobbs, 2000; Mooney & Hobbs, 2000;
Sutherst, 2000; Pimentel et al., 2001; D’Antonio & Kart, 2002; Finoff et al., 2005;
Lockwood et al., 2007), pero solo unas cuantas se han dirigido hacia el estudio de
las causas o factores que propician el éxito y la expansion de las especies nativas
potencialmente invasoras. Estas, a diferencia de las exoticas han coexistido con
las especies restantes de la comunidad durante un periodo relevante desde el
punto de vista ecoldgico y evolutivo. Son a menudo plantas pioneras de las
primeras etapas de sucesion, prolificas, de alta movilidad, competitivas y
generalistas, que pueden prosperar en diferentes ambientes, especialmente en
ecosistemas alterados por el hombre (Gollasch & Leppéakoski, 1999). La creacion
de grandes espacios homogéneos y otras areas alteradas e inestables, facilitan su

rapida expansion (Hengeveld, 1996; IUCN, 2000).

Si bien dentro del territorio nacional, el problema de las invasiones vegetales

todavia no alcanza las proporciones alarmantes de otros paises como Estados
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Unidos y Reino Unido, donde el 60% y el 94% de la flora corresponde a especies
introducidas (Pimentel et al., 2001), es claro que existen focos rojos (CONABIO,
2005), los cuales, ameritan una atencion inmediata. Un ejemplo claro, aunque no
adecuadamente dimensionado son los bosques tropicales estacionalmente secos
de la Peninsula de Yucatan que histéricamente han sido impactados por disturbios
recurrentes y de gran magnitud, tornandose muy susceptibles a la invasion. El
cambio de uso de suelo y la amplia utilizacion del fuego como herramienta
agricola han favorecido la expansion de una flora oportunista, conformada por

especies invasoras, y muchas veces resistentes al fuego (Ramirez et al., 2010).

Un requisito previo para la invasion es la existencia de disturbios y éstos son
parte de la dinamica de los ecosistemas; sin embargo, la alteracion antropica de
los regimenes de disturbio produce cambios en el sistema (por ejemplo, en la
disponibilidad de recursos), los cuales, evitan frecuentemente la regeneracién de
la vegetacion nativa y detienen los procesos de sucesion (Vitousek et al., 1997).
Esos sitios degradados suelen estar dominados por especies invasoras como
pastos y helechos que compiten fuertemente con las especies nativas, llegando en
ocasiones, a excluirlas. El resultado es la formacidbn de extensos tapetes
monoespecificos 0 comunidades empobrecidas desde el punto de vista floristico,
las cuales, monopolizan los recursos, atraen un niumero limitado de dispersores y

evitan el reestablecimiento de la flora nativa (Slocum et al., 2004).

Se estima que alrededor de unas 60 especies de helechos tienden a adquirir

un comportamiento invasor, impactando negativamente a los ecosistemas o
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produciendo algun efecto deletéreo sobre la salud humana debido a su toxicidad y
potencial carcinogénico. De todos ellos, Pteridium L. causa el mayor rango de
problemas (Robinson et al., 2010) en ecosistemas intervenidos por la actividad
humana; su dominancia puede llegar a desarticular los esfuerzos de conservacion
y el manejo de la vida silvestre, asi como la productividad de las tierras destinadas
a la agricultura, la ganaderia y la foresteria. Estos helechos comparten dos
caracteristicas esenciales: tienden a ser heliofitos durante la fase esporofitica y
son capaces de expandirse rapidamente a través de esporas y/o rizomas. En un
ambiente estable, su avance esta severamente restringido por la sombra del dosel
del bosque, pero cuando el equilibrio natural es alterado (por ejemplo debido a un
incendio, un huracan, erosién o un derrumbe), las especies potencialmente
invasoras pueden explotar oportunidades para la colonizacion. Sin embargo, es
tras un disturbio humano que su conducta colonizadora tiende a crear problemas.
La manipulacion antrépica de los ecosistemas puede alterar substancialmente el
habitat, de tal forma que los niveles de luz se incrementan, mientras que el
namero de competidores y depredadores naturales, asi como los vectores de
enfermedades disminuyen. Es entonces cuando los helechos nativos helidfitos,

pueden expandirse, al tomar ventaja del nuevo ambiente perturbado.

Pteridium caudatum (L.) Kuhn es un helecho nativo de la Peninsula de
Yucatan, cuya distribucién incrementd de manera considerable en las ultimas
décadas (Schneider, 2004). Un estudio realizado en la region de Calakmul, al sur

de la Peninsula, mostré que entre 1987 y 1997 el area invadida se cuadruplico,
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tanto en el area protegida de la Reserva de la Biodsfera de Calakmul, como en las

tierras ejidales y privadas (Turner et al., 1990).

Las causas que propiciaron su expansion en esa porcion del tropico mexicano,
estan sujetas a varias interpretaciones. Una teoria propone que la invasion de
Pteridium esta relacionada con el uso, a largo plazo de técnicas tradicionales de
cultivo, basadas en el uso del fuego, como la agricultura itinerante de roza, tumba
y quema, combinada con ciclos de reposo reducidos; otro punto de vista
considera que las quemas que se escapan del control de los campesinos y que se
propagan a través de areas extensas en el paisaje son las responsables de la
existencia de manchones continuos de Pteridium (Turner et al., 2003). Una tercera
teoria incorpora ambos aspectos y sugiere que la invasion de este helecho es un
proceso complejo en donde estan involucrados degradacion ambiental, estrategias

de uso del suelo y regimenes de fuego (Schneider, 2004).

A la histérica interferencia del hombre sobre los ecosistemas naturales en los
tropicos, hay que afadir los atributos intrinsecos de la especie: su acentuada
eficiencia fotosintética en condiciones de alta luminosidad; su marcada plasticidad
morfologica y fisiologica, que le permite adaptarse a diferentes habitats y
condiciones ambientales; la capacidad de producir sustancias alelopaticas y
antidepredadoras; su rizoma que se ramifica indefinidamente, confiriéndole una
gran capacidad de colonizacion y su enorme potencial reproductivo, estimado en
cientos de millones de esporas, susceptibles de ser transportadas por el viento a

cortas y a grandes distancias.
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Aungue la ecologia de Pteridium ha sido intensamente estudiada en las zonas
templadas, se ha comprobado que muchos de los patrones descritos para esas
latitudes, no se aplican en los tropicos (Page, 1976). Por otro lado, las
investigaciones ecologicas sobre esta invasora en el sureste de México son
escasas (Suazo, 1998; Vitkai & Pérez-Salicrup, 2001), pero las que explican la
dindmica y distribucion actual de las invasiones en la Peninsula de Yucatan son
aun menores (Schneider, 2004; 2008). Se requiere, por lo tanto, iniciar
investigaciones gue nos permitan conocer diversos aspectos sobre la ecologia, la
fisiologia, la genética y la demografia de esta especie invasora con el propésito de
generar informacion de base que nos permita “conocer al enemigo”, estimar su
potencial reproductivo, determinar su capacidad de dispersion, detectar las fases
mas vulnerables del desarrollo y los factores (extrinsecos e intrinsecos) que
controlan la transicién entre estados de historia de vida, desde la produccion de
esporas hasta la germinacién, y desde el establecimiento del gametofito hasta la
fertilizacion y el subsecuente desarrollo del esporofito. Nuestro conocimiento
actual sobre la biologia de los gametofitos de Pteridium se basa principalmente en
las observaciones de Conway, publicadas hace mas de 50 afios a partir de
observaciones en cultivos de laboratorio con sustratos artificiales (Conway, 1949).
En consecuencia, no sabemos nada sobre la fenologia de los gametofitos en
condiciones naturales y como ésta se relaciona con la esporulacion en un clima

estacional.

La presente investigacion esta ubicada en ese contexto y pretende responder a

las siguientes preguntas: ¢Pueden las esporas de P. caudatum contribuir a la
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expansion del helecho en la Reserva Ecologica ElI Edén? ¢ Cual es su potencial
colonizador? Puesto que la introduccion (dispersion) de propagulos hacia una
nueva area es el primer paso en el proceso de invasion (colonizacion), resulta
imprescindible resolver algunas interrogantes previas, como por ejemplo: ¢ Cual es
la abundancia de la lluvia de esporas de P. caudatum en la reserva? ¢Hay
variabilidad espacio-temporal en la abundancia de propagulos en el aire? ¢ Pueden
éstas ser llevadas por el viento a alturas y distancias considerables de las plantas
parentales? ¢Qué proporcion de esporas se incorpora al suelo y cuantas de ellas
permanecen viables en el ambiente edafico natural? ¢Cual es la longevidad
potencial de estos reservorios? ¢Puede el fuego afectar la viabilidad de dichos

reservorios?

Con un potencial reproductivo tan alto, es probable que las esporas realicen
una importante contribucion a la expansiéon de la especie. Sin embargo, la
abundante propagacion vegetativa, aunada a la aparente escasez de gametofitos
observados en condiciones naturales ha llevado a subestimar el papel de las

esporas (Dyer, 1989).

La probabilidad de que Pteridium esté colonizando nuevas areas por esporas
tiene implicaciones importantes para el control de su establecimiento en sitios
nuevos y para su reestablecimiento en areas donde existia previamente. Mas aun,
la amplia ocurrencia de bancos de esporas de Pteridium podria significar que las
actividades disefiadas para erradicar éste helecho promueven la colonizacion, al

crear numerosas oportunidades para la germinacion de las esporas y el
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establecimiento de los gametofitos después de cualquier forma de disturbio en el

suelo.

Resulta urgente también emprender estudios que permitan lograr una mejor
comprension de la ecologia de la germinacion de las esporas en relacion con el
fuego y la influencia que éste pudiese ejercer sobre los bancos de esporas del
suelo. Este es un aspecto de la mayor relevancia por dos razones: el fuego es un
elemento recurrente en la Peninsula de Yucatan y uno de los principales factores
que promueven el establecimiento de Pteridium a partir de esporas en los trépicos
(Gliessman, 1978). A pesar de su enorme importancia, la respuesta ecoldgica de
Pteridium al fuego y su dindmica de regeneracién en areas incendiadas ha sido
pobremente explorada en los trépicos (Vogl, 1964; Gliessman, 1978; Tolhurst,
1990; Paulsamy et al., 1995; Alonso-Amelot & Rodulfo-Baechler, 1996; Ramirez-
Trejo et al., 2007) y nulamente estudiada en nuestro pais. Este trabajo presenta

las primeras observaciones sobre el tema.

Por lo anteriormente expuesto, es preciso entender que la expansién de
especies vegetales invasoras como las pertenecientes al género Pteridium
amenazan la integridad de algunos de los ecosistemas mas diversos del planeta
como son los bosques tropicales del sureste mexicano, por lo que, la generacion
de conocimiento cientifico sera sin duda la mejor herramienta para la toma de
decisiones y permitira desarrollar en el corto, mediano y largo plazo, estrategias de
control adecuadas encaminadas a lograr la restauracion funcional de areas

invadidas por Pteridium en esa porcién del Trépico Mexicano.
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1.1 Concepto de invasor

El término invasor fue utilizado por Clements para describir a aquella planta
que arriba a un nuevo enclave, se establece y compite con los primeros
ocupantes, pudiendo llegar a desplazarlos. El invasor en esta amplia concepcion
Se reconoce por su procedencia remota u origen aléctono y también incluye a las
especies naturalizadas, es decir, a aquellas plantas que son indistinguibles de las
especies indigenas, a no ser que se conozca la historia reciente de su expansion.

Estos casos también pueden ser denominados como nedfitos.

El término exdtica se refiere a las especies, subespecies o taxén inferior,
introducidos fuera de su area de distribucion natural (pasada opresente) y
potencial de distribucion; incluye cualquier parte, gametos, semillas, huevos o
propagulos de dichas especies que podrian llegar a sobrevivir y reproducirse. En
este mismo sentido se utilizan los términos: fordnea, introducida, no nativa, no
indigena, al6ctona o alienigena. (UICN, 2000). El término se fundamenta en
conceptos ecoldgicos y biogeograficos y no politico-administrativos. Dentro de un
mismo pais una especie autdctona cuya distribucion esté circunscrita a un ambito
biogeografico concreto puede volverse exotica si es introducida (voluntaria o
involuntariamente) en otra zona del mismo pais donde no se encontraria de forma
natural (traslocacion). En la actualidad, la mayor parte de los investigadores
coinciden en denominar introducida a aquella planta transportada mas all4 de
barreras geogréficas, naturalizada a aquella que se establece y reproduce en el

nuevo enclave superando condicionantes bidticos y abidticos e invasora cuando
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ademas tiene descendencia fértil capaz de colonizar lugares distantes de la
localidad en la que fue introducida y establecer en ellos poblaciones viables. En
este trabajo el término invasor es usado en un sentido mas amplio para sefialar no
solo a las especies introducidas, sino también a aquellas plantas nativas que son
poco comunes dentro de la comunidad, pero que se establecieron y expandieron
en un area que no ocupaban previamente, incrementando en dominancia
(densidad, cobertura y/o biomasa), actuando como agentes de cambio y
produciendo dafios a los ecosistemas, a las infraestructuras y a la salud (Brooks,
& Lusk, 2008). Definidos los criterios para identificar al invasor, procede valorar la

gravedad que reviste esta amenaza.

1.2 Las invasiones vegetales

El concepto de invasiones bidticas hace referencia a la forma vertiginosa y
rapida con la que muchas especies colonizan con éxito ciertas areas del planeta
luego de haberse interrumpido las barreras geograficas que las mantenian en su
zona de origen. En el mundo hay especies invasoras y su plasticidad les permite
viajar, establecerse, colonizar exitosamente y dominar nuevos lugares (Mack et

al., 2000).

La introduccidn y/o expansion de especies invasoras, junto con la pérdida del

habitat es una de las mayores amenazas para la biodiversidad y uno de los

principales motores del cambio global (Naranjo & Dirzo et al., 2009; Vié et al.,
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2009). Los alcances y costos de las invasiones bioldgicas son enormes, tanto en

términos econdmicos como ecoldgicos (Aguilar, 2005).

En el ambito ecoldgico, el principal impacto es la pérdida de la biodiversidad y
la homogeneizacion de los sistemas biologicos (Lockwood & McKinney, 2001). Las
plantas invasoras pueden interferir con las especies nativas por competencia o
por hibridacién (Atkinson & Cameron, 1993; Lodge, 1993). Sus impactos pueden
incluir el reemplazo o cambio de los roles de las especies nativas en las
comunidades, alteracion de los procesos evolutivos y cambios radicales en la
abundancia de especies, incluyendo la extincion de algunas (Mack et al., 2000). A
escala de ecosistema, las invasoras pueden modificar los ciclos biogeoquimicos
(por ejemplo, el ciclo de nutrientes), los ciclos hidroldgicos, alterar los regimenes
de disturbio y el reclutamiento de especies nativas (Money & Drake, 1986;
Vitousek, 1994; Levine et al., 2003; Lockwood et al.,, 2007). Respecto a los
impactos econdmicos, las especies invasoras son responsables de pérdidas
debidas a dafios en la produccion de las cosechas, la ganaderia y en las
infraestructuras. Tan solo en los Estados Unidos, los dafios econdmicos asociados
a las invasiones biologicas ascienden a 137 billones de délares anuales (Pimentel
et al.,, 2001; 2005). Sin considerar los costos derivados de su control y/o
erradicacion, ademas de los dafios a la salud humana. A pesar de las
consecuencias potencialmente severas de las invasiones, solo un 10% de las
invasoras induce cambios profundos en los ambientes receptores. Estas especies

se denominan transformadoras (Vitousek et al., 1997).
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1.2.1 Factores que influencian el proceso de invasion

No existe una clara definicion acerca de cudles son los factores que
promueven las invasiones vegetales. La mayoria de los autores coincide en que
hay dos grupos de factores que podrian explicar, de manera independiente o en

conjunto, el éxito de las especies invasoras:

1) los atributos del héabitat,

2) los atributos de la especie invasora

Con relacion a los atributos del habitat, uno de los mas importantes es la
invasibilidad o propension de una comunidad a ser invadida. Es una propiedad
emergente del ecosistema, determinada por el nivel de disturbio, la habilidad
competitiva de las especies nativas y la resistencia del ecosistema a la invasion
(Lonsdale, 1999). Las invasiones vegetales se verian favorecidas en habitats
compatibles con los requerimientos de la nueva especie (Rejmanek et al., 2005) o
donde hayan ocurrido cambios que permitan la proliferacion de la especie invasora

(Mashhadi & Radosevich, 2004).

La compatibilidad del habitat receptor ocurriria en dos niveles: a) Por una parte
el nivel relativo a los atributos de la comunidad establecida o receptora que estaria
definido por propiedades tales como la diversidad especifica, el comportamiento
ecoldgico de las especies residentes, la velocidad de recuperacion post-disturbio,

la existencia de nichos abiertos que provean una ventana de oportunidad para el
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establecimiento de la especie invasora y la presion de propagulos de la comunidad
residente. Sobre el punto de la biodiversidad no existe un patron generalizado. Se
ha comprobado que en una escala pequefia hay una relacion negativa con la
susceptibilidad a la invasion, mientras que en una escala de paisaje pareciera
ocurrir a la inversa, lo cual tendria su légica en el hecho de que tanto las
invasiones como la biodiversidad estarian regulados por el mismo conjunto de
factores, es decir, el clima y los recursos disponibles (Rejméanek et al., 2005) El
segundo nivel de compatibilidad del habitat receptor estaria dado precisamente
por las caracteristicas edafocliméaticas del ambiente. El punto medular podria ser
la disponibilidad de recursos como luz, agua y nutrientes, aunque Davis et al.,
(2000) puntualizan que es definitoria la disponibilidad de recursos libres (no
empleados por la comunidad residente) como ocurre en situaciones post-disturbio.
Se cree que las comunidades mas diversas son mas resistentes a las invasiones
debido a que sus especies utilizan casi todos los recursos, dejando unos pocos
disponibles para las nuevas especies. Estos recursos no utilizados se denominan
nichos vacantes y son facilmente ocupados por las especies invasoras (Levine &

Antonio, 1999).

Ciertos cambios en el habitat también favorecerian las invasiones. En este
caso se indican como causas posibles la ocurrencia de disturbios, la degradacion
del suelo y los cambios en el uso del suelo (Mashhadi & Radosevich, 2004),

mMismos que son necesarios en la fase de introduccion (Sharma et al., 2005).
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Entre los atributos mas importantes que explican el potencial invasor de una
especie estan: su capacidad de dispersion, la habilidad para competir por recursos
limitantes, alta fecundidad, abundante propagacion vegetativa, rapido crecimiento,
gran plasticidad fenotipica, la potencialidad de mantener la produccion de
propagulos aun en condiciones adversas, elevada presion de propagulos, historias
naturales tipo r (es decir, uso de habitat pionero, tiempo de generacion corto) y la
habilidad para cambiar entre estrategias r y K (éstas ultimas caracterizadas por
tiempos generacionales mas largos, tasas de natalidad y mortalidad bajas,

poblaciones poco fluctuantes y de ambientes estables) (Kohlar & Lodge, 2001).

En las especies invasoras, las elevadas tasas de crecimiento y reproduccion
conducen a una eficaz monopolizacién de recursos y a un desplazamiento de las
especies nativas por exclusion competitiva. También se ha sugerido que las
especies invasoras son capaces de aclimatarse mejor a condiciones ambientales
nuevas o cambiantes que las especies nativas. Dicha capacidad puede atribuirse
a una alta plasticidad fenotipica, que resulta cuando un determinado genotipo da
lugar a fenotipos muy distintos en respuesta al ambiente, o puede derivar de una
alta flexibilidad funcional, es decir, cuando el fenotipo varia en el tiempo como
respuesta a las oscilaciones ambientales. Estas propiedades han sido observadas
en helechos invasores en Hawai y en diversas especies colonizadoras de claros
del bosque o de zonas perturbadas. La plasticidad fenotipica puede variar no solo
entre especies invasoras y no invasoras, sino entre poblaciones de una misma
especie que muestran distinta capacidad invasora (Niinemets et al., 2003).

Algunas especies poseen gran facilidad para hibridar con otras, permitiéndoles
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aumentar su variabilidad genética y adquirir un gran potencial invasor, atributos
gue favorecen el establecimiento de poblaciones permanentes en areas nuevas a

partir de unos cuantos individuos introducidos.

1.2.2 Etapas del proceso de invasion

Las invasiones vegetales son un caso especifico de un proceso ecoldgico
mayor que es la colonizacién (Davis et al., 2000). Para que la colonizacion inicial
sea efectiva se requiere: que los atributos de la comunidad receptora permitan la
proliferacion de la nueva especie y que los requerimientos ecolégicos Y fisioldégicos
de ésta, se vean cubiertos dentro de un rango de tolerancia que permita su

expansion (Figueroa et al., 2004).

Una determinada especie llegarda a ser invasora solo si logra dispersarse,
establecerse y sobrevivir en un nuevo ambiente (Hobbs, 1989). El establecimiento
y la dispersién dependeran, a su vez de la disponibilidad inicial de propagulos

necesaria para iniciar el proceso de invasion dentro de una comunidad local.

El primer paso en el proceso de invasion es la inmigracion o introduccion de
propagulos a una nueva area, la cual, puede ocurrir de manera deliberada o
accidental (etapa 1). Si al menos un propagulo es capaz de sobrevivir y crecer sin
la asistencia humana, entonces se dice que el establecimiento es espontaneo
(etapa 2). Algunas especies son capaces de formar poblaciones que llegan a

adquirir un tamafio minimo viable, que les permite tornarse mas resistentes a las
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fuerzas estocasticas ambientales, demograficas y genéticas y establecerse
permanentemente (etapa 3). Algunos de éstas logran expandirse hacia nuevas

localidades, ampliando su rango de distribucion (etapa 4) (Heger, 2001) (Fig. 1).

1.2.3 Clasificacion de las especies invasoras

Existen diversas clasificaciones de las especies invasoras tomando como
referencia diversos criterios de evaluacion. La clasificacion adoptada por Santa
Catalina Island Conservancy (1997) lo hace con base en seis criterios:

1. Abundancia de la especie

N

. Distribucién (localizada o ampliamente distribuida, insular o de tierra firme, etc.)

w

. Capacidad invasora de la especie

4. Tipo de comunidad invadida (rara o comun, fragil o robusta)

o

. Impactos ecoldgicos

(o2}

. Facilidad de erradicacion o control

De acuerdo con lo anterior, el Florida Exotic Pest Plant Council (1995) clasifica

QO

las especies exdticas en cuatro categorias de acuerdo con su poder invasor:

» Categoria I especies ampliamente distribuidas con un potencial establecido de
invadir y destruir comunidades vegetales.

» Categoria Il: especies con distribucion local, pero con poblaciones en rapida
expansion o que muestran potencial para destruir comunidades vegetales en otras

areas.
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» Categoria lll: especies con distribucion local, con abundancia moderada o que
representan una amenaza para habitats particulares.
» Categoria IV: especies con niveles de abundancia variados, que necesitan una

mayor disponibilidad de recursos y posibilidades para convertirse en invasoras.

Para facilitar la tarea de pronosticar la propagacion de plantas invasoras y
plantear estrategias adecuadas de control, Gutiérrez (2006) recomienda tener en
cuenta las caracteristicas biologicas y ecoldgicas que se manifiestan en el habitat

autoctono y en el de introduccion, como por ejemplo:

1. El mecanismo de dispersion de los propagulos (adaptaciones para la dispersion
a corta y larga distancia).

2. La ecologia de los propagulos (produccion abundante o escasa, continua o
estacional; longevidad de los propagulos y mecanismos de latencia).

3. Sistemas de reproduccion (adaptaciones para la autofertilizacion y la
fertilizacion cruzada; capacidad para reproducirse por via vegetativa).

4. Ritmo de crecimiento en condiciones favorables.

5. Capacidad de rebrotar después de la tala.

6. Requisitos para la germinacion y el establecimiento.

7. Factores ambientales (tolerancia a heladas, al fuego y a la sombra, necesidades
en materia de nutrientes y agua, etc.).

8. Propension a plagas y enfermedades (plagas generalistas o especialistas).
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Etapa 1 Una especie entra en la via del transporte '

Sucumbe durante el
transporte

Etapa 2y 3 — )
Establecimiento espontaneo No sobrevive al
Establecimiento permanente establecimiento
Etapa 4 z No invasora
O
)
Z
<
o
x
L
Invasora

Fig. 1. Etapas del proceso de invasion (Basado en Kolar & Lodge, 2001).

1.3 Atributos ecoldgicos y fisiologicos de Pteridium

Las especies del género Pteridium estdn consideradas entre las plantas
invasoras mas exitosas del mundo (Taylor, 1989; Alonso-Amelot et al., 2001). Se
encuentran en los cinco continentes, tanto en zonas templadas, como tropicales y
desde el nivel del mar hasta altitudes que superan los 3,000 m (Tryon, 1941,
Page, 1976). Es también la planta vascular de mayor distribucion en el planeta,

estando ausente Unicamente en la Antartida, en las zonas desérticas y las partes

32



mas altas de las zonas montafiosas (Page, 1982). Pteridium es tratado
frecuentemente como un género monotipico (P. aquilinum) con dos subespecies,
aquilinum y caudatum y doce variedades: latisculum, pubescens, decompositum,
aquilinum, pseudocaudatum, feei, wightianum, africanum, caudatum, yarrabense,
arachnoideum y esculentum (Tryon, 1941). Sin embargo, en la actualidad existe
gran controversia respecto a la taxonomia infragenérica y se reconocen varias
especies, subespecies y variedades (Page, 1976; Thomson, 2000b, 2004; Der et
al., 2009). De acuerdo con Mickel & Smith (2004), en México existen tres
especies, ampliamente distribuidas: P. arachnoideum (Kaulf.) Maxon, P. aquilinum
con tres variedades var. feei (W. Shaffn. ex Fée) Maxon ex Yunck., var.
pubescens Underw. y var. latiusculum (Desv.) Underw. ex Heller, y P. caudatum
(L.) Maxon, siendo esta Ultima la que crece en la Peninsula de Yucatan, aunque
su distribucién no se limita a ésta region, por el contrario, esta especie se

encuentra ampliamente representada en la Republica Mexicana (Fig. 2).

Las plantas de éste género son extremadamente exitosas y por su efecto en
las comunidades naturales se consideran una maleza dificil de erradicar por
medios mecanicos, bioldgicos e incluso quimicos (Fletcher & Kirkwood, 1979).
Afectan profundamente los ecosistemas intervenidos por la actividad humana y
son especialmente propensas a invadir sitios talados, campos de -cultivo,
pastizales inducidos, parcelas abandonadas y areas afectadas por incendios.
(Page, 1976). En estas areas, los procesos de regeneracion de la vegetacion

nativa y la practica de la agricultura se ven muy limitados.
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El gran potencial competitivo de este helecho estd dado por su amplia
tolerancia al estrés y a las perturbaciones ambientales (Page, 1976), aspectos que
responden en gran medida al producto de una exitosa combinacion de
caracteristicas morfoldgicas vy fisiologicas, entre las que destacan: un sistema de
rizomas muy largo, ramificado y longevo que sobrevive al fuego (Watt, 1943, 1947,
Vogl, 1964); abundante reproduccion vegetativa (Marrs & Watt, 2006); efectiva
actividad alelopética y antidepredadora (Gliessman, 1976; Taylor & Thompson,
1990, 1998) y un enorme potencial reproductivo, estimado en cientos de millones
de esporas que permanecen viables por lo menos una temporada después de ser

dispersadas (Conway, 1949; Dyer, 1989).

La invasion de Pteridium representa un problema serio para la conservacion,
asi como para los productores y administradores de recursos (Varvarigos &
Lawton, 1991; Pakeman & Marrs, 1992 a,b), pues no solo retrasa la recuperacion
de la estructura y composicion de los bosques originales, dando lugar a un tipo de
sucesion “arrestada” (Aide & Cavelier, 1994; Walker & Boneta, 1995; Walker et al.,
1996), sino también obstaculiza o, en el peor de los casos, imposibilita las labores
agricolas y forestales, obligando a los campesinos a abandonar sus tierras debido
a la fuerte inversion inicial en mano de obra que requiere el abatimiento de la

poblacién de helechos (Edouard et al., 2004).

Es también una amenaza para el hombre, en la medida en que éste y sus
animales de cria se ven afectados. Al ser ingerido por el ganado produce

afecciones graves como avitaminosis, paralisis mecanica, ceguera permanente,
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hemorragias internas y cancer (Evans, 1986; Pinto et al., 2004). La evidencia fosil
sugiere que Pteridium ha tenido al menos 55 millones de afios para evolucionar y
perfeccionar un poderoso arsenal de metabolitos secundarios antidepredadores y
antipatdgenos (Page, 1986), entre los que destacan las ecdisonas (un tipo de
hormonas que promueven la muda o ecdisis en los insectos), los sesquiterpenos,
los taninos, los glucdsidos cianogénicos, los flavonoides y la tiaminasa (una
enzima que descompone a la tiamina o vitamina B1) (Cooper-Driver, 1976). Todas
las partes del helecho, incluyendo rizomas, raices, hojas vivas y muertas, brotes y

esporas son altamente toxicas.

Pteridium es un helecho oportunista que crece exitosamente en una amplia
variedad de climas, suelos y condiciones edaficas (Page, 1976); no obstante, su
productividad aumenta a bajas altitudes (Atkinson, 1986,1989), especialmente en
sitios abiertos, donde confluyen suelos profundos y bien drenados (Watt, 1964;
Poel, 1951, 1961). Una aireacion deficiente inhibe el crecimiento del rizoma. El
esporofito se desarrolla tipicamente en suelos acidos y pobres en nutrientes (Watt,
1976), sin embargo, el N, P y K son elementos importantes para su crecimiento
(Schwabe, 1953). La exposicién al viento es un factor que limita la distribucion
altitudinal de Pteridium (Leach, 1930; Braid, 1934; Conway, 1949; Barkley, 1953;
McVean & Ratcliffe, 1962), de ahi que esté ausente en las partes mas altas de las
zonas montafiosas, donde el viento provoca la ruptura de las hojas, acortando su
vida productiva. Pteridium es un helecho intolerante a la sombra, no obstante,
puede crecer en un amplio rango de condiciones luminicas, adaptacion que se

refleja al comparar la morfologia, la textura y la densidad de las hojas entre
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hébitats sombreados y expuestos (Conway & Stephens, 1957; Cook, et al., 1979;
Pitman & Pitman, 1986). Su vigor, densidad y potencial reproductivo incrementan
cuando esta totalmente expuesto a la luz (Marrs & Watt, 2006). Por lo tanto, este
helecho puede alcanzar dominancia y expandirse cuando la cobertura arborea es

removida.

Las hojas son generalmente grandes (1.5-3 m), amplias y traslapadas, privando
de la luz a las plantas que crecen bajo su follaje, debilitandolas y matandolas.
Adicionalmente, las hojas poseen una cuticula muy gruesa que le confiere un
eficiente control sobre la pérdida de agua (Pakeman & Marrs, 1992a) y la
capacidad de crecer vigorosamente en areas abiertas, con alta intensidad luminica
(Daniels, 1986; Roberts, 1986). La dominancia de Pteridium también se explica
por la lenta descomposicion de la hojas (Frankland 1966a, b; 1976), las cuales, al
morir se acumulan formando gruesas capas de hojarasca que impiden el

establecimiento de otras especies colonizadoras (Watt, 1956, 1969, 1970).

El rizoma es responsable de su conducta agresiva y de la abundante
reproduccion vegetativa que caracteriza a estas plantas; crece rapidamente a una
tasa de 1.8 m /afo, permitiéndole ocupar todo el espacio disponible en el suelo y
formar una densa red que dificulta el establecimiento de otras especies, asi como
la practica de la agricultura. Los rizomas suelen encontrarse entre los 8 y 30 cm de
profundidad, pero en algunos casos llegan a penetrar hasta 1 m (Flinn & Ross,
1977). Los rizomas constituyen el principal organo de almacenamiento de

carbohidratos (Williams & Foley, 1976) y agua (Smith, 1986), siendo
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particularmente efectivos en la rapida movilizacion de fésforo a partir de fuentes
inorganicas. Las hojas se desarrollan estacionalmente a partir de las yemas del
rizoma y su emergencia depende totalmente de las reservas de carbohidratos

acumuladas en dichos érganos (Williams & Foley, 1976).

El sistema de rizomas de Pteridium tiene dos componentes: a) ramificaciones
largas que se expanden continuamente, produciendo una rapida invasion; carecen
de yemas vegetativas, no forman hojas y su funciébn principal es el
almacenamiento de carbohidratos (Watt, 1940; Williams & Foley, 1976; Daniels,
1985); b) ramificaciones laterales cortas que se encuentran mas proximas a la
superficie del suelo (Cody & Crompton, 1975), crecen lentamente y portan un gran
namero de yemas dormantes, a partir de las cuales, se desarrollan las hojas
(Watt, 1940). Se estima que este helecho puede producir hasta 1,500 yemas/m?y
sobrevivir a cortes anuales repetidos por mas de 20 afos (Le Duc et al., 2007). El
continuo crecimiento del rizoma le permite formar clones (parches) de gran
tamafio que llegan a dominar el paisaje durante cientos de afios (Marrs & Watt,
2006). Se estima que algunos clones rizomatosos actualmente vivos pueden
superar los 120 m de diametro y tener hasta 1000 afios de antigiiedad (Oinonen,

1967 a, b; Page, 1986, Sheffield et al., 1989).

El mecanismo de invasion de Pteridium en comunidades sucesionales
tempranas puede ocurrir mediante dos vias: a partir de esporas provenientes de la
lluvia de propagulos, siguiendo la via sexual y/o mediante la expansion lateral de

rizomas de individuos localizados en areas adyacentes, previamente invadidas. Se
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ha asumido que la mayor parte de las invasiones ocurren principalmente por
medios vegetativos (Marrs et al., 2000), sin embargo, existen numerosos registros
del establecimiento de Pteridium a partir de esporas (Gliessman, 1976; Hartig &

Beck, 2003; Wolf et al., 1998).

En Yucatan, el proceso de invasion de Pteridium inicia con la presencia de
unos cuantos individuos, confinados a los bordes del bosque por el efecto de
sombra que produce la vegetacion secundaria. La expansion ocurre cuando el
bosque es talado o incendiado para la apertura de grandes extensiones de tierras
destinadas al pastoreo y/o para las labores agricolas (Schneider, 2006). Los
parches de Pteridium suelen ser grandes (0.5-40 ha) y homogéneos debido

principalmente a un régimen frecuente de incendios (Schneider, 2008).

En los ejidos donde se realiza el cultivo intensivo de la milpa combinado con la
produccion comercial de chile a baja escala, Pteridium se caracteriza por una baja
densidad poblacional mientras en los ejidos de mayor antigiiedad y extension,
donde predominan los proyectos agricolas o ganaderos a gran escala, Pteridium

ocurre en mayores densidades (Schneider, 2004).

Se desconoce cuando arrib6 Pteridium a la Peninsula de Yucatan. No
obstante, Page (1976) sefiala que este helecho evoluciond primero en los tropicos
y que probablemente desde el Terciario ya estaba presente en gran parte del

planeta, formando parte de la vegetacion natural del mundo.
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También se desconoce si Pteridium llegé a constituir un obstaculo para la
agricultura y los sistemas de produccion de los antiguos mayas y, mas aun, si ellos
realizaron algun tipo de control o manejo de esta maleza. El registro fésil muestra
una relacion inversa entre la cantidad de esporas del helecho y los granos de
polen de maiz en las tierras bajas de la region (Turner et al., 2003), indicando
probablemente que su abundancia estuvo restringida por la practica de una
agricultura intensiva. Sin embargo, esta misma linea de evidencia pone de
manifiesto un incremento de las esporas de Pteridium hacia finales del Clasico
Tardio (Rue, 1987), periodo en el que sobrevino el colapso de la civilizacidn maya

y la desocupacién masiva de la zona.

Es probable que la expansion de este helecho en el norte de la Peninsula de
Yucatan sea resultado de los constantes disturbios naturales y antropogénicos que
afectan a la zona, principalmente el amplio uso del fuego como herramienta
agricola desde tiempos ancestrales, la alta ocurrencia de incendios forestales, el
abandono de parcelas que han perdido su capacidad productiva, la explotaciéon
forestal y la ganaderia extensiva, ésta ultima responsable de la presencia de
grandes areas de pastizales inducidos, las cuales, son especialmente vulnerables

a la infestacion de Pteridium.
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Fig. 2. Distribucion de P. caudatum en la Republica Mexicana (Mickel & Smith, 2004).

1.4 Ciclo de vida de Pteridium

El ciclo de vida de Pteridium es el tipico de los helechos homospdéricos (Fig. 3).
Estos se caracterizan por presentar la alternancia de dos generaciones
independientes, una asexual o “esporofitica” productora de esporas y otra sexual o
también llamada “gametofitica” que, como su nombre lo indica forma gametos. La
espora representa el primer estado de la generacion gametofitica y en los
helechos también constituye la diaspora, es decir, la unidad de dispersion
(Schneller, 1988). Las esporas de P. caudatum son no clorofilicas, y en
consecuencia, poseen periodos de viabilidad y longevidad relativamente largos,
gue van desde unos meses hasta algunos afos; miden entre 35-40 ym (Ramirez
et al., no publicado), siendo casi del mismo tamafno de los granos de polen de la

mayoria de las angiospermas y seis veces mas grandes en diametro que las
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esporas de los hongos (Page, 1979), por lo que son facilmente dispersadas por el
viento (anemocoria), llegando incluso a colonizar areas tan remotas como las islas

oceanicas (Tryon, 1970).

El potencial reproductivo de Pteridium es enorme, pero también
extremadamente variable y puede incrementar bajo condiciones ecologicas
adversas. Una sola hoja puede llegar a producir hasta 1 g de esporas, el
equivalente a 300, 000 000 de ellas (Conway, 1949). Estas se desarrollan en el
interior de estructuras especializadas llamadas esporangios, los cuales, se
encuentran agrupados formando soros marginales en el envés de la lamina. La
maduracion de los esporangios en Pteridium es del tipo mixto, por lo que el
desarrollo de las esporas es asincronico, permitiendo extender el periodo de

liberacion de esporas (Marrs & Watt, 2006).

Se sabe que el viento es el principal vector por el que se transportan las
esporas de los helechos, pero el factor que limita el establecimiento y la
colonizacion en diferentes habitats, no es la habilidad de viajar grandes distancias,
sino la capacidad de sobrevivir al proceso de transporte. Sin embargo, esta no es
una limitante para Pteridium, pues sus esporas son muy resistentes a condiciones
fisicas extremas y pueden germinar sin ningun requerimiento de dormancia. Por lo
tanto, la formacion del gametofito dependera de que la espora encuentre un sitio
propicio -con temperatura y humedad Optimas- para que se produzca la
germinacion. Las esporas de este helecho parecen requerir suelos esterilizados

por el fuego y germinan adecuadamente en suelos alcalinos y a temperaturas que
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oscilan entre 15 y 30°C. Es uno de los pocos helechos cuyas esporas son capaces
de germinar tanto en presencia de luz, como en ausencia de un estimulo luminoso
(Page, 1976, Weinberg & Voeller, 1969; Dyer, 1989), sin embargo, la tasa de
germinacion es afectada por la duracion de la iluminacion. La entrada de agua es
el paso inicial en el proceso de germinacion que conduce a la rehidratacion del
contenido de la espora, particularmente de la cromatina y de los granos de
almidon. Si hay agua en el medio, la germinacion ocurre rapidamente en 1-2 dias
posteriores a la imbibicion (Ramirez et al. no publicado). Se ha asumido que esto,
aunado a la capacidad de las esporas de germinar en la oscuridad, limitaria la

formacion de un banco natural de esporas (Lindsay et al., 1995).

En condiciones favorables, la germinacion de una espora de Pteridium produce
un gametofito bisexual, cuyos 6rganos reproductivos, se formaran en un periodo
de 15 a 30 dias, desarrollandose primero los gametangios masculinos (anteridios)
y posteriormente los gametangios femeninos (arqguegonios). Esta separacion
temporal de la maduracién de los 6rganos reproductivos, posibilita la fecundacion
intergametofitica. En Pteridum y en algunos otros helechos, los anteridiogenos
constituyen un mecanismo adicional que regula la expresion sexual en las
poblaciones de gametofitos. Los anteridibgenos son hormonas secretadas por
gametofitos meristicos que inducen la aparicion precoz de anteridios en
gametofitos vecinos sexualmente inmaduros (Naf, 1979). Se ha demostrado que
los anteridibgenos también son capaces de inducir la germinacion de esporas en
la oscuridad (Schraudolf, 1985), produciendo un gametofito filamentoso de pocas

células que, en ese estado tan precoz de desarrollo, diferencia unos pocos
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anteridios (Schneller, 1988; Schneller et al., 1990). Esta funcién podria estar
relacionada en la naturaleza con la induccion de la germinacion de esporas que
estén presentes en el banco de esporas del suelo, para que rapidamente se

sumen al esfuerzo de una reproduccion cruzada.

El agua es esencial para el transporte de los gametos masculinos
(anterozoides) hacia el gameto femenino (oosfera). Si hay agua en el medio, los
anterozoides son liberados y nadan hacia los arquegonios para fecundar a la
oosfera. La célula resultante de la fecundacion es el cigoto (2n) y marca el inicio
de la fase esporofitica. Este se desarrollara en un embrién, que a su vez se
diferenciara en raices, tallos y hojas hasta convertirse en un joven esporofito
capaz de fotosintetizar y llevar una vida independiente del gametofito que lo
origind. El jéven esporofito crece rapidamente y puede llegar a producir esporas
en el segundo o tercer afio de crecimiento (Conway, 1949; 1957). Cuando alcanza
la edad adulta, el esporofito tiene la posibilidad de reproducirse por esporas o por
medios vegetativos. Se asume que la regeneracidn ocurre principalmente por esta
dltima via. Una vez que se establece, Pteridium se expande rapidamente
mediante un sistema de tallos subterraneos (rizomas) que continuamente forman
hojas a partir de yemas en estado latente. Los rizomas crecen a una velocidad de
1.8 m/afo, formando parches monoespecificos que persisten durante décadas

(Marrs & Watt, 2006) o incluso cientos de afios.
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Fig. 3. Ciclo de vida de Pteridium (Modificado de Fletcher & Kirkwood, 1979).

1.5 Establecimiento de Pteridium a partir de esporas

Existen numerosos registros del establecimiento de Pteridium a partir de
esporas (Conway, 1949; Oinonen, 1967 a,b; Page, 1976; Gliessman, 1978). En
todos los casos esta involucrada una rapida inmigracion de sus esporas hacia
areas expuestas, recientemente abiertas o impactadas por algun disturbio. Por el
contrario, nunca se han encontrado gametofitos de Pteridium creciendo en
comunidades vegetales cerradas o en sitios donde este helecho llega a ser
dominante, probablemente porque los esporofitos maduros inhiben la germinacién

de las esporas bajo su propia cobertura (Page, 1976).
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Se cree que el papel principal de la espora es realizar una rapida invasion de
nuevos habitats, mas que el mantenimiento de la poblacion. No obstante, las
evidencias disponibles parecen indicar consistentemente que el establecimiento
de Pteridium a partir de esporas es un evento raro en situaciones realmente
naturales, pero en una gran variedad de habitats inducidos por el hombre,
especialmente aquellos creados por la remocién y quema de la cobertura vegetal,
la colonizacion puede ser rapida y efectiva. El fuego crea un sustrato estéril, rico
en nutrientes y alcalino que favorece la germinacion de las esporas de Pteridium
(Page, 1976,1982, 1986; Dyer, 1989). En Costa Rica (Gliessman, 1978), Inglaterra
(Lousley, 1939, 1944), Francia (Laurent, 1914) y Finlandia (Oinonen, 1967a) se
observaron gametofitos de Pteridium cubriendo superficies recientemente

guemadas, pero no se registraron en areas no impactadas por el fuego.

La aparente escasez de gametofitos de Pteridium en condiciones naturales ha
sido parcialmente atribuida a la actividad de colémbolos y hongos, los cuales,
probablemente limitan la supervivencia de las esporas y el desarrollo de los
gametofitos y de los jévenes esporofitos (Conway, 1953). Una explicacion general
podria ser que los microhabitats requeridos para el establecimiento de las esporas
de helechos en el ambiente natural demandan condiciones ecologicamente
precisas y estan intimamente gobernadas por un conjunto de condiciones fisicas y
de competencia biotica. En consecuencia, el niumero de habitats favorables para la
germinacion de las esporas es extremadamente bajo en circunstancias normales,
sin embargo, la mayoria de estas plantas pueden ser inducidas a completar su

ciclo de vida exitosamente una vez que se ha removido la competencia natural,
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como sucede en areas afectadas por fuego. Bajo esas condiciones cada espora
que germina puede llegar a producir una invasion rapida en dos afos (Braid &

Conway, 1943; Conway, 1949).

Se ha sugerido que otros factores como la vulnerabilidad de los estados
juveniles a la desecacion, (Conway, 1949; Schwabe, 1951), la competencia con
hongos vy briofitas, (Conway, 1953; Conway & Stephens, 1957) y la presencia de
una gruesa capa de hojarasca podrian suprimir el desarrollo de los gametofitos. Al
parecer, estos requieren de estar en contacto directo con el suelo mineral
(Melville, 1965), de ahi que la remocion de la hojarasca por el fuego, quiza sea la
causa por la que la regeneracion a partir de esporas sea mas frecuente en sitios

impactados por fuego.

1.6 Lluvia de esporas

La lluvia de esporas es una precipitacion continua y mas o menos densa que
se integra al suelo después de la dispersion. Su composicion depende de la
pteridoflora local, del lugar y de la época del afio. La presencia de una
determinada especie en la lluvia de esporas dependera de su abundancia en la
comunidad, de la produccién de propagulos y de los atributos fisioldgicos de éstos.
Sin embargo, la fenologia de la esporulacion en los helechos y los factores que la
regulan, constituyen uno de los aspectos menos conocidos en la investigacion

sobre biologia reproductiva de plantas (Sawamura et al., 2009). Gran parte de lo
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que se conoce sobre fenologia de esporulacion de Pteridium deriva de las

contribuciones de Conway que datan de la década de los 50.

1.6.1 Produccion

La produccion de esporas en Pteridium varia enormemente, no solo entre
localidades sino también entre afios (Schwabe, 1951; Conway, 1957; Dring, 1965;
Page, 1976; Dyer, 1989). Esta influida por factores como la edad y madurez de las
plantas, las condiciones climéaticas estacionales y ciertos factores ambientales,
como el grado de exposicidon, la sombra y el viento. Se ha sugerido que la
produccion de esporas es baja en areas de bosque (su habitat original), sin
embargo, bajo condiciones ecoldgicas adversas y en espacios abiertos, donde las
frondas crecen totalmente expuestas, la esporogénesis puede ser alta (Conway,
1949, 1957). Las hojas relativamente grandes y tri-pinnadas de Pteridum, permiten

una produccion potencialmente alta de esporas.

En condiciones experimentales, cada hoja de P. aquilinum puede generar
hasta un gramo de esporas, el equivalente a 3x10® esporas (Schwabe, 1951;
Conway, 1957). Algunos autores (Gliessman, 1978) sugieren que en los tropicos,
donde las condiciones de temperatura y humedad son mas constantes, es posible
que la liberacion de esporas no esté restringida a un cierto periodo como sucede
en las regiones templadas, sino que ocurra durante una gran parte del afio. De ahi
que una fuente constante de esporas estaria disponible para cualquier area

potencialmente habitable.
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1.6.2 Dispersion

La formacion de nuevas generaciones de helechos comienza con la dispersion
de las esporas hacia sitios favorables para la germinacion y el establecimiento de
los gametofitos. Dependiendo de las circunstancias, la dispersion de una espora
puede significar el reemplazo de las plantas parentales dentro de la comunidad
(mantenimiento), la migracibn de una poblacion a otra (flujo genético) o el
establecimiento de una nueva poblacién (colonizacién). Peck et al.,, (1990)
sugieren que el papel mas frecuente de las esporas es el mantenimiento; sin
embargo, las pocas esporas que son llevadas a grandes distancias por el viento,
contribuyendo al flujo genético y a la colonizacion son de gran importancia (Werth
& Cousens, 1990). Se ha estimado que los mecanismos de dehiscencia natural de
los esporangios maduros expulsan a las esporas a una distancia no mayor a 2 cm,
pero una vez que éstas se encuentran en el medio o en la superficie de las hojas,
guedan sujetas a los efectos de los factores fisicos prevalecientes, tales como la
gravedad, las corrientes de aire, la precipitacion, las fuerzas electrostéticas, etc.

(Peck, 1974; Raghavan, 1989).

La distancia a la que pueden ser dispersadas las esporas de las pteridofitas
varia de muy corta a extremadamente grande (Conant, 1978; Dyer, 1989; Wolf et
al., 1991; Glaves, 1991; Penrod & McCormick, 1996); sin embargo, los helechos
depositan la mayoria de sus esporas en vecindad inmediata de los esporofitos
progenitores (Conant, 1978), aunque se han encontrado esporas de helechos en

muestras de suelo que fueron tomadas a una distancia de cuatro kilometros de la
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fuente de esporas mas cercana (During & ter Horst, 1983). La amplia distribucion
de algunas especies de helechos y especialmente la presencia de estos en sitios
tan remotos como las islas oceéanicas, no dejan lugar a duda sobre la capacidad
de dispersion a larga distancia, pero esta probablemente ocurre durante

circunstancias excepcionalmente favorables (Tryon, 1970).

Raghavan (1989) sefiala que se pueden hacer algunas analogias entre la
conducta aerodinamica de las esporas de los helechos y otras particulas,
especialmente aquellas que indican la altura y la distancia a la que pueden ser
llevadas. Por ejemplo, en un dia calido y soleado las fuertes corrientes de aire
turbulento y de conveccion pueden transportar granos de polen y esporas fungales
a enormes alturas; en cambio, durante el verano las corrientes de chorro

incrementan las distancias horizontales a las que pueden viajar.

1.6.3 Deposicién

Si las esporas sobreviven a la dispersion, entonces podran arribar a un lugar
adecuado donde la germinacion sea posible. Generalmente un nimero pequefio lo
hace, pero la gran mayoria nunca alcanza tal situacion y perece antes de llegar al
suelo. Bajo condiciones de aire turbulento, las esporas de los helechos pueden
permanecer suspendidas indefinidamente, sin embargo, en condiciones estaticas,
estas pueden llegar a precipitarse con velocidades terminales que dependen en
gran parte de sus dimensiones, de la ornamentacion de su superficie y de la

asimetria (Gregory, 1945).
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Hamilton (1959) menciona que la cantidad total de polen presente en el aire
disminuye considerablemente con la precipitacion, por lo que, se puede inferir que
las tasas mas altas de deposicion de esporas de helechos ocurren durante las
primeras lluvias o cuando una nube de esporas encuentra condiciones humedas

durante su desplazamiento.

Se cree que existen tres mecanismos por los cuales, las esporas de los
helechos pueden quedar sepultadas en el suelo: 1) por deposicion de suelo u
hojarasca sobre ellas, 2) mediante percolacidén, es decir el transporte pasivo de
esporas hacia el interior del suelo a través del agua y 3) por actividad animal. Para
cualquiera de esos mecanismos, se debe tomar en cuenta no solo la profundidad
alcanzada por las esporas, sino también los cambios en el tamafio y composicién
del banco, asi como la tasa de germinacion y el desarrollo de los gametofitos en

funcién de la profundidad (Dyer & Lindsay, 1992).

No hay evidencia de que las esporas de los helechos tengan una dormancia
inherente al momento de ser dispersadas. Mas aun, muchas de ellas germinaran
tan pronto reciban humedad, luz y temperatura adecuadas. La oscuridad puede
reforzar la dormancia de esporas fotoblasticas, pero solo si la germinacion no ha
sido ya estimulada por la luz. Esas observaciones sugieren que el movimiento
inicial de las esporas en el suelo debe ser rapido (Lindsay & Dyer, 1990). La
profundidad a la que la luz puede penetrar al interior del suelo depende del tipo de
suelo y su estado fisico (Wolley & Stoller, 1978). De esta manera, mientras

algunas esporas pueden experimentar oscuridad total dentro de unos cuantos
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milimetros de la superficie del suelo, otras deben alcanzar una profundidad de

algunos centimetros para escapar de la luz y contribuir al banco.

Si las esporas permanecen inmoviles en el suelo, como sugieren algunos
estudios palinologicos de sedimentos lacustres (Peck 1973, 1974), entonces los
bancos solo pueden formarse por deposicion de suelo, hojarasca o sedimentos
sobre las esporas. Esto no siempre puede ser cierto, particularmente en suelos
inestables y quizd explique algunos cambios abruptos en la distribucién de las

esporas (Dimbley, 1961).

La suposicion de que las esporas se mueven en el suelo, nos conduce a dos
probabilidades obvias: el movimiento descendente por percolacién a través de
agua y el movimiento en todas direcciones como resultado de la actividad animal.
Dyer & Lindsay (1992) sefialan que, excepto en situaciones donde hay una rapida
deposicion de suelo u hojas, el reclutamiento de esporas en los bancos es mas
bien el resultado de percolacién. La tasa de percolacién probablemente esta
influida por la textura del suelo, el tamafio de la espora, asi como por la formay el
grado de ornamentacibn de los propagulos. La percolacion podria ser
extremadamente rapida si estas fueran lavadas dentro de los canales del suelo
dejados por raices o animales excavadores. Sin embargo, hay evidencias que
sugieren que las esporas no son capaces de moverse significativamente solo por
percolacion. Los intentos de extraer esporas mediante filtracion han revelado que

es dificil lavar esporas de las muestras de suelo, quiza debido a que éstas ocurren
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como agregados unidos por materia organica, situacion que restringe su

movimiento, tal como sucede con los granos de polen (Dimbley, 1961).

Para algunos investigadores, la existencia de esporas viables de helechos en
casi todas las muestras de suelo, extraidas en diversos habitats es el mejor
fundamento para suponer que la percolacion con agua de lluvia parece ser el
principal mecanismo por el que las esporas entran al suelo. La percolacién podria
proveer la explicacion mas simple de la escasez de las esporas en la capa de
hojarasca y a profundidades mayores, la estratificacion de especies y la ausencia

de esporas en capas intermedias frecuentemente porosas.

En algunos habitats, el transporte por animales podria ser la principal causa de
movimiento de esporas dentro del suelo, particularmente la actividad de lombrices.
Estos anélidos pueden transportar granos de polen verticalmente a distancias de
55 cm en seis semanas (Walch et al., 1970), por lo que podrian ser responsables
no solo del movimiento descendente de esporas de helechos, sino también del
movimiento ascendente, regresando esporas a la superficie, donde las
condiciones podrian ser favorables para la germinacion y el establecimiento de los

gametofitos.

Dichas alternativas no son mutuamente excluyentes y es posible que todos

esos factores estén operando, haciendo diferentes contribuciones en diferentes

sitios. Un analisis detallado de la estructura y composicion de los bancos hara
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posible determinar cuales de esos factores explican las caracteristicas de un

banco de esporas en patrticular.

1.7 Bancos de esporas

Las oportunidades para el establecimiento exitoso de Pteridium podrian
incrementarse considerablemente si el suelo contuviera un reservorio de esporas

viables con el potencial para germinar en cualquier época del afio (Dyer, 1989).

Las caracteristicas especificas de un banco de diasporas dependen de la
produccion, dispersion y sobrevivencia de los propagulos, asi como del éxito
(germinacién y establecimiento) de las diasporas disponibles en relacion con las

presiones ambientales que actidan sobre un micrositio en particular.

En muchos habitats, estos bancos se forman cuando las esporas son liberadas
y entran al suelo después de la dispersion y antes de que la luz dispare la
germinacion. Muchas de ellas mueren, pero frecuentemente una proporciéon
importante permanece viable por meses, afios o incluso décadas para constituir un
banco de germoplasma (Dyer & Lindsay, 1992; Ramirez et al., 2004). Estos
bancos crecen por la lluvia de esporas que los agentes dispersores producen
sobre el suelo y disminuyen por la germinacion, la destruccion por parasitos, por

depredadores y por muerte fisiologica.
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Se cree que los bancos de esporas juegan un papel muy importante en los
eventos reproductivos de muchas especies, creando numerosas oportunidades
para la germinacion de las esporas y el establecimiento de los gametofitos
después de cualquier forma de disturbio en el suelo. Los bancos de esporas del
suelo podrian ser particularmente importantes para especies de zonas templadas
que tienen periodos anuales cortos de liberacion de esporas, para especies que
no producen esporas todo el afio y en habitats donde las condiciones favorables
para el establecimiento ocurren solo rara o brevemente. También se plantean
como una nueva alternativa de preservaciéon de germoplasma en los programas de

conservacion, rehabilitacion y restauracion ecoldgica (Page et al., 1992).

La informacion existente sobre bancos de esporas de Pteridium es muy
limitada, sin embargo, los resultados preliminares de algunas investigaciones
(Dyer, 1989; Dyer & Lindsay, 1992, 1996) indican que su posible existencia no
debe ignorase, debido a que las esporas poseen viabilidad larga. Varios trabajos
confirman la capacidad germinativa de las esporas de Pteridium después de
algunos afios de almacenamiento en condiciones artificiales (Conway, 1949;

Voeller, 1964).

Conway (1949), Dyer (1979), Weinberg & Voeller (1969), Lindsay et al., (1995)
han reportado niveles importantes de germinacion de esporas de Pteridium en la
oscuridad. Algunos experimentos indican que, al menos en ciertos lugares, todas
las esporas de Pteridium generadas en un afo particular son capaces de germinar

sin un estimulo luminoso (Lindsay et al., 1995). De no existir otro factor que limite
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la germinacion, el costo ecoldgico seria la ausencia de un banco persistente de
esporas. Sin embargo se requieren muestreos adicionales en diversas localidades
y en afos diferentes, ya que la lluvia de esporas capaces de germinar en la
oscuridad varia considerablemente dependiendo de las plantas y de los afios. Esto
puede darle a Pteridium una ventaja competitiva sobre otras especies en ciertas
épocas o0 bajo ciertas condiciones. Si las esporas producidas en diferentes lugares
difieren en su capacidad de germinar en la oscuridad, la planta tendria un banco

de esporas de vida corta y media (Sheffield, 1996).

La probabilidad de que Pteridium colonice nuevas areas por esporas tiene
implicaciones importantes para el control de su establecimiento en sitios nuevos y
para su reestablecimiento en areas donde existia previamente. Mas aun, la amplia
ocurrencia de bancos de esporas de Pteridium podria significar que las actividades
disefiadas para erradicar éste helecho promueven la colonizacion, al crear
numerosas oportunidades para la germinacion de las esporas y el establecimiento
de los gametofitos después de cualquier forma de disturbio en el suelo. Lo mismo
podria aplicarse a cualquier disturbio similar al que acompafa a la agricultura,

manejo del bosque o construccion de caminos.

La reproduccion sexual permite el rejuvenecimiento de clones vegetativos
longevos y provee un mecanismo para la evolucion continua de Pteridium
mediante fertilizacion cruzada, recombinacion y seleccion. Se requiere
urgentemente una reevaluacion de la reproduccion sexual en la expansion de este

helecho. Esto implica la realizacion de estudios sobre la biologia de los
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gametofitos, desde la produccion de esporas, hasta el establecimiento de los
esporofitos. Claramente se necesita mas informacion sobre la distribucion,
longevidad y variabilidad estacional de los bancos de esporas de Pteridium (Dyer,
1989). A su vez, el conocimiento de las caracteristicas de dichos bancos nos
permitird predecir el potencial para el establecimiento y colonizacién de Pteridium

en condiciones naturales.

1.8 Respuesta ecoldgica de Pteridium al fuego

Pteridium se considera un taxon bien adaptado al fuego a través de su rango
de distribucion (Page, 1986). En los trépicos muchos bosques son desmontados,
usando el sistema de roza, tumba y quema. El material vegetal acumulado se deja
secar y se quema justo antes del advenimiento de las primeras lluvias de verano.
Consecuentemente, cuando la estacion lluviosa comienza, las condiciones que se
encuentran después del fuego son muy proximas a las ideales para la germinacién
de las esporas y el establecimiento de los jévenes esporofitos, es decir, un pH

alcalino y una probable reduccién de la diversidad microbiotica (Conway, 1949).

El fuego remueve temporalmente a los competidores de Pteridium, y éste toma
ventaja rapidamente de las condiciones creadas después del disturbio, sus
esporofitos llegan a establecerse en un periodo muy corto, incluso en areas donde
no existia previamente. La remocion y quema de la cobertura vegetal altera

significativamente el microclima del suelo del bosque e incrementa la
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mineralizacion de la materia organica, resultando en una mayor disponibilidad de

nutrientes para Pteridium y otras especies herbaceas (Lederle & Mroz, 1991).

Sus rizomas profundos (10-50 cm) usualmente no son afectados por el fuego
(Vogl, 1964). Sin embargo, algunos autores sefialan que los rizomas mueren a
temperaturas superiores a los 55°C y gue el rebrote es menos vigoroso cuando

estan expuestos a temperaturas de 45 C (Flinn & Ross, 1977, 1983, 1988).

Varios autores consideran que la adaptacion principal de Pteridium al fuego es
su sistema de rizomas subterrAneos capaces de generar hojas rapidamente a
partir de las yemas del rizoma, antes de que los competidores se establezcan, lo
gue le confiere ventaja en la competencia ecoldgica subsecuente (Chapman &
Crow, 1981; Stickney, 1985, 1986; Page, 1986; Taylor, 1986). En sitios
incendiados, Pteridium adquiere mayor vigor y potencial competitivo (Komarek,
1973; Moore et al.,, 1982; Page, 1982; Leege & Godbolt, 1985; Taylor, 1986;
Davison & Bratton, 1988; Paulsamy et al., 1995; Alonso-Amelot & Rodulfo-

Baechler, 1996), llegando a ser dominante y excluyendo a otras especies.
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2. OBJETIVOS

2.1 Objetivo General

Contribuir al conocimiento de la ecologia de Pteridium caudatum (L.) Maxon en la
Peninsula de Yucatan, mediante la evaluacion de algunos aspectos de su biologia
reproductiva, los cuales, podrian potencialmente determinar el establecimiento,
persistencia y distribucién de este helecho en esa porcion del Tropico Mexicano.
De manera particular se pretende hacer una valoracién de la contribucién de las
esporas a los procesos de colonizacion y expansion de esta invasora en la
Reserva Ecologica EI Edén (REEE), asi como una evaluacion del impacto del
fuego sobre las esporas, a fin de lograr una mejor comprension del papel que

juegan en el contexto de la sucesion.

2.2 Objetivos especificos

1) Evaluar la abundancia, variacion estacional y potencial de dispersion de la

lluvia de esporas de P. caudatum en la REEE.

2) Determinar la posible existencia de bancos de esporas de P. caudatum en
el suelo de la REEE y en su caso, conocer algunas caracteristicas basicas

de estos reservorios como el tipo, tamafo, distribucién y longevidad.

3) Conocer algunos aspectos de la estructura de la poblacion de hojas de P.

caudatum en la REEE vy su relacion con la fenologia de la esporulacion.



4) Determinar el efecto del fuego sobre la germinacion de las esporas de P.
caudatum presentes en el suelo, a fin de evaluar su posible contribucion a
los procesos de colonizacion y reestablecimiento en areas impactadas por

incendios.
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3. HIPOTESIS

En este estudio se plantea que las esporas de P. caudatum podrian jugar un
papel importante en la dindmica sucesional de esta invasora, por lo que la
expansion de sus poblaciones, el reestablecimiento y la colonizacion de nuevos
sitios en la REEE ocurriran, al menos en parte, mediante esporas provenientes de

la lluvia de esporas y de los bancos de esporas del suelo.

Atendiendo a los objetivos especificos, se propusieron las siguientes hipotesis:

1) Si P. caudatum tiene un elevado potencial reproductivo, pero la produccién de
esporas es altamente variable y si éstas se depositan principalmente en vecindad
inmediata de los esporofitos parentales, entonces se esperaria encontrar una
marcada fluctuacion en la abundancia de la lluvia de esporas y una relacion

inversa entre ésta y la distancia a las fuentes de esporas.

2) Si P. caudatum produce esporas no clorofilicas, de viabilidad larga, con
fotoblastismo positivo y/o facultativo y si al menos algunas de ellas llegan viables
al suelo después de la dispersion, en donde permanecen latentes por periodos

variables de tiempo, entonces formaran bancos de esporas.

3) Si la regeneracion, el crecimiento, el desarrollo y la mortalidad de hojas de P.
caudatum estan fuertemente influidos por parametros ambientales, entonces los

atributos morfométricos (como la longitud de las hojas) y poblacionales (la
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densidad, la estructura de edades y el estado reproductivo), mostraran
fluctuaciones marcadamente estacionales, influyendo en la fenologia de la

esporulacion.

4) Si el suelo actia como un efectivo aislante contra las altas temperaturas
generadas durante un incendio, entonces las esporas de P. caudatum contenidas
en él podrian mantenerse viables tras el disturbio y contribuir, al menos en parte al

reestablecimiento del helecho en areas sujetas a incendios.
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4. Metodologia

4.1 Area de estudio

El estudio fue realizado en La Reserva Ecoldgica El Edén, localizada a 38 km
al noroeste de Cancun, en el estado de Quintana Roo, entre los 21°13' Ny 87° 11"
W. EIl area forma parte de la region conocida como Yalahau, que abarca el
extremo noreste de la Peninsula de Yucatan (Fig. 4), la cual es considerada como
una de las de mayor diversidad biolégica en la Peninsula y con un alto nimero de
endemismos. La REEE fue establecida en 1990 y es una de las primeras reservas
privadas dedicadas a la investigacion para la conservacion biologica en México
(Lazcano et al., 1992, 1995). Cuenta con una extension de 1,500 hectareas de
paisaje protegido, de las cuales 800 corresponden a vegetacion primaria y el resto
a vegetacion secundaria, en diferentes estados de sucesion. El paisaje es plano,
con una elevacion de 5 a 10 msnm. Se tienen registros de que el area que hoy
cubre la reserva fue utilizada por los mayas hace aproximadamente unos 1,500
afos. Sin embargo, el uso post-colonial ha sido minimo, salvo por la tala selectiva
de arboles y la extraccién de chicle a finales del siglo XVII y principios del XVIII
(Gémez-Pompa et al., 2003). Posteriormente, la zona fue utilizada para la
ganaderia y tras estas actividades, el area estuvo practicamente deshabitada y sin
uso alguno, iniciandose el proceso de regeneracion de la vegetacion, sin

intervencién antropogénica.

Clima: El clima de El Edén corresponde a un Aw"2(i") [calido subhimedo con
lluvias en verano], se caracteriza por una pronunciada estacionalidad entre el
periodo seco y el lluvioso. La estacion seca comprende de enero a fines de mayo
y la estacion lluviosa de junio a diciembre, con un periodo seco (canicula), muy
breve en agosto. La temperatura promedio en el mes mas frio (enero) es de 23° C

y en el mas calido (mayo) es de 28° C, mientras que la media anual es de 24.7° C.
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La precipitacion total oscila entre los 1,400 - 2400 mm anuales (Back, 1985),
resultando en un bosque tropical, estacionalmente seco. El clima esta fuertemente
influido por el Golfo de México, el Mar Caribe y el Atlantico Norte, asi como por el
fenbmeno meteoroldgico de La Nifia, que juega un papel muy importante en la

Peninsula de Yucatan.

Suelos: La Peninsula de Yucatan es una plataforma calcarea, formada por
deposicion marina superficial durante el cretacico (Tulazyck, 1993). Los suelos de
El Edén son los tipicos de la Peninsula de Yucatan: delgados (< 20 cm),
pedregosos y con poca materia organica, predominando las asociaciones de
litosoles y rendzinas; son también importantes los de gley que se desarrollan en
areas inundadas y los luvisoles que son suelos rojos de mediana profundidad y
con excesivo drenaje (Flores & Espejel-Carvajal, 1994). Las rocas calizas que
forman el substrato datan del Cuaternario y Terciario. Una gran parte del
crecimiento vegetal se presenta en depresiones ocupadas por suelo mineral, rico
en materia organica y nutrientes, los cuales soportan un rapido crecimiento de las

plantas.

Vegetacion: En la reserva se desarrollan varios tipos de vegetacion como la
selva mediana subperennifolia, tintales, sabanas, humedales y vegetacion
acuatica. Sin embargo, el tipo de vegetacion que predomina en el area son los
bosques secundarios de selva mediana subperennifolia, en diferentes estados de

sucesion, originados por disturbios naturales (huracanes) y antropogénicos
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(incendios, tala) (Fig. 5). Algunas areas se encuentran dominadas por Pteridium

caudatum y parecen estar en estado de sucesion arrestada.

La selva mediana subperenifolia estd dominada por arboles de hasta 15 m de
alto, entre los que destacan Bursera simaruba (L.) Sarg., Brosimum alicastrum
Sw., Cedrela mexicana M. Roem., Lysiloma latisiliquum (L.) Benth., Manilkara
zapota (L.) Van Royen, Metopium brownei (Jacg.) Urb. y Thrinax radiata Lodd. ex
Schult. & Schult. En los acahuales jovenes dominan arboles de 3 a 6 m de alto,
mientras que en los acahuales viejos los arboles alcanzan una altura de 7 a 10 m,
siendo los de mayor importancia B. simaruba, Jatropha gaumeri Greenm.,
Lonchocarpus rugosus Benth., L. latisiiguum, M. brownei, Nectandra coriacea
(Sw.) Griseb., Piscidia piscipula (L.) Sarg., Swartzia cubensis (Britton & Wilson)

Standl. y Vitex gaumeri Greenm.

El bosque inundable esta conformado por tintales y manchones de anonaceas.
Los primeros son bajos en estructura (menos de 10 m), se encuentran
estacionalmente inundados durante 4 a 6 meses en el afio. Estan dominados por
Haematoxylon campechianum L., aunque también son comunes Byrsonima
bucidaefolia Bark. y Erythroxylon confusum Britt. En la parte norte de la reserva
estdn establecidas las comunidades de Annona glabra L., Acrostichum
danaefolium Langsd. & Fisch., rodeadas por un denso grupo de Phragmites
australis (Cav.) Trin. ex Steud., Sagitaria lancifolia L. y Typha dominguensis
(Pers.) Steud. La sabana se encuentra intermedia entre el tintal y los pantanos de

Cladium sp., estando dominadas por Acoeloraphe wrightii (Griseb. & H. Wendl.) H.
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Wendl. ex Becc. con individuos dispersos de Crescentia cujete L. Finalmente la
vegetacion acuatica que crece en zonas pantanosas o cerca de los cenotes, en los
cuales predomina Cladium jamaicensis Crantz., Typha dominguensis Pers.,
Elleocharis cellulosa Torr., Rhynchospora holoschoenoides Rich. Verter (Flores,

1993; Schultz, 2005).

Incendios: En las ultimas cuatro décadas incendios severos han afectado la
reserva tras el paso de huracanes y sequias estacionales (Allen et al., 2003 b;
Boose et al., 2003; Wigham et al., 2003). Estos incendios ocurrieron durante las
estaciones secas de 1975, 1989, 1995, 1999, 2002 y 2006, afectando diferentes

areas de la reserva y creando parches de diferentes edades (Vargas et al., 2008).
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Fig. 4. Ubicacion de la Reserva Ecoldgica El Edén (Gonzalez-Marin et al., 2008).
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Fig. 5. Distribucion de los tipos de vegetacion en la REEE. (Gonzalez-Marin et al., 2008).
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4.2 Disefio experimental

El monitoreo de la lluvia de esporas y del banco de esporas, asi como y el
censo de la poblacién de hojas de P. caudatum, se efectio durante el 2006, dentro
de un area de vegetacion secundaria de la REEE, invadida por este helecho. El
area fue impactada en 1995 por un incendio forestal que afectd una superficie
considerable de acahuales maduros, por lo que en el 2006, el parche tenia una
edad de 11 afios. El area se ubica a 3.5 km de la estacion biolégica La Sabana y
aproximadamente a 1 km del Rancho El Edén. Dentro de ésta se seleccionaron
tres sitios de 400 m? cada uno, ubicados a ambos lados del camino principal que

conduce a la estacion y separados por una distancia de 500 m.

4.2.1 Monitoreo de la lluvia de esporas

Para determinar el inicio y el término del periodo de esporulacion de P.
caudatum en la REEE durante el 2006, se monitore6 mensualmente, a partir del
mes de abril, el desarrollo de los esporangios en los individuos potencialmente
fértiles (juveniles-adultos, adultos y adultos-seniles). Dado que Pteridium produce
frondas monomorficas, los individuos fértiles se distinguen de los estériles por la
presencia de soros en la cara abaxial de la lamina. Una vez iniciada la formacion
de los soros, las observaciones se intensificaron, llevandose a cabo
semanalmente con la ayuda de una lupa de mano para determinar el inicio de la
esporulacion, es decir, el momento preciso en que los esporangios alcanzan la

madurez y se produce la liberacion de las esporas. Se considera que la
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esporulacion concluye cuando los esporangios han liberado la totalidad de sus

esporas 'y comienzan a secarse.

Con el proposito de cuantificar la lluvia de esporas de P. caudatum en la REEE
se instalaron trampas de esporas, similares a las utilizadas por Peck et al. (1990)
en los tres sitios sefialados anteriormente. Las trampas fueron colocadas durante
el 2006, en tres momentos diferentes: antes (enero, abril), durante (julio) y

después del periodo de esporulacion (octubre) del helecho.

Cada trampa consistié en un portaobjetos de vidrio de 2 x 6 cm (area = 12
cm?), cubierto con cinta adhesiva transparente, de doble vista en una de sus
caras, la cual, actu6 como superficie adherente. Las trampas fueron montadas en
torres de madera, semejantes a percheros. El disefio de las torres fue muy
sencillo, se utilizé un palo de madera de 4 m de alto, al que se le atornillaron dos
armellas que fueron colocadas a 1 y 3 m sobre el nivel del suelo, las cuales
actuaron como los brazos de la percha. Mediante un delgado alambre de acero,
las trampas quedaron verticalmente suspendidas de las armellas, permitiéndoles
de esta manera girar libremente para que las esporas y demas particulas (granos
de polen, insectos, polvo, etc.) presentes en el aire, se impactaran en la superficie
adherente. Adicionalmente, durante en cada sitio se colocaron 20 trampas de
esporas dispuestas vertical y horizontalmente sobre la superficie del suelo para
cuantificar la lluvia en la base de los esporofitos y la cantidad de esporas que
arriban al suelo, es decir, la tasa de deposicion en los sitios de estudio. Las torres

junto con las trampas se instalaron en vecindad inmediata de 20 esporofitos
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adultos, haciendo un total de 80 trampas en cada sitio. Cada esporofito fue
censado consecutivamente del 1 al 20 y marcado con cinta de plastico para
facilitar su posterior identificacion (en los subsecuentes censos) y al momento de
recuperar las trampas. Estas también fueron marcadas con plumén indeleble y
etiquetadas mediante una notacion alfanumérica que indicaba el mes en que se
efectud el censo (E: enero, A: abril, J: julio y O: octubre), el sitio donde se instalo la
trampa (S1, S2 y S3), el numero de esporofito donde se colocd la torre (1 al 20) y

la altura a la que se colocé la trampa (0, 1y 3 m).

Con el propésito de medir el grado de dispersiéon de las esporas de P.
caudatum durante el periodo de esporulacién, se colocaron 20 trampas
adicionales a cada una de las siguientes distancias: 1, 10, 100 y 1000 m de las
fuentes de esporas, para hacer un total de 80. Estas se instalaron sobre el camino
principal que conduce a la estacion biolégica “La Sabana”, aproximadamente a 3
km de ésta, en un tramo de 1 km de bosque secundario donde P. caudatum esta
ausente. Para asegurarse de que no existieran esporofitos fértiles, se realiz6 un
registro de la vegetacion a ambos lados del camino, abarcando 10 m al interior del
bosque para verificar la presencia/ausencia de esporofitos de P. caudatum. En
este transecto se detectaron algunos individuos aislados, los cuales, fueron
removidos para evitar posibles sesgos en los resultados. Las trampas que se
dispusieron al interior de la poblacion, en el sitio 1 (el mas préximo al camino)
fueron consideradas en el analisis como las trampas ubicadas a una distancia

cero.
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En cada censo, las trampas quedaron expuestas durante 3 dias y al cabo de
este intervalo se recuperaron y fueron transportadas al laboratorio. Las trampas
gue se colocaron en posicion horizontal y bajo los esporofitos fértiles durante el
periodo de esporulacion fueron removidas cada 24 h con la finalidad de estimar la
tasa diaria de deposicion de esporas. Para evitar una posible contaminacion
durante el transporte, se colocé cinta transparente sobre la superficie adherente
del portaobjetos. La identificacion de las esporas de P. caudatum se realiz6 con
base en sus caracteristicas morfoldgicas (tipo de espora, tamarfio, forma, apertura,

patrén de ornamentacion, etc.), de acuerdo con Tryon & Lugardon (1991).

La observacion y cuantificacion de las esporas adheridas a las trampas se
realiz6 con un microscopio 6ptico American Optical (20x). En cada trampa se
contabilizé el numero total de esporas impactadas en la superficie adherente y a
partir de ese dato se estimd la densidad promedio de la lluvia de esporas por
centimetro cuadrado y por dia en las diferentes alturas, sitios y meses,
permitiendo conocer cuantas se liberan bajo el follaje de las plantas madre y
cuantas se encuentran en el aire, sobre el estrato herbaceo, antes, durante y
después del Unico evento de esporulacién anual del helecho. Asi mismo, nos
permiti6 conocer como cambia la lluvia de esporas, conforme incrementa la

distancia a la fuente de esporas.

Diferencias en la abundancia de esporas entre alturas, sitios y meses se
evaluaron mediante un analisis de varianza de medidas repetidas, seguido de las

Pruebas de Tukey. El efecto de la distancia a las fuentes de esporas y la altura a
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la que se colocaron las trampas durante el periodo de esporulacion, se evalué de
manera separada, a través de un analisis de varianza de dos factores. Diferencias
en la tasa de deposicion de esporas entre sitios fueron evaluados mediante un
ANOVA simple. Los analisis estadisticos se realizaron utilizando el paquete SPSS

ver. 15.

4.2.2 Monitoreo del banco de esporas

Para corroborar o descartar la existencia de reservorios de esporas viables de
P. caudatum en el suelo de la REEE se realizO un experimento de cultivo en
condiciones artificiales que permitio inducir la germinacion de las esporas viables

contenidas en el suelo.

Las muestras de suelo fueron recolectadas en los mismos sitios y meses
(enero, abril, julio y octubre del 2006) en los que se realiz6é el monitoreo de la lluvia
de esporas En cada sitio se seleccionaron aleatoriamente 10 puntos para extraer
muestras de suelo de tres niveles de profundidad: 0-3, 3-6 y 6-9 cm. Estas se
obtuvieron insertando verticalmente en el suelo un tubo de PVC (15 cm largo, 5
cm diametro) a una profundidad de 10 cm. El tubo fue extraido y cortado
longitudinalmente con una navaja para obtener una columna de suelo que
posteriormente fue separada en tres secciones, que corresponden a las
profundidades anteriormente especificadas. Las muestras de cada nivel y de cada
sitio fueron transferidas por separado a bolsas de polietileno, para su transporte al

laboratorio.
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En el laboratorio, las muestras de suelo fueron tamizadas con malla de acero
de 5 mm de didmetro con el fin de homogeneizar el contenido de esporas y
separar gravas, invertebrados y restos vegetales. Dos dias posteriores a la
recoleccion, las muestras de cada categoria de profundidad y sitio se sembraron
por triplicado en recipientes de plastico de 5 cm de didametro (area = 19.6 cm?),
adicionando agua a los cultivos para inducir la germinacion de las esporas. Todas
las muestras se mantuvieron iluminadas con lamparas solares de 75 watts
(F96TI2/D luz de dia, densidad de flujo de fotones = 437 pymol m? s?) a una
temperatura de 25° C y un fotoperiodo de 12 h luz /12 h oscuridad, durante un
lapso de dos meses. La emergencia de gametofitos de P. caudatum fue registrada
semanalmente durante el periodo de incubacion, sin embargo, el conteo final se
realiz6 a los 30 dias posteriores a la siembra, cuando éstos pudieron ser
identificados inequivocamente, con base en sus caracteristicas morfologicas. En
cada réplica se cuantificé el numero total de esporas germinadas (gametofitos)
mediante un microscopio estereoscopico American Optical Stereo Star ZOOM y
los resultados fueron expresados como el numero promedio de gametofitos que
emergieron en las muestras de suelo de cada nivel de profundidad, sitio y mes.
También se estimé la densidad de gametofitos cm™ para relacionar los datos del

banco con los de la lluvia de esporas.

El posible efecto que pudiera ejercer la profundidad, el sitio y el mes sobre la

densidad promedio de gametofitos en las muestras de suelo fue evaluado

mediante un analisis de varianza multifactorial (MANOVA). Comparaciones
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multiples de las medias se realizaron mediante las subsecuentes pruebas de

Tukey (Sokal & Rohlf, 1987).

4.2.3 Monitoreo de la poblacion de hojas

Dentro de cada sitio, se establecieron aleatoriamente diez parcelas
permanentes de 1m? con el propésito de realizar censos cuatrimestrales de la
poblacion de hojas de P. caudatum y determinar algunos aspectos morfométricos
y de su estructura demogréfica. Los censos se efectuaron en los mismos meses
en que se realiz6é el monitoreo de la lluvia y del banco de esporas. En cada censo
se registré el nimero de hojas m™, la longitud de cada una, su estado reproductivo
(fértil o estéril) y la fase de desarrollo, esto ultimo de acuerdo con el criterio de
Tolhurst (1990): brotes, juveniles, juveniles-adultos, adultos, adultos-seniles,
seniles. Las hojas fueron ubicadas en alguna de esas categorias de historia de

vida, con base en las siguientes caracteristicas fenoldgicas:

Brotes: Prefoliaciones, hojas muy jovenes.

Juveniles: Individuos con laminas parcial o totalmente expandidas, hasta 5 pares
de pinnas, apice muy joven (bifurcado o recurvado), hojas con textura herbacea.
Juveniles-Adultos: Laminas completamente expandidas, 5-6 pares de pinnas,
apice maduro (expandido en su totalidad), textura herbacea, fértiles o infértiles.
Adultos: Laminas completamente expandidas, mas de 6 pares de pinnas, apice

maduro, textura coriacea. Feértiles o infértiles.
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Adultos-seniles: Laminas con mas de seis pares de pinnas, apice maduro,
textura coriacea, adultos erguidos que muestran cierto grado de deterioro:
necrosis, marchitez, color pardo. Fértiles o infértiles.

Seniles: Individuos con un claro grado de deterioro: completamente marchitas,

necrosis avanzada, postrados.

Los resultados de cada censo se registraron en una matriz de datos que
permitié calcular el namero total de hojas en la poblacién, el nimero y el
porcentaje de individuos en cada sitio, por categoria de historia de vida y por
estado reproductivo. Con esta informacion se determiné la estructura de edades y
la proporcidon de individuos fértiles e infértiles en la poblacion. Diferencias en la
densidad y longitud de hojas de P. caudatum registradas en los diferentes censos,
categorias de historia de vida y sitios fueron evaluadas mediante un analisis de
varianza de medidas repetidas y las comparaciones multiples se realizaron a
través de una Prueba de Tukey, usando el paquete estadistico SPSS para

Windows versiéon 15.0.

4.2.4 Efecto del fuego sobre las esporas

Con el proposito de evaluar el efecto del fuego sobre la germinacion de las
esporas de P. caudatum presentes en el suelo y la posible contribucion de éstas a
los procesos de colonizacién y reestablecimiento del helecho en areas impactadas
por incendios, se realizaron 12 incendios experimentales en condiciones de

laboratorio.
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a) Recoleccion del material bioldgico: El suelo, la hojarasca y las esporas de P.
caudatum utilizados en el experimento fueron colectados en julio del 2005, en un
sitio de vegetacion secundaria, distinto a donde se efectud el monitoreo de la lluvia
y del banco de esporas. Se trata de un area con antecedentes de incendios, el
altimo ocurrido en 1999, por lo que el acahual resultante es relativamente joven
(aproximadamente de 6 aflos al momento de realizar el estudio); la vegetacion es
muy densa y estd formada principalmente por arbustos y arboles de diametro
pequefio. Una caracteristica distintiva del sitio son sus suelos delgados, que no
exceden los 15 cm de profundidad y donde la roca caliza esta frecuentemente
expuesta. Los rizomas de P. caudatum penetran entre las rocas o estan
enterrados en las partes con mayor acumulacién de suelo, generalmente entre las

grietas (Obs. pers.).

Las esporas fueron obtenidas a partir de pinnas fértiles con esporangios
maduros provenientes de 15 esporofitos adultos que crecian en el sitio de estudio.
Las pinnas se guardaron en bolsas de papel y se dejaron secar a la temperatura
ambiente para favorecer la dehiscencia de los esporangios. Las esporas liberadas
fueron tamizadas con una malla metalica (0.074 mm de apertura) y posteriormente
almacenadas en viales de vidrio, hasta la realizacion de las quemas

experimentales, ocurrida un mes despueés.

Para la obtencion del suelo, se eligieron de manera aleatoria 12 puntos y en
cada uno se extrajo un bloque de aproximadamente 1200 cm?® (20 x 20 x 3 cm).

Estos se colocaron individualmente en recipientes de aluminio, sellados
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herméticamente para su transporte al laboratorio. Adicionalmente, se recolecto la
hojarasca de P. caudatum presente en 30 cuadrantes de 20 x 20 cm y se dispuso
por separado en bolsas de papel. Esta fue secada en una estufa durante 48 horas
a 70° C y posteriormente pesada para obtener la carga combustible promedio por

unidad de area existente en el sitio de estudio.

b) Realizacion de las quemas: Los incendios experimentales se realizaron en las
instalaciones del Laboratorio de Pteridofitas de la Universidad Autonoma
Metropolitana-lztapalapa. En cada incendio, se utilizé6 un bloque de suelo y una

carga combustible equivalente a 47.4 g de hojarasca seca de P. caudatum.

Previo a la ignicion, en cada bloque de suelo se enterraron tres contenedores
con 1 mg de esporas de P. caudatum, uno para cada nivel de profundidad: 0, 1y 3
cm. Los contenedores que se colocaron en la superficie del bloque fueron puestos
entre la hojarasca. Los contenedores consistieron en diminutos sacos elaborados
con un trozo de malla metalica de 4 cm? y 0.02 mm de apertura, los cuales, fueron
cerrados herméticamente con alambre delgado, tomando los cuatro extremos del
trozo de la malla para evitar la salida de las esporas. Ademas de los
contenedores de esporas, se insertaron en los bloques de suelo tres termopares
tipo K (Onset Computer Corporation, Pocasset, MA, USA), conectados a data
loggers (Model U12-014, HOBO, Onset, Computer Corporation), a las mismas
profundidades a las que se colocaron las esporas. Todos los sensores fueron
activados aproximadamente un minuto antes de inducir los incendios. Enseguida

se procedié a quemar la hojarasca. Durante las quemas, se registro la temperatura
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del suelo en las tres profundidades, a intervalos de un minuto, durante un lapso de
dos horas. A partir de la informacion registrada en los data loggers se obtuvieron

las temperaturas maximas y su duracion.

c) Siembra de esporas: Los contenedores de esporas fueron desenterrados un
dia después de los incendios y en las siguientes 48 horas se procedi6 a la
siembra. Las esporas de cada categoria de profundidad e incendio se sembraron
por triplicado en cajas de Petri de 5 cm de diametro, utilizando como sustrato
medio de Thompson (Klekowski, 1969a). Los cultivos fueron incubados a una
temperatura de 25°C e iluminados con lamparas de 75 W, bajo un fotoperiodo de
12 h luz / 12 h oscuridad, durante dos meses. Los controles consistieron en
esporas no expuestas al fuego, sembradas en el mismo sustrato e incubadas bajo

las mismas condiciones de laboratorio.

d) Germinacion: La germinacion de las esporas fue observada semanalmente
con un microscopio estereoscopico American Optical, Stereo Star ZOOM, AO
Company, USA. En cada réplica se contabilizé el nUmero de esporas germinadas
(gametofitos) en cinco campos de 0.5 x 0.5 cm vy los resultados se expresaron
como el numero promedio de gametofitos que se desarrollaron en un area de 0.25
cm?®. A partir de esta informacién se estimé el porcentaje de germinacion de las
esporas que estuvieron expuestas al fuego en la superficie de los bloques y de las

que fueron enterradas a 1 y 3 cm, en los doce incendios experimentales.
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e) Analisis estadisticos: La temperatura maxima, la duracién de la temperatura
maxima y el porcentaje de germinacion registrados a las distintas profundidades
fueron evaluados mediante un analisis de varianza (ANOVA) y las comparaciones
multiples fueron realizadas a través de Pruebas de Tukey. Por otro lado, el efecto
de la profundidad, la temperatura maxima vy la duracion de la temperatura maxima
sobre el porcentaje de germinacion de las esporas de P. caudatum, se estimé a
través de un analisis de regresion por pasos. Previo a los andlisis estadisticos, se
aplicé una transformacion angular a los datos porcentuales para homogeneizar la
varianza entre grupos y cumplir con las condiciones de normalidad (Sokal & Rohlf,
1995). Similarmente, se utilizdé una transformacién logaritmica y la raiz cuadrada
para los datos de temperatura maxima y duracion de la temperatura maxima,
respectivamente. Los analisis se hicieron con el paquete estadistico SYSTAT

version 11 (SYSTAT Software, Inc).
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5. RESULTADOS

5.1 Monitoreo de la lluvia de esporas

El monitoreo de la esporulacion de P. caudatum en la REEE indicé que el
helecho presenta un solo evento de esporulacién anual, éste es marcadamente
estacional, inicia a mediados de junio y concluye a finales de julio, coincidiendo
con el término de la estacion seca y el inicio de la temporada de lluvia. Durante
este breve periodo se registré6 una abundante lluvia de esporas en los sitios
estudiados. La cantidad de esporas de P. caudatum registradas en las trampas
estuvo influida significativamente por el mes en que se realiz6 el censo (ANOVA, F
=234, P <0.05), por el sitio (F =4.7, P =0.02) y por la altura a la que se colocaron
las trampas (F = 90.2, P < 0.05). Las interacciones mes x altura y mes x altura x
sitio también resultaron significativas (F = 43.4, P < 0.05; F = 3.4, P = 0.02). Sin
embargo, la cantidad de esporas por altura fue independiente del sitio (F =2.7, P =

0.06), al igual que la interaccion mes x sitio (F = 2.2, P = 0.1) (Tabla 1).

Tabla 1. Resultados del ANOVA de medidas repetidas que evalla el efecto del mes, del sitio y de

la altura a la que se colocaron las trampas sobre la abundancia de la lluvia de esporas.

FUENTE Sumade gl Media F P
cuadrados cuadratica

Mes 684868.5 3 228289.5 234 < 0.05

Altura 238409.5 2 119204.7 90.2 < 0.05
Sitio 6574.1 2 3377.0 4.7 0.02

Mes x altura 715509.6 6 119251.6 43.4 < 0.05
Mes x sitio 20258.5 6 3376.4 2.2 0.1
Altura x sitio 7109.8 4 1777.4 2.7 0.06
Mes x altura x 21276.7 12 1773.0 3.4 0.02

sitio
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La mayor densidad promedio de esporas se registro en julio, es decir, durante
el periodo de esporulacion del helecho (71.2 + 3.1 esporas cm™ d), sin embargo,
tres meses después, la cantidad de propagulos en el aire se redujo a 0.06 esporas
cm? d* (Fig. 6a), indicando probablemente que una gran parte de ellas se
precipitdo al suelo, durante las primeras lluvias. En los muestreos efectuados en
enero y abril (seis y nueve meses después del periodo de esporulacion previo), no

se detectaron esporas de P. caudatum adheridas a las trampas.

La comparacion entre alturas revel6 que la mayor densidad promedio de
esporas de P. caudatum se obtuvo en las trampas colocadas sobre la superficie
del suelo (43.2 esporas cm™? d%), pero disminuyé de manera significativa en las
trampas dispuestas a 1 y 3 m de altura (8.6 y 1.6 esporas cm? d7
respectivamente) (Fig. 6b). Finalmente, las pruebas post hoc indicaron que la
abundancia de la lluvia de esporas fue similar en dos de los sitios estudiados con
valores promedio de 19.4 y 20.5 esporas cm™ d™), pero en un tercer sitio fue

significativamente menor (13.5 esporas cm?d™) (Fig. 6¢).
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Fig. 6a, b y c. Resultados de la prueba de Tukey que comparan la lluvia de esporas de P.
caudatum entre meses, alturas y sitios en la REEE. Media * error estandar.
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5.1.1 Lluvia de esporas durante el periodo de esporulacion

Durante el periodo de esporulacion se registré una lluvia muy abundante de
esporas, la cual, estuvo influida significativamente tanto por la altura a la que
fueron colocadas las trampas (F = 152.1, P < 0.05), como por la distancia a las
fuentes de esporas (F = 484.9, P < 0.05); la interaccion de ambas variables resulto
significativa (F = 118.4, P < 0.05) (Tabla 2), indicando que la cantidad de esporas

por altura es dependiente de la distancia a las fuentes de esporas.

Tabla 2. Resultados del ANOVA de dos factores que evalla el efecto de la altura y la distancia a
las fuentes de esporas sobre la densidad de la lluvia de esporas de P. caudatum, durante el

periodo de esporulacion.

FUENTE Suma de Gl Cuadrado F P
cuadrados medio
Altura 324.9 2 162.5 152.1 <0.05
Distancia a la
fuente de 2072.3 4 518.0 484.9 <0.05
esporas
Altura X 1012.0 8 126.5 118.4 <0.05
distancia
304.4 285 1.06
Error

Nuestros resultados indican que durante este breve periodo, la tasa de
deposicion diaria de esporas de P. caudatum es muy alta, por lo que se registraron
2593.5 esporas en las trampas colocadas sobre la superficie del suelo, el
equivalente a 216.1 esporas cm™ d*. La variacion entre muestras fue alta, con una

desviacién estandar de 43.5 esporas cm™? d™. El ANOVA demostré que la tasa de
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deposicion no difiere significativamente entre sitios (F = 2.5, P= 0.08).
Considerando que P. caudatum presenta un solo evento de esporulacion anual,
que dura entre 30 y 40 dias, entonces el numero total de esporas que
potencialmente podrian arribar al suelo durante la temporada reproductiva (si
hubiera un flujo constante de esporas), bajo las frondas fértiles de los esporofitos

adultos oscilarfa entre 6483 y 8644 esporas cm™? d™.

Por otro lado, al analizar simultdneamente la distribucion horizontal y vertical de
la lluvia de esporas durante el periodo de esporulacion (Fig. 7), se observaron dos
aspectos interesantes: el primero es una relacion inversa entre la abundancia de
propagulos y la distancia a las fuentes de esporas. La mayor concentracion
promedio de esporas se cuantificO6 en las trampas instaladas en vecindad
inmediata de los esporofitos parentales (77.6 esporas cm™ d), pero disminuy6
significativamente en las trampas colocadas a 1, 10, 100 y 1000 m de las fuentes
de esporas, donde se detectaron en promedio 2.7, 0.7, 0.3, y 0.05 esporas cm?d°

! respectivamente, sin diferencias significativas entre ellas.

Durante la estacion fértil, también se evidencié una marcada estratificacion
vertical de la lluvia al interior de la poblacién de esporofitos, concentrandose una
lluvia muy densa bajo las hojas fértiles de los esporofitos adultos, principalmente
en las trampas dispuestas sobre la superficie del suelo, donde se registraron en
promedio 172.8 esporas cm? d'; no obstante, la abundancia de esporas
disminuyo significativamente a medida que incrementd la altura, porloquealy 3

m sobre el nivel del suelo, la densidad promedio de esporas fue de 34.4 y 6.3
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esporas cm? d*, respectivamente. Este patron persisti6, aunque comenzé a
hacerse menos evidente a una distancia de 1 m de las fuentes de esporas, donde
se detectd una concentracion significativamente menor de esporas en las trampas
que se colocaron a 1y 3 m de altura (1.7 y 1 esporas cm™?d™) respecto a las que
se cuantificaron sobre el nivel del suelo. Notese que a partir de una distancia de
10 m de los esporofitos parentales, practicamente desaparecio la estratificacion
vertical de la lluvia, por lo que no se registraron diferencias significativas en la
abundancia promedio de esporas entre alturas (0.7, 0.9 y 0.4 esporas cm?d™* a 0,
1y 3 m, respectivamente). Las esporas de P. caudatum que permanecieron en el
aire a 100 m de los esporofitos adultos, mostraron casi la misma concentracion a
las tres alturas (0.3 esporas cm?d™) y algo similar ocurrié a 1000 m de las fuentes
de esporas, donde se detectaron entre 0.05 a 0.07 esporas cm? d* (Fig. 7).
Estas esporas que escapan de la poblacion local para participar en los procesos
de dispersion a larga distancia son de gran importancia para la colonizacion vy el

establecimiento de nuevas poblaciones.
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Fig. 7. Densidad de la lluvia de esporas de P. caudatum a diferentes distancias de las
fuentes de esporas, en trampas instaladas a 0, 1 y 3 m de altura, durante el periodo de

esporulacion.

En el censo realizado en octubre, es decir, tres meses después de la liberacion
de esporas, se registraron algunas esporas en las trampas colocadas a las tres
alturas (0.04, 0.05 y 0.08 esporas cm™ d™*, respectivamente), sin embargo, la
escasa concentracion de esporas en el aire y la ausencia de hojas fértiles en la
poblacion local durante este mes, hace pensar en un posible un origen aléctono

para las esporas registradas en este censo.
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5.2 Andlisis del banco de esporas

Nuestros resultados indican la presencia de esporas viables de P. caudatum en
el suelo de la REEE. Sin embargo, el tamafio de estos reservorios fue muy
pequefio en los meses, sitios y profundidades analizados y estuvo influido
significativamente por esos tres factores (MANOVA, F mes = 257.1, P < 0.0001; F
sitio = 11.6, P = 0.0001; F profundidad = 128.1, P< 0.0001). A excepcion de la
interaccidon sitio x profundidad y mes x sitio x profundidad, todas las demas

interacciones resultaron estadisticamente significativas (Tabla 3).

Tabla 3. Resultados del MANOVA que comparan el efecto del sitio, la profundidad y el mes en que se realiz6

el censo sobre la densidad de gametofitos desarrollados en las muestras de suelo de la REEE.

FUENTE Sumade g.l Cuadrado F P
cuadrados medio
Mes 441.5 3 147.1 257.1 < 0.05
Sitio 13.3 2 6.6 11.6 < 0.05
Profundidad 146.6 2 73.3 128.1 <0.05
Mes X sitio 20.3 6 3.3 5.9 <.005
Mes x 11.9 6 18.6 32.6 <0.05
profundidad
Sitio x 5.2 4 1.3 2.3 0.06
profundidad
Mes X sitio x 7.6 12 0.63 1.1 0.34
profundidad

Las pruebas de Tukey (HDS) indicaron que las muestras de suelo colectadas
durante el periodo de esporulacion (julio) desarrollaron un numero promedio
significativamente mayor de gametofitos de P. caudatum (0.8 cm™), en relacién a
las de enero (0.05), abril (0.01) y octubre (0.06), las cuales, no mostraron

diferencias significativas entre si (Fig. 8a). La comparacion entre sitios revelé que
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el numero promedio de esporas germinadas fue significativamente diferente en los
sitios 1 y 2 (0.31 y 0.18 gametofitos cm, respectivamente), pero no entre éstos y

el sitio 3, donde se detectaron en promedio 0.27 gametofitos cm™ (Fig. 8b).

Finalmente, la comparaciéon entre clases de profundidad revel6é que la mayor
cantidad de esporas viables se presentd en las muestras de suelo de la superficie
(0-3 cm) (0.4 gametofitos cm™) y que su nimero disminuyé significativamente en
los siguientes dos niveles (3-6 y 6-9 cm), donde germin6é un nimero muy limitado

de esporas (0.2 y 0.03 gametofitos cm™, respectivamente) (Fig. 8c).
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Fig. 8 a, b y c. Densidad de gametofitos de P. caudatum registrados en muestras de
suelo colectadas en diferentes meses (a), sitios (b) y profundidades (c). Medias * error

estandar.
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Llama la atencion el bajo nUmero de esporas viables de P. caudatum registrado
en el suelo de la REEE durante la mayor parte del afio, incluso durante el periodo
de liberacion de esporas (julio), donde se cuantifico una lluvia muy abundante. Las
muestras de suelo mas superficiales (0-3 cm) colectadas en este mes
desarrollaron el maximo numero de gametofitos para los tres sitios (1.7, 1.1, 1.5
gametofitos cm™), siendo significativamente diferente solo el sitio 2. El tamafio de
estos bancos disminuyé de manera significativa con la profundidad, por lo que de
3-6 cm germinaron en promedio 0.9, 0.7 y 0.6 esporas cm™, mientras que de 6-9
cm se detectaron 0.15 y 0.25 gametofitos cm™ sin diferencias significativas entre
sitios. Tres meses después de la esporulacion, la cantidad de esporas viables en
el suelo de la REEE disminuyd significativamente en todas las categorias de
profundidad, incluso en las muestras de la superficie donde se detectaron 0.18 y
0.07 gametofitos cm™. En los siguientes dos niveles las densidades de gametofitos

oscilaron entre 0.01 y 0.07 cm?, respectivamente.

Durante el resto del afio el tamafio de estos reservorios fue aln mas pequenio,
llegando a su punto mas bajo en abril, es decir, nueve meses después del periodo
de esporulacion 2005. Contrario a lo registrado en enero, julio y octubre, durante
este mes los bancos de mayor tamafio se localizaron en el nivel intermedio de
profundidad (3-6 cm), con densidades que fluctuaron entre 0.01 y 0.07 gametofitos

cm™, estando ausentes de 6-9 cm.

El escaso numero de gametofitos de P. caudatum observados en las muestras

de suelo colectadas antes (enero, abril) y después (octubre) del periodo de
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esporulacion sugiere que, de formarse bancos de esporas, éstos son
fundamentalmente de vida corta (efimeros), sin embargo, los resultados también
indican que una parte de las esporas que se incorporan al suelo conservan su
viabilidad durante varios meses en el ambiente edafico natural, contribuyendo en

la formacion de un pequefio banco persistente (Fig. 9).
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Fig. 9. Estructura vertical y variacion estacional del banco de esporas de P. caudatum en

el suelo de la REEE.
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5.3 Lluvia de esporas vs banco de esporas

Al relacionar los datos de la densidad de la lluvia de esporas de P. caudatum
con el tamafio de los bancos del suelo en cada censo, se aprecia una marcada
discrepancia entre la proporcibn de esporas que se incorporan al suelo
(deposicidn), las que estan presentes en el aire (lluvia) y las que persisten viables
en el horizonte superficial del suelo (banco) (Tabla 4). Asi por ejemplo, durante
enero y abril (estacion seca) la lluvia de esporas de P. caudatum en la REEE fue
nula, no obstante, en las muestras de suelo de los primeros 6 cm se detectaron
algunos gametofitos, cuyo origen puede atribuirse a la deposicién de esporas en la
temporada pasada, las cuales, subsistieron viables durante al menos seis y nueve

meses en el suelo de la reserva.

Los resultados mas contrastantes derivan de comparar la abundancia de la
lluvia de esporas con el tamafio de los bancos durante el periodo de esporulacion.
El conteo de esporas en las trampas instaladas en julio indica que durante este
periodo se incorporan al suelo diariamente 172.8 propagulos cm™ en vecindad
inmediata de las fuentes de esporas y la concentracion de esporas en el aire,aly
3 m sobre el nivel del suelo fue de 34.4 y 6.3 esporas cm? d*, pero en las
muestras de suelo mas superficiales (0-3 cm) solo se detectaron entre 1.1y 1.7
gametofitos cm™, que representan el 0.7 y 1% del total depositado en un dia, bajo
las frondas fértiles de los esporofitos adultos. Esto pareceria indicar que la
mayoria de las esporas que arriban al suelo pierden su viabilidad o germinan

rapidamente en el interior de éste, consumiendo el banco. No obstante, las que
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germinaron de 0-3, 3-6 y 6-9 cm (1.5, 0.7, 0.18 gametofitos cm™) indican la
existencia de un reservorio viable de esporas y son las que contribuyen en la

formacion de un banco persistente.

En octubre, la cantidad de esporas que arribaron al suelo diariamente fue de
0.06 esporas cm™, mientras que en el aire, la concentracién promedio de esporas
aly 3 m de altura fue de 0.04 y 0.1, en tanto que el niumero de gametofitos
desarrollados en las muestras de suelo mas superficiales fue de 0.1 cm™. (Tabla
4).

Tabla 4. Comparacion entre la abundancia de la lluvia de esporas y el tamafio de los bancos de

esporas del suelo en tres sitios de la REEE, durante los censos de Enero, abril, julio y octubre del

2006.
Meses
transcurridos Abundancia de la lluvia Tamafio de los bancos gel suelo
__| desde la dltima (Esporas cm 2 dia™) (9ametofitos cm™)
Censo Sitio | esporulacion
Om Im 3m
(tasa de
deposicion) 0-3 3-6cm 6-9 cm
1 0 0 0 0.13 0.02 0
2 6 0 0 0 0.1 0.04 0
3 0 0 0 0.08 0.06 0.01
Enero | X 0 0 0 0.1 0.04 0.003
1 0 0 0 0.01 0.06 0
2 9 0 0 0 0.02 0.01 0
3 0 0 0 0.03 0.07 0
Abril | X 0 0 0 0.02 0.04 0
1 1905 (36.8 55 1.75 0.9 0.15
2 0 131 26.2 5 1.13 0.6 0.15
3 197.1 [40.3 8.4 1.5 0.7 0.25
Julio | X 172.8 |[34.4 5.5 1.4 0.7 0.18
1 0.08 0.03 0.07 0.2 0.07 0,01
2 3 0.02 0.09 0.1 0.07 0.05 0
3 0.07 0.01 0.09 0.07 0.02 0,01
Octubre [ X 0.06 [0.04 0.1 0.1 0.05 0.006
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5.4 Monitoreo de la poblacion de hojas

El ANOVA de medidas repetidas indicé que la densidad de hojas registrada en
la REEE durante el 2006 fue significativamente influida por el mes en que se
realiz6 el censo (F = 32.9, P < 0.001) y por la categoria de historia de vida (F =
41.1, P < 0.0001), pero no por el sitio donde se efectu6 el monitoreo (F = 2.5, P =
0.08). La interaccibn mes x categoria de historia de vida también resultd

significativa (P < 0.05) (Tabla 5).

Tabla 5. Resultados del ANOVA de medidas repetidas que comparan el efecto del sitio, la
categoria de historia de vida y la época del afio en que se realiz6 el censo sobre la densidad de

hojas de P. caudatum en la REEE.

FUENTE Sumade gl Cuadrado F P
cuadrados medio
Mes 178.6 3 59.5 32.9 <0.05
Sitio 9.1 2 4.6 25 0.08
Categoria de 371.7 5 74.3 41.1 <0.05
historia de vida
Mes X sitio 19.1 6 3.1 1.7 0.1
Mes x 455.6 15 30.4 16.8 <0.05
categoria
Sitio x 43.1 10 4.3 2.4
categoria 0.08
Mes x sitio x 55.09 30 1.8 1.02 0.4443
categoria

Las pruebas de Tukey revelaron diferencias significativas en la densidad
promedio de hojas entre los sitios 1y 3 (11.7 y 10.6 hojas m™), pero no entre estos
y el sitio 2 donde se registraron 11.0 hojas m™. También se detectaron diferencias
significativas entre algunos meses. Las densidades mas bajas se registraron en

enero vy julio (8.5 y 8.8 hojas m™), en tanto que las mas altas se obtuvieron en abril
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y octubre (11.4 y 15.6 hojas m?, respectivamente), las cuales, difirieron
significativamente entre si y respecto a las medias de enero y julio (Figs. 10 ay
b).

Con relacion a la estructura de edades, se encontr6 lo siguiente: los brotes y
las hojas seniles fueron las categorias con el menor nimero de individuos dentro
de la poblacién (0.7 y 1.1 hojas m™, respectivamente), difiriendo significativamente
del resto; le siguieron en orden de importancia la clase juvenil, la juvenil-adulta y la
adulta-senil (2.1, 2.05, 2.09 individuos m™), las cuales, no mostraron diferencias
significativas entre si. Las hojas adultas fueron, en conjunto, la categoria de
historia de vida mas ampliamente representada durante el 2006 con 3.0 hojas m™

(Fig. 10 c).
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Fig. 10 a, b y c. Densidad de hojas de P. caudatum registrados en la REEE por mes, sitio y categoria de historia de vida.
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En cada categoria de historia de vida, la densidad de hojas (individuos m?)
fluctud significativamente a lo largo del afio (Tukey, P < 0.05) (Fig. 11). Asi por
ejemplo, la densidad promedio de brotes, registr6 su punto mas bajo en enero y
abril  (0.1), increment6 significativamente en julio (1.0) y alcanzé un pico de
abundancia en octubre (1.6). Respecto a la poblacién juvenil, las densidades mas
altas se observaron en enero y octubre (2.4 y 3.3 hojas m®), cuyos valores
promedio difieren significativamente entre si y respecto a los de abril y julio (1.3 y
1.5 m). La categoria juvenil-adulta estuvo bien representada en todos los censos,
los cuales, mostraron diferencias significativas entre si. La densidad mas alta se
registro en abril (3.7 individuos m™), en tanto que la mas baja se obtuvo en julio
(0.9 hojas m™). La fraccién adulta alcanzé una de las densidades mas altas en
enero con 3.5 frondas m? mostré6 una caida en abril (2.2), pero volvi6 a
incrementarse en los siguientes dos censos (2.8 y 3.7 frondas m™)’ Los individuos
seniles fueron mas abundantes en la segunda mitad del afio con 1.6 y 1.1 frondas

m2, para julio y octubre, respectivamente.
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Fig. 11. Densidad de hojas de P. caudatum registradas por categoria de historia de vida durante
los censos realizados en enero, abril, julio y octubre del 2006. Las barras denotan el error estandar.

Las lluvias inician en mayo.

Al analizar los resultados por censo (Fig. 11) observamos lo siguiente:

En enero se registré la densidad mas baja del afio (8.5 individuos m™)
predominando la poblacién juvenil y adulta, que representé el 28.3 y el 40.8%,
respectivamente. Le siguid, en orden de importancia, la categoria de los juveniles-
adultos y el de los seniles, que aportaron el 17.3% y el 10.7% a la poblacion.
Llama la atencion el bajo porcentaje de brotes y de adultos-seniles, los cuales
constituyeron el 1.8 y el 1.1% del total, siendo éste ultimo el mas bajo registrado
en ese ano. En abril, se produjo un incremento en la densidad de frondas,

obteniendo un total de 11.4 m?, de las cuales, el 0.9% corresponde a brotes, el
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11% a juveniles, el 19.5% a adultos y el 6.4% a seniles; las fases transicionales
juveniles-adultos y adultos-seniles fueron las mas ampliamente representadas en
ese mes con el 32.9 y 29.2%, respectivamente. En julio muchas hojas mueren, por
lo que se aprecia un descenso en la densidad de hojas (8.9 hojas m™), con la
mayoria en la categoria adulta (31.5%). Nuevos brotes (11.2%) emergen hasta
llegar a su méximo en octubre, cuando se registré también la mayor densidad de
hojas en la REEE (15.6 individuos m™). De un total de 460 individuos, el 10%
corresponde a brotes, el 21.3% a juveniles y el 13.2% a juveniles que se
encuentran en transicion hacia la fase adulta. En conjunto, la poblacién adulta y la

adulta-senil aportaron casi el 50% a la poblacién durante ese mes.

La longitud promedio de las frondas no mostr6 diferencias significativas entre
sitios (128.4, 133.6, 129.7; Tukey, P = 0.17), sin embargo, fluctué entre meses,
siendo significativamente diferentes las medias de enero y abril (131.5, 131.1),
respecto a las de julio (135.3) y octubre (140.8), cuyas medias difieren entre si
(Tukey, P = 0.059). Por categoria fenolégica, las longitudes promedio fueron:
105.2 (juveniles), 132.8 (juveniles-adultos), 186.6 (adultos), 162.7 cm (adultos-

seniles) y 152.2 cm (seniles).

En lo que se refiere a su estado reproductivo, se observé que durante la mayor
parte del afno, la totalidad de la poblacion adulta es estéril. Solo se detectaron
individuos fértiles en el censo efectuado en julio. Los sectores que contribuyeron a

la esporulacion fueron los adultos (90%) y los adultos-seniles (23%). El porcentaje
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de individuos fértiles mostré diferencias significativas entre sitios (28.9, 41.6 y 50.8

% en los sitios 1, 2 y 3, respectivamente) (Tukey, P=0.032) (Fig. 16).
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Fig. 12. Estado reproductivo de la poblacién de hojas de P. caudatum en los sitios de estudio,

durante el periodo de esporulacion.

5. 5 Efecto del fuego sobre la germinacion de las esporas

Comportamiento de la temperatura del suelo: Las temperaturas maximas
registradas durante los doce incendios experimentales, asi como su duracion
estuvieron influidas significativamente por la profundidad (ANOVA, F - 34.1, P <
0.0001), evidenciandose una relacidon negativa con respecto a la temperatura
maxima y una relacion positiva con respecto al tiempo de residencia de la
temperatura maxima. La mayor variacion térmica se registr6 en la superficie,

donde la diferencia entre el valor maximo y minimo fue de 290°C; sin embargo, en
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los niveles inferiores, ésta fue estrechandose, por lo que el rango de temperatura
méxima a 1 y 3 cm de profundidad fue de 30.4 y 16.2°C, respectivamente (Fig.

13).

El pulso de calor generado por el paso de las flamas, produjo un aumento
importante de la temperatura del suelo en la superficie, donde ocurri6 una
temperatura maxima promedio de 172.2°C + 25.8; no obstante, con el incremento
en la profundidad, la temperatura del suelo se redujo significativamente, por lo que
a 1y 3 cm las temperaturas maximas promedio fueron 42.02 + 3.5y 32.7°C £ 2.0,

respectivamente, sin diferencias significativas entre ambos niveles (Tukey, P >

0.05).
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Fig. 13. Temperaturas maximas registradas en el suelo, durante doce incendios experimentales.

Aunque el tiempo de residencia (duracién) de la temperatura maxima esta

relacionado positivamente con la profundidad, fue relativamente corto para las tres
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profundidades. Asi por ejemplo, en la superficie y a 1 cm, las temperaturas
méaximas se mantuvieron durante 1.2 y 1.4 minutos, respectivamente, mientras

que a 3 cm el tiempo de residencia se elevo significativamente a 3.2 minutos.

Con el arribo de las flamas, la temperatura del suelo en la superficie se elevo
subitamente, por lo que las temperaturas maximas se registraron en un tiempo
promedio de 6.1 minutos posteriores a la ignicion, sin embargo, este breve pulso
inicial de calor fue seguido por una rapida disminucién de la temperatura (Fig.
14a). A una profundidad de 1 cm, las temperaturas maximas fueron alcanzadas
2.7 minutos mas tarde que en la superficie, pero, el descenso fue
comparativamente mas lento que en ésta y, en algunos casos se requirieron varios
minutos para retornar a la temperatura inicial (Fig. 14b). Por el contrario, a 3 cm
el calor penetré lentamente produciendo un incremento minimo y gradual de la
temperatura del suelo, asi que, las temperaturas maximas ocurrieron

aproximadamente a los 22.3 minutos de iniciados los incendios (Fig. 14c).
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Fig. 14a, b y c. Temperatura del suelo durante 12 incendios experimentales, a diferentes
profundidades: superficie (a), a 1 cm (b) y 3 cm (c). Los puntos indican la temperatura maxima.
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Efecto de latemperaturay la profundidad sobre la germinacion de las esporas

Las esporas de P. caudatum que estuvieron expuestas al calentamiento del
suelo inducido por el tratamiento de quema germinaron en un intervalo amplio de
temperatura (26.5 a 60°C), sin embargo, el porcentaje mas alto de germinacién

(89%) ocurrié en esporas que permanecieron enterradas a 3 cm, donde se registro

una temperatura maxima de 33°C (Fig. 15).
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Fig. 15. Germinacién post-fuego de las esporas de P. caudatum en relacién con la temperatura
maxima del suelo registrada durante 12 incendios experimentales a diferentes profundidades: (o)

superficie, (A) 1 cm, (m) 3 cm. n=36.

El analisis de regresion reveld que la profundidad y las temperaturas maximas
alcanzadas durante los incendios tuvieron un efecto significativo sobre el
porcentaje de germinacion (P < 0.001). La ecuacion final en el analisis de

regresion por pasos que mejor explica la germinacién post-fuego de las esporas
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de P. caudatum es: y= 1.55 + (0.331 x profundidad) - (0.745 x temperatura
méxima), donde y= es la proporcion transformada (arcoseno) de esporas
germinadas. Esta ecuacién brinda una buena prediccion de la respuesta
germinativa de las esporas de P. caudatum expuestas al calor generado por el

paso de un incendio (R?= 0.85, P < 0.001).

Las esporas ubicadas en la superficie fueron severamente afectadas por la
exposicién directa a las flamas, provocando una alta mortalidad que derivé en una
respuesta germinativa baja (8.5% + 1.3). El incremento en la profundidad condujo
a una drastica disminucion de la temperatura del suelo, por lo que las esporas
enterradas a 1 y 3 cm mostraron porcentajes de germinacion significativamente
mas altos (77 = 5.1) (Tukey, P > 0.05) en comparacién con la superficie. La
exclusion de fuego en los controles, produjo porcentajes de germinacion
significativamente mas altos (86%), respecto a las esporas expuestas a los
incendios, indicando claramente un efecto inhibidor del fuego sobre la germinacion

(Fig. 16).
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Fig. 16. Porcentaje de germinacion de las esporas de P. caudatum enterradas en el suelo a tres
profundidades (barras blancas), durante los incendios experimentales y de los controles (barras

negras). Letras diferentes denotan valores significativamente diferentes a P< 0.05.
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6. DISCUSION

6.1 Esporulacion y lluvia de esporas

La dinamica del agua regula virtualmente todos los procesos biologicos en la
Peninsula de Yucatan. La precipitacion tiende a ser alta, pero muy estacional, lo
cual, aunado a la naturaleza porosa de la roca caliza y a la ausencia de suelo,
hace que una cantidad limitada de agua esté disponible para las plantas (Allen &
Rincon, 2003). No es de sorprender entonces que los patrones fenologicos de

muchas especies, incluyendo los de P. caudatum reflejen dicha estacionalidad.

La esporulacién es quiza el evento mas fuertemente influenciado por la
estacionalidad de la precipitacion. Desafortunadamente, la fenologia de la
esporulacion en los helechos y los procesos ecoldgicos que la determinan son
quiza algunos de los aspectos menos explorados en la investigacion sobre
biologia reproductiva de plantas (Page, 1982; Sato, 1982; Sharpe & Jernstedt,
1990; Mehltreter & Palacios-Rios, 2003; Sawamura et al., 2009). El Unico evento
anual de liberacibn de esporas que presenta P. caudatum en la REEE es
relativamente breve y esta marcadamente sincronizado con el término de la
estacion seca y el inicio de la temporada lluviosa. Los esporangios comienzan a
madurar aproximadamente dos meses antes de final de la estacion seca, lo cual,
favorece un 6ptimo desarrollo esporangial y la dehiscencia de los esporangios.
Conway (1957) demostré que las frondas desarrolladas tardiamente formaron

esporangios maduros en los meses de alta precipitacion, sin embargo, las
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condiciones para la apertura de los mismos fueron inadecuadas, provocando una
escasa liberacion de esporas. Esta dependerd, por lo tanto, de una atmoésfera
seca que maximice la deshidratacion de los tejidos de los esporangios, asi como
la expulsién y dispersion de sus esporas. Quiza por esta razon, en el sitio de
estudio las esporas fueron liberadas gradualmente durante aproximadamente 30
dias previos al inicio de las lluvias més intensas. Es crucial que la dispersion
ocurra durante la temporada seca, ya que las esporas de P. caudatum son

dispersadas con la asistencia casi exclusiva del viento.

Sin embargo, tras la dispersion, los helechos requieren de agua para la
germinacion de las esporas, el desarrollo de los gametofitos y la fertilizacion
(Cousens et al., 1988). De ahi la importancia de que los eventos posteriores a la
liberacién de las esporas estén puntualmente sincronizados con la disponibilidad
de agua, que en lo subsiguiente sera un factor crucial para el establecimiento de

los gametofitos.

Los resultados de esta investigacion indican que la lluvia de esporas de P.
caudatum fue nula durante casi toda la estacion seca, pero al final de ésta se
registré un pico de abundancia (71 esporas cm™), ocasionado por el comienzo del
periodo de esporulacion. Durante este breve periodo, la lluvia de esporas se
caracterizd0 por: a) ser muy densa en vecindad inmediata de los esporofitos
parentales, b) tener una tasa de deposicidon alta, ¢) mostrar un patron de
distribucion verticalmente estratificado al interior de la poblacion de esporofitos y

d) porque su tamafo disminuy6 drasticamente en funcion de la distancia a las
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fuentes de esporas. Después de la esporulacion, la abundancia de esporas en el
aire disminuyé drasticamente, como lo demuestra el conteo de esporas en las
trampas instaladas tres meses posteriores a la esporulacion, contribuyendo muy

poco al reclutamiento de propagulos en el suelo.

La producciéon de esporas en Pteridium aquilinum y los cambios en la
concentracion de la lluvia de esporas con relacion a la altura fueron medidos por
Gregory & Hirst (1957). Ellos cuantificaron durante el periodo de esporulacion
(finales de julio-finales septiembre) 36 esporas m™ de aire a una altura de 2 m, en
un sitio de Rothamstead, Inglaterra. Por su parte, McCartney & Lacey (1991) y
Lacey & McCartney (1994) reportaron una concentracion promedio diaria (entre
agosto y octubre) de 750 esporas m™ de aire y una maxima (en septiembre) de
1800 esporas m™ de aire en trampas colocadas a una distancia de 2 m de las
fuentes de esporas. Desafortunadamente no se pueden hacer comparaciones
cuantitativas, respecto a los hallazgos de dichos autores, dado que ellos utilizaron
unidades volumétricas y nosotros cuantificamos densidad de esporas depositadas
por area. No obstante, podemos contrastar las generalizaciones. En ese sentido,
ellos encontraron que la abundancia de esporas de P. aquilinum incrementé con la
altura, reportando 2 y 8 esporas m™ de aire, a 1 y 4 m sobre el nivel del suelo,
respectivamente. Por el contrario, nuestros resultados sefialan que la densidad de
la lluvia de esporas y la altura estan inversamente relacionados, por lo que se
detectaron 34.5 y 5.5 esporas cm™ dia®, en las trampas colocadas a 1 y 3 m,
respectivamente. La discrepancia probablemente se atribuye a la utilizacion de

diferentes métodos para capturar esporas presentes en el aire y a la distancia a la
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qgue fueron colocadas las trampas de esporas. Por ejemplo, McCartney & Lacey
(1991) midieron la concentracion de esporas empleando trampas automaticas
volumétricas (tipo Burkard) y rotacionales en un campo de cultivo ubicado a 1.4
km de las fuentes de esporas, mientras que Gregory & Hirst (1957) utilizaron
trampas de succion en un sitio localizado a una milla de la fuente de esporas mas
cercana y varias millas de cualquier poblacion grande. Por el contrario, nuestros
datos proceden del monitoreo realizado al interior de la poblacion de esporofitos,
en vecindad inmediata de las fuentes de esporas, usando portaobjetos cubiertos
con cinta adhesiva transparente como método de trampeo de esporas. Magraw et
al. (1979) empleando la misma técnica, cuantificaron una cantidad similar de

esporas (56 esporas cm™ dia'l) de Dryopteris a 1.5 m de altura.

A diferencia de sus hallazgos, los resultados de esta investigacion indican que
la concentracion de esporas en el aire (lluvia) declina drasticamente al incrementar
la distancia horizontal a las fuentes de esporas; aunado a esto, el patrén de
estratificacion vertical observado en vecindad inmediata de las fuentes de esporas,
se hace menos evidente a 1 m de los esporofitos parentales y a partir de los 10 m
ya no se detectaron diferencias en la abundancia de esporas a las tres alturas,
sugiriendo que las escasas esporas que escapan del ambiente local para
participar en los procesos de dispersion a larga distancia tienen una distribucion

mas homogénea.

El nimero de esporas de P. caudatum registrado en las trampas colocadas a

diferentes distancias de la fuentes de esporas, confirma que la mayoria se
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deposita en vecindad inmediata de los esporofitos parentales, pero también
sugiere que la dispersidbn es muy limitada y que solo algunas escapan del
ambiente local para ser llevadas a distancias y alturas considerables, participando
en los procesos de dispersion a larga distancia. Por ejemplo, a tan solo 1 m de la
poblacion de esporofitos, la densidad de esporas declind hasta un 96.6% y a 1 km
solo se cuantificd el 0.07% de las esporas registradas al interior de la poblacion.
Estos resultados son consistentes con los de Conant (1978) y Peck et al. (1990),
quienes concluyeron que en los helechos, la dispersién es tremendamente local
(leptocartica) y que la mayoria de las esporas no alcanza habitats favorables para

la germinacion y el desarrollo de los gametofitos.

Hay evidencias que indican que la dispersiéon al interior del bosque difiere en
muchos aspectos de lo que ocurre en un terreno abierto (Raynor et al., 1976) y
quiza esto explica en parte, las altas tasas de deposicién observadas en nuestra
investigacion. Por ejemplo, cuando el esporofito estd contenido dentro del estrato
herbaceo, la dispersion de las esporas se reduce drasticamente, debido a que la
velocidad del viento disminuye por efecto de la vegetacion (Raynor et al., 1974a,
b, 1976). Con relacién a esto, es importante resaltar dos aspectos importantes en
nuestro sitio de estudio: 1) Los esporofitos fértiles miden entre 1.6-2 m, por lo que
forman parte del estrato herbaceo. Esto probablemente explica una densidad
mayor de esporas en las trampas instaladas a 1 m de altura y una disminucion
significativa en las que se instalaron a 3 m, por encima de las frondas fértiles. 2)
La poblacion estudiada en la REEE es marginal, por encontrarse en el borde del

bosque, junto a un camino, pero esta rodeada de una densa vegetacion arbustiva
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y de algunos arboles que pudieron haber obstruido el flujo de aire, propiciando que
las esporas contenidas en él se impactasen sobre el suelo o sobre la vegetacion

adyacente, favoreciendo la deposicion local, mas que la dispersion.

De acuerdo con Hamilton (1957), las mayores tasas de deposicién de esporas
de helechos ocurren durante las primeras lluvias que siguen a una temporada
seca y calida o cuando una nube de esporas encuentra condiciones de humedad
durante su desplazamiento. Probablemente éste fue un factor adicional que
favorecid una alta tasa de deposicidén al interior de la poblacion de esporofitos,
durante el monitoreo efectuado en julio. Las trampas colocadas en posicidén
horizontal bajo las hojas fértiles de P. caudatum mostraron que en el area de

estudio se incorporan al suelo unas 172.2 esporas cm?d™

Es importante enfatizar que la presencia de esporas de P. caudatum a
diferentes distancias de las plantas parentales confirma su potencial colonizador vy,
aunque su numero es aparentemente bajo, al extrapolar los datos a superficies
mayores, el resultado es una cantidad significativamente alta de proagulos en el
aire. Asi por ejemplo, a 1 km de la poblacion de esporofitos, se detectaron entre

0.05y 0.07 esporas cm“dia™

Este es el primer estudio que se realiza en México sobre la lluvia de esporas de
helechos en general y de Pteridium en particular. Siendo Pteridium una planta que
exhibe una marcada plasticidad morfolégica y fisiologica a través de su rango de

distribucion, que ademas muestra una variabilidad muy grande en su potencial
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reproductivo y de cuya fenologia de la esporulacion se conoce Unicamente la
contribucion de Conway (1957), seria deseable e incluso imperativo emprender
estudios a largo plazo que contemplen la produccion, dispersién y deposicion de la
lluvia de esporas en localidades diversas, a diferentes alturas y distancias de las
fuentes de esporas, bajo distintas condiciones meteoroldgicas y ambientales. Mas
aun, las investigaciones emprendidas en un futuro deberdn contemplar no solo la
abundancia de la lluvia de esporas, sino también su relacion con los factores
abioticos y dar seguimiento al establecimiento de los gametofitos producidos a
partir de la lluvia de esporas hasta la produccion de esporofitos para poder
documentar cuantitativamente el éxito reproductivo y la contribucion real de las

esporas a los procesos de colonizacion, restablecimiento y regeneracion.

6.2 Bancos de esporas del suelo

Las oportunidades para el establecimiento exitoso de Pteridium podrian
incrementarse considerablemente si el suelo contuviera un reservorio de esporas
viables con el potencial para germinar en cualquier época del afio. Sin embargo,
los resultados indican consistentemente un escaso nimero de esporas viables de
P. caudatum en las muestras de suelo de los sitios, meses y profundidades
analizados. Las densidades mas altas se registraron durante el periodo de
esporulacién (julio) y en las muestras mas superficiales (0-3 cm). Pero aun en
ellas, el nimero de gametofitos desarrollados es muy bajo en comparacion con el
reportado en otros estudios sobre bancos de esporas de helechos (Leck &

Simpson, 1987; Hamilton, 1988; Schneller, 1988; Dyer, 1994; Lindsay & Dyer,
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1990; Milberg, 1991, Dyer & Lindsay, 1992; Bisé’]ng, 1996; Simabukuro et al., 1998,
1999; Esteves & Dyer, 2003; Ramirez et al., 2004). Con una produccion de
esporas calculada en 300,000 000 por hoja (Conway, 1957) y una tasa de
deposicién en el sitio de estudio de 172 esporas cm™ dia™ durante el periodo de
esporulacion, se esperaria encontrar un cuantioso banco de esporas en el suelo
de EIl Edén, sin embargo, el cultivo de las muestras de suelo bajo condiciones
luminicas reveld que el tamafio de estos reservorios es muy pequefio, 1o que nos
llevé a proponer explicaciones plausibles. La pérdida de esporas por arrastre,
especialmente durante las intensas precipitaciones del inicio de la temporada
lluviosa - podria ser la causa mas simple de la ausencia de esporas y/o de un
namero reducido de ellas en el horizonte superficial del suelo. Cabe también la
posibilidad de una interaccién alelopatica entre los esporofitos de P. caudatum y
sus propias esporas. Es bien sabido que Pteridium produce altos niveles de
compuestos alelopaticos hidrosolubles, los cuales, podrian ser llevados al interior
del suelo y resultar autotoxicos, impidiendo la germinacion de las esporas
(Davidonis, 1972; Gliessman & Muller, 1978; Munther & Fairbrothers, 1980). Una
alternativa es que las esporas de este helecho no sobreviven por mucho tiempo en
el ambiente edéafico natural debido a factores, tales como: muerte fisioldgica,
depredadores 0 a sus atributos fisioldgicos. Este ultimo punto parece ser de la
mayor relevancia, pues Pteridium es uno de los pocos helechos cuyas esporas
pueden germinar tanto en presencia de un estimulo luminoso, como en ausencia
de luz (Weinberg & Voeller, 1969). De ocurrir lo segundo, la consecuencia légica
seria que tras la dispersién, las esporas se incorporasen al suelo y al quedar

sepultadas, la oscuridad indujere la germinacién, consumiendo el banco.
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Varios autores como Conway (1949), Dyer (1979), Weinberg & Voeller (1969),
Lindsay et al.,, (1995) han reportado niveles importantes de germinacion de
esporas de Pteridium en la oscuridad y algunos experimentos indican que en
ciertas localidades, todas las esporas generadas en un afo particular son capaces
de germinar sin un estimulo luminoso. Esporas recolectadas en una misma
localidad, en afios distintos difieren considerablemente en el porcentaje total de
germinacion y en el porcentaje de esporas capaces de germinar en la oscuridad;
lo mismo ocurre con esporas recolectadas en el mismo afio, pero en diferentes
localidades (Lindsay et al., 1995). Solamente ha sido muestreada con regularidad
una localidad escocesa (Loch Venachar), pero es intrigante el hecho de que las
muestras indican un porcentaje de germinacién significativamente inferior en la
oscuridad que en la luz. Adicionalmente, se ha demostrado que en Pteridium
aquilinum y algunos otros helechos, la germinacién en la oscuridad puede ser
inducida por anteridiégenos (Dopp, 1950, 1959, 1962; Naf, 1979; Schneller, 1988;
Schraudolf, 1985; Schneller et al.,, 1990), hormonas producidas por los
gametofitos, capaces de sustituir el requerimiento de luz en esporas que subyacen
en el suelo. De no existir otro factor que limite la germinacion, el costo ecolégico
seria la ausencia de un banco persistente de esporas en el suelo. Sin embargo se
requieren muestreos adicionales en diversas localidades y en afos diferentes,
pues la lluvia de esporas capaces de germinar en la oscuridad varia
considerablemente dependiendo de las plantas y de los afios. Esto puede darle a
Pteridium una ventaja competitiva sobre otras especies, en ciertas épocas 0 bajo

ciertas condiciones. Si las esporas producidas en diferentes lugares difieren en su
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capacidad de germinar en la oscuridad, la planta tendria un banco de esporas de
vida corta y media (Sheffield, 1996). Se ha asumido que el fotoblastismo
facultativo de sus esporas, junto con la capacidad de germinar y de crecer con
mayor rapidez, da a Pteridium una “ventaja” sobre otros helechos, cuyas esporas
requieren del estimulo luminoso (Lindsay et. al., 1995). Si esta planta también
produjera algunas esporas incapaces de hacerlo asi, la especie tendria lo mejor

de ambas condiciones, pues la produccién de gametofitos seria rapida y continua.

Nuestros resultados concuerdan con este planteamiento y sugieren que, de
formarse bancos de esporas, estos son principalmente de vida corta; sin embargo,
no puede ignorarse el hecho de que algunas (quiza la excepcion o la minoria)
sobreviven y permanecen latentes en el interior del suelo durante varios meses
posteriores a su liberacion, para constituir un banco de vida media. Este Ultimo
caso se corrobora particularmente en las muestras de enero y abril, que
desarrollaron entre 0.01 y 0.1 gametofitos cm™ en los primeros 3 cm del suelo, aun
cuando en el aire no se detectaron esporas de P. caudatum. Por lo tanto, los
gametofitos observados en las muestras de suelo de estos meses solo pudieron
haber provenido de la germinacién de esporas que fueron depositadas en la

temporada de esporulacion previa (2005).

No obstante, la mayoria de las esporas que se depositaron durante el periodo
de esporulacion sucumbieron o germinaron rapidamente como lo demostro el
cultivo de las muestras de suelo colectadas tres meses después (octubre), donde

se detecté una cantidad muy baja de gametofitos (0.1 cm™). Los bancos maés
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grandes se encontraron en las muestras mas superficiales de julio, donde las
densidades de gametofitos fueron 1.7, 0.7 y 0.18 cm™? en los tres niveles de

profundidad.

Aunque dichas densidades son, en apariencia bajas, se encuentran dentro del
rango indicado por Schneller et al. (1990) para que se produzca fertilizacion
intergametofitica. Estudios experimentales realizados con P. aquilinum sefialan
que los anterozoides nadan a una velocidad de 0.1- 0.2 mm seg” y que
permanecen viables por al menos 4-8 minutos (Brokaw, 1969). Por lo tanto, para
que se produzca el entrecruzamiento es necesario que dos gametofitos
compatibles se encuentren a una distancia de 4 a 8 cm, lo cual, ocurriria a una

densidad de esporas en el suelo mayor a 0.25 cm™.

En todos los casos, el nimero de esporas germinadas (gametofitos) fue mayor
en las muestras de suelo de los tres primeros centimetros y decrecié
significativamente con la profundidad, estando ausentes en la mayoria de las
muestras extraidas a partir de los 6 cm. El patrén de distribucién vertical de las
esporas en el suelo es consistente con los resultados de otras investigaciones,
que reportan una reduccion progresiva del tamafio de los bancos en relacion con
la profundidad (Hamilton, 1988; Dyer & Lindsay, 1992; Dyer, 1994; Ramirez et al.,
2004). Dicho patron podria atribuirse simplemente al restringido movimiento
descendente de las esporas hacia los horizontes mas profundos del suelo. Dyer &
Lindsay (1992) sefialan que excepto en situaciones donde hay una rapida

deposicion de suelo, el reclutamiento de esporas en los bancos es mas bien el
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resultado de la percolacion, es decir, del transporte pasivo de esporas hacia el
interior del suelo a través del agua de lluvia. Las bajas tasas de deposicion de
suelo en la Peninsula de Yucatan (Perry et al., 2003) sugieren que la percolacion
podria ser el principal mecanismo por el que las esporas entran al suelo en el sitio
de estudio. Otra explicacion considera que una reduccion progresiva de la
viabilidad de las esporas con la profundidad, puede atribuirse al tiempo de
permanencia en el suelo (Esteves & Dyer, 2003). Las esporas mas longevas
estarian en los horizontes mas profundos y las producidas recientemente en los
horizontes superficiales, reflejando la secuencia con la que fueron depositadas.
De ahi que una pérdida de la viabilidad en las esporas mas longevas, seria la

causa de ésta disminucion.

Si la viabilidad de las esporas y el tamafio de los bancos del suelo son
aspectos de la mayor relevancia para la colonizacién en plantas pioneras como las
malezas, valdria la pena preguntarse ¢Cual es el significado de un banco de
esporas de vida corta y media para una especie con liberacion estacional de
esporas como P. caudatum? Un reservorio de esporas viables en el suelo crea la
posibilidad de establecerse en cualquier época del afio. Pero en el caso de P.
caudatum la mayoria de las esporas germina inmediatamente después de la
liberacion, cuando existen condiciones favorables (luz, temperatura y humedad)
para la germinacion y el desarrollo de los gametofitos. No obstante, en un
ambiente estacional dichas condiciones pueden llegar a ocurrir irregularmente en
el aio o no coincidir con el periodo de liberacion de esporas. Por lo tanto, un

retraso en la germinacion de algunas de sus esporas daria a este helecho la
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posibilidad de establecerse en cualquier otro momento que resultase favorable,
tras un disturbio en el suelo. Esto podria resultar particularmente ventajoso para
una especie que crece en un area expuesta recurrentemente a disturbios de gran
magnitud, como incendios forestales o huracanes, los cuales, proveen sustratos
desnudos Optimos para la colonizacion. El estudio de Watkins et al. (2007)
demuestra la importancia de los disturbios para el establecimiento de gametofitos
de especies tropicales de helechos. Un disturbio no solo remueve mecanicamente
el suelo exponiendo el banco de esporas, sino que también produce un habitat
libre de competidores y crea “sitios seguros” para la germinacion de las esporas y

el establecimiento de los gametofitos.

Aunque los bancos de esporas de helechos juegan un papel importante en el
éxito reproductivo de muchas especies (Dyer & Lindsay, 1992), algunos estudios
seflalan que en los bosques tropicales estacionalmente secos, los bancos de
propagulos del suelo juegan un papel reducido en la regeneracion natural debido a
que la mayoria de las semillas y esporas tienen una latencia corta y pierden su
capacidad de germinacion rapidamente, (Rico-Gray & Garcia-Franco, 1992;
Skoglund, 1992; Millar, 1999; Ceccon et al., 2006). Los resultados de esta
investigacion permiten concluir que si bien esto es cierto, no podemos subestimar
—en el caso de P. caudatum- a las escasas esporas que sobreviven en el suelo
durante algunos meses posteriores a la liberacion. Una sola espora capaz de
germinar y establecerse exitosamente puede llegar a formar en los siguientes seis
meses un esporofito perenne (Braid & Conway, 1943; Conway, 1949), con la

potencialidad de producir millones de esporas en la siguiente temporada
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reproductiva (Conway, 1952, 1957) y con la capacidad de formar continuamente
hojas a partir de un rizoma que crece indefinidamente y que puede sobrevivir
cientos de afios (Oinonen, 1967 a, b; Page, 1986; Sheffield et al., 1989),
confiriéendole una gran capacidad de invasion. P. caudatum puede no generar un
banco de esporas de vida larga como los de otros helechos, pero puede responder

a una amplia variedad de condiciones ambientales.

Se requieren estudios que permitan evaluar la viabilidad de las esporas en el
ambiente edafico natural y bajo diferentes condiciones ambientales, a través de su
rango de distribucion. El suelo donde estan contenidas las esporas no es un medio
estatico, es por el contrario un ecosistema vivo y sumamente dinamico donde sus
componentes (agua, minerales, iones, coloides, invertebrados, raices, etc.) estan
en constante interaccion (Hausenbuller, 1978). Por lo tanto, la influencia de la
temperatura, la luz, la humedad y otros factores abioticos y bidticos intrinsecos
también requieren ser investigados (Sheffield, 1996) ya que podrian tener un

efecto directo en la viabilidad y longevidad de las esporas.

6.3 Monitoreo de la poblacién de hojas

Los resultados del censo de la poblacion de hojas en la REEE permiten
concluir que algunos parametros poblacionales y morfométricos de P. caudatum
muestran marcadas fluctuaciones a lo largo del afio. Asi por ejemplo, la densidad
de hojas difirid significativamente entre meses (censos), registrando un punto

maximo en octubre (15.6 frondas m?) y un minimo en enero (8.5 frondas m?).
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Dichas fluctuaciones podrian atribuirse a diversos factores, como por ejemplo
variaciones estacionales en los paradmetros ambientales que influencian la
regeneracion de hojas (Watt 1964, 1976), a cambios en el patron de emergencia,
mortalidad y competencia entre frondas que crecen vigorosamente (Atkinson
1989), a variaciones en el contenido de carbohidratos de los rizomas que forman
hojas (Williams & Foley, 1976) o a cambios en la disponibilidad de espacio como
resultado de disturbios, etc. Asi, las altas densidades observadas en octubre
podrian estar relacionadas con un elevado porcentaje de regeneracion en los
meses de mayor precipitacion en la REEE o con la ocurrencia de huracanes
(Whigham et al., 2003), los cuales, tienen un impacto profundo sobre la dinamica
de las plantulas al introducir variacion espacial y temporal en las condiciones
ambientales del sotobosque (Comita et al., 2009). Los huracanes destruyen toda
la vegetacidon y Pteridium toma ventaja rapidamente de las condiciones creadas
después del disturbio, llegando a establecerse en un periodo muy corto y antes
que el resto de sus competidores. La baja cantidad de brotes en enero indica que
el muestreo cada 3 meses fue demasiado distanciado para observar las hojas
cuando brotan. Por ejemplo, el alto numero de juveniles en abril, debe haber sido

brote en febrero o marzo, pero todavia no habian emergido en enero.

Atkinson (1989) evalué la densidad de frondas de P. aquilinum en Malvern
Hills, Inglaterra, reportando densidades minimas en mayo (5 individuos m?) y
maximas en agosto (35 individuos m?). Por su parte Le Duc et al., (2000)
reportaron densidades promedio que fluctuaron entre 18.9 - 80.1 frondas m™? en

varias localidades de ese mismo pais. Tolhurst (1990) evaluo la dindmica de la
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poblacién de frondas de P. esculentum (Forst.) Diels en Victoria, Australia durante
5 afios consecutivos pero no encontré6 cambios significativos en la densidad, la
cual, oscil6 entre 0.5 y 1.5 frondas m™. Todos estos valores distan mucho entre si
y respecto a los encontrados en la REEE. Algunos autores sefialan que
diferencias en la morfologia y en la densidad de frondas probablemente reflejan
adaptacién a un amplio rango de condiciones luminicas y de humedad (Daniels,
1986; Pitman & Pitman, 1986; Roberts, 1986). Es bien sabido que Pteridium crece
vigorosamente en areas abiertas, de alta intensidad luminica, pero su abundancia
declina considerablemente en condiciones de sombra, restringiendo su
crecimiento y expansion. La tolerancia de este helecho a una diversidad de
condiciones ambientales también se refleja en la altura de sus esporofitos, los
cuales, pueden alcanzar desde unos cuantos centimetros en zonas montafiosas o

exceder los 4 m en algunos sitios a bajas altitudes (Marrs & Watt, 2006).

En el area de estudio la longitud promedio de los esporofitos no cambi6
significativamente entre sitios, aunque fluctu6 moderadamente entre meses. Asi
por ejemplo, las medias de enero, abril y julio son muy similares (131-135 cm) y no
difieren del valor promedio mas alto registrado en octubre (140.8 cm), periodo en
el que se registraron los individuos de mayor talla dentro de la poblacion (186.6
cm). Tomando en cuenta ambos criterios (densidad y tamafo de las frondas)
podria decirse que P. caudatum alcanzé un mayor potencial competitivo
(dominancia/vigor) en octubre, por ser el mes en que se observaron las mayores

densidades y las frondas mas grandes, mientras que en enero una disminucion
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relativamente ligera del tamafio de las frondas, estuvo acompafiada de una

reduccion significativa de la densidad.

Algunos autores consideran que variables como la densidad, la longitud y la
biomasa foliar pueden ser usados por los administradores de recursos para
evaluar el grado de invasiéon de Pteridium. Asi, una abundancia menor a 10
individuos m, nos habla de una invasién moderada, cuyo control resulta factible
en términos monetarios y biolégicos (Pakeman et. al.,, 2002). En la REEE, la
invasion podria considerarse como moderada, dado que la densidad promedio de
hojas fue 11.7 m™? y la longitud promedio de los esporofitos adultos fluctué entre
150 y 186 cm. Por su parte, Le Duc et al. (2000), recomiendan que antes de iniciar
cualquier programa de control del helecho, se determine su productividad en
términos de longitud de frondas y/o biomasa foliar. Si las hojas miden mas de 1 m
0 si se incrementa la densidad después del tratamiento, entonces existen serios
problemas para su control. Los resultados mas prometedores derivaran del
tratamiento de sitios que todavia contengan un niumero importante de especies. El
area donde se desarroll6 ésta investigacién corresponde a un bosque secundario
estacionalmente seco, que conserva todavia una diversidad biolégica importante,
por lo que Pteridium aln no es dominante en el paisaje. En este sentido seria muy
importante realizar también un censo de la vegetacion asociada, con el propdsito
de evaluar el estatus del helecho dentro de la comunidad, y por ende, su posicion

en el contexto sucesional.
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El trabajo de Bremer (2004) resalta la importancia del monitoreo poblacional a
largo plazo (> 5 afios), no obstante, el andlisis transversal o de periodo, y mas
especificamente la estructura de edades son particularmente Utiles para describir

el estado actual de la poblacion y cémo cambiard en un momento determinado.

El andlisis de la estructura de edades reveld que la poblacién de hojas que se
desarrolla en la REEE es esencialmente juvenil y adulta. La categoria de hojas
adultas constituye casi el 30% del total, siendo el mas ampliamente representado
en el 2006. No obstante, la fraccidn juvenil y la juvenil que transita hacia la fase
adulta, aportan en conjunto mas del 35% al total de la poblacién. Estas dos
categorias son muy importantes, dado que seran las que determinen la tasa de
reclutamiento, es decir, la proporcion de individuos que se sumara a la poblacién
reproductiva y, por ende, la que sera potencialmente capaz generar nuevos
individuos. De acuerdo con Aguraiuja (2001), la proporcion de juveniles es un
excelente indicador de la condicién de la poblacion. Asi por ejemplo, cuando el
namero de juveniles es igual o mayor a dos terceras partes de la poblacion adulta
mas la poblacion de brotes, entonces la poblacién en su conjunto se encuentra en
buenas condiciones; pero si la proporcion de juveniles es significativamente menor
a la suma de ambos sectores, entonces la poblacion experimenta fluctuaciones o
esta siendo perturbada por algun factor. Claramente, la poblacion que se
desarrolla en El Edén podria catalogarse como “estable” de acuerdo con el criterio
de Hegland et al. (2001) y Aguraiuja et al. (2004), siendo entonces una poblacion

sana, en equilibrio, con un balance entre eventos de colonizacion y extincion, lo
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cual deberia tomarse en cuenta al desarrollar estrategias de manejo y/o

rehabilitacion de areas invadidas por P. caudatum.

Llama la atencién el hecho de que los extremos de la poblacion (brotes y
seniles) tuvieron una baja representatividad en todos los censos (0.7 y 1.1
individuos m, respectivamente). El mas alto porcentaje de brotes ocurrié en
octubre, indicando que la regeneracién podria estar concentrada en los meses de
mayor precipitacion. La disponibilidad de agua es el factor clave que limita a las
pteridofitas en general pero, especialmente a las que crecen en areas tropicales
estacionalmente secas, determinando sus adaptaciones en relacibn al uso
especifico del habitat y la periodicidad estacional de crecimiento y dormancia
(Kornas, 1985). La regeneracion de P. caudatum evidentemente sigue el modelo
llamado “ventana de oportunidad” (Jelinski & Cheliak, 1992), donde el
reclutamiento es un evento escaso y solo ocurre en aflos 0 en situaciones

particularmente favorables.

Hay que considerar también que los estadios juveniles (plantulas/brotes) son
siempre los mas vulnerables a factores como periodos de sequia, depredaciéon o
dafio mecanico (por ejemplo, pisoteo por vertebrados silvestres). Por lo tanto, la
proporcion de brotes (plantulas) y de seniles debe considerarse con cierta reserva
porque no refleja adecuadamente el estado de la poblacion. Otros atributos como
el analisis de la estructura la poblacion y el cociente de individuos infértiles/fértiles
parecen ser mas apropiados para evaluar la condicion de las poblaciones de

helechos en el corto plazo (Aguraiuja et al., 2004).
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En lo que se refiere a su estado reproductivo, se observd que durante la mayor
parte del afio, la poblacion es infértil, no obstante, durante el periodo de
esporulacion el 40.4% de la poblacién formé esporangios, siendo el 90% poblacién

adulta y el 23% poblacion adulta en transicion a la fase senil.

El conocimiento del estatus actual de la poblacion, asi como la prospeccion de
su dindmica en un futuro, son aspectos de la mayor relevancia para la creacion,
disefio e implementacién de estrategias de manejo y/o control en el corto, mediano
y largo plazo. No obstante, la demografia de helechos es todavia un campo de
investigaciéon muy joven y la dindmica poblacional de Pteridium en los tropicos ha
sido pobremente estudiada. Es indispensable dar seguimiento a la poblacion de
esporofitos durante al menos dos afios consecutivos para tener elementos que
nos permitan predecir la dinamica de la regeneracion de hojas, la tasa de
reclutamiento, la estructura de edades y otros aspectos demograficos. En realidad
se puede hablar de tendencias después de por o menos 5 afios de estudio. En un
lapso mas corto, las variaciones pueden reflejar fluctuaciones interanuales
estocasticas en parametros ambientales como la precipitacion, la temperatura, o la

ocurrencia de eventos como huracanes, incendios forestales, etc.

6.4 Efecto del fuego sobre la germinacion de las esporas

Nuestros resultados revelaron que durante el paso de un incendio, dos factores

son determinantes para la conservacion de la viabilidad de las esporas de P.
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caudatum presentes en el suelo: la profundidad a la que se encuentran y las

temperaturas maximas alcanzadas.

Los incendios experimentales produjeron un aumento importante de la
temperatura del suelo en la superficie (Fig. 3a), que result6 letal para la mayoria
de las esporas de P. caudatum expuestas al paso de las flamas. Sin embargo, a 1
y 3 cm de profundidad, el suelo actu6 como un poderoso aislante que restringio el
incremento de la temperatura y permitié que las esporas enterradas retuvieran su
viabilidad, lo que se tradujo en un alto porcentaje de germinacion (77%). Las
propiedades aislantes del suelo durante un incendio estan ampliamente
documentadas (Baskin & Bassin, 1998; Bradstock et al., 1992; Bradstock & Auld,
1995; Williams et al., 2004) y, en el contexto de la Peninula de Yucatan, es
probable que éste factor adquiera una mayor relevancia debido a que los bancos
de propagulos (esporas, semillas, yemas, etc.) y el sistema de rizomas estan
inmersos en una delgada capa de suelo mineral (< 20 cm) o sobreviven en los
intersticios de la roca caliza (Allen et al., 2003), siendo ésta la Unica proteccién

contra los efectos letales de las altas temperaturas inducidas por el fuego.

Este es el primer estudio que analiza la relacion entre la temperatura alcanzada
durante un incendio y la germinacion de las esporas de los helechos y, solo unos
cuantos han investigado el efecto per se de la temperatura sobre la germinacién
de las esporas de Pteridium (Conway, 1949; Dyer, 1979), indicando que estas son
capaces de germinar en un amplio rango de temperaturas que van desde 1°C

hasta 35 C. Nuestros resultados sugieren que, durante un incendio, las esporas
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de P. caudatum toleran temperaturas mayores (por ejemplo, a 1 cm la temperatura
promedio fue de 42°C), reteniendo su viabilidad y mostrando un alto porcentaje de
germinacion. También se demostré que el fuego no es un requerimiento
indispensable para la germinacion, pues esporas no expuestas a los incendios
(controles) tuvieron un porcentaje de germinacion mas alto que las esporas

expuestas al calentamiento del suelo por efecto del fuego, a cualquier profundidad.

En bosques tropicales estacionalmente secos, las esporas y semillas
enterradas en el suelo seco podrian ser mas tolerantes al calor generado por un
incendio debido a que se encuentran deshidratadas y metabdlicamente inactivas
durante una gran parte del afio (Garwood, 1983). Este es un aspecto de la mayor
relevancia, pues en los tropicos las quemas prescritas para la preparacion de
suelos destinados a la agricultura se realizan durante la estacion seca (Otterstrom
et al., 2006), periodo en el que los incendios alcanzan una mayor intensidad y
ocurren las temperaturas elevadas (Williams et al., 2004) con consecuencias

importantes para la germinacion.

Investigaciones efectuadas en una amplia variedad de ecosistemas muestran
gue la temperatura del suelo durante un incendio es altamente variable (Cautinho,
1978; Miranda et al., 1993; Gimeno-Garcia et al., 2004) y que depende, en gran
medida, de la carga combustible y la intensidad de la quema (Massman et al.,
2003, Busse et al., 2005). En nuestro sitio de estudio, a través de una carga

combustible de hojarasca equivalente a 1. 2 kg m™, se produjeron temperaturas
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promedio de 172, 42 y 32.7°C en la superficie, a 1y a 3 cm de profundidad,
respectivamente (Ramirez Trejo et al., 2010). En un bosque tropical
estacionalmente seco de Bolivia, Kennard & Gholz (2001) utilizaron una carga
combustible de 2.2 kg/m? e indujeron una temperatura de 225°C en la superficie,

pero no detectaron un incremento sustancial a 3 cm de profundidad.

El comportamiento de la temperatura del suelo a diferentes profundidades -
evidenciado en este estudio-, es consistente con los resultados de otras
investigaciones que reportan temperaturas altas, de corta duracién en la superficie
y temperaturas menores con periodos de exposicibn mas prolongados en los
horizontes inferiores (Portlock et al., 1990; Bradstock et al., 1992; Bradstock &
Auld, 1995). El intervalo de tiempo durante el cual, los propagulos estan expuestos
al calor producido por un incendio puede influenciar las tasas de germinacion y/o
mortalidad de los propagulos (Zabkiewicz & Gaskin, 1978; Lonsdale & Millar,
1993). Sin embargo, en este trabajo, la duracion de las temperaturas maximas no
afecté significativamente el porcentaje de germinacion de las esporas de P.
caudatum, corroborando los resultados de Keeley et al. (1985) y Odion & Davis
(2000), respecto a que los propagulos del suelo parecen ser mas sensibles a las
temperaturas maximas que a la duracién del calentamiento. No obstante, es
importante considerar que ambas variables pueden afectar a diferentes especies,

en diferentes formas (Lonsdale & Miller, 1993).

El crecimiento vegetativo es indiscutiblemente un importante mecanismo que

explica la regeneracion de P. caudatum (Dyer, 1989). Sin embargo, nuestros
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resultados sugieren que las esporas enterradas de 1-3 cm de profundidad, podrian
eventualmente germinar y llegar a establecerse. En este caso, el
reestablecimiento post-fuego podria también ser el resultado de reproduccién
sexual, lo que implicaria que algunos parches dominados por Pteridium

constituyen verdaderas poblaciones y no ramets individuales.

Por otro lado, nuestros resultados del estudio de los bancos de esporas
confirman la existencia de reservorios de esporas viables de P. caudatum en el
suelo de la REEE, algunas de las cuales, conservan su viabilidad varios meses
después de su deposicidon en el suelo. Luego entonces, en una plan de manejo de
esta maleza hay que considerar que a escasos centimetros de la superficie,
dichas esporas podrian estar a salvo del calor generado por un incendio y que
incluso algunas actividades como las asociadas a la agricultura y manejo del
bosque o aquellas disefiadas para erradicar al helecho, podrian promover la
colonizacion, al crear numerosas oportunidades para la germinacion de las
esporas y el establecimiento de los gametofitos, después de cualquier forma de
disturbio en el suelo. Esas esporas podrian ser suficientes en una especie
perenne, de vida larga, para que nuevas poblaciones se establezcan y se

expandan (Dyer, 1989).

De nuestros experimentos podemos concluir que el fuego no es un
requerimiento indispensable para la germinacion de las esporas de P. caudatum,
sin embargo, podria afectar la viabilidad de las que se encuentran sepultadas en el

horizonte superficial del suelo. El grado de impacto dependera de la profundidad a
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la que se encuentran las esporas y de las temperaturas alcanzadas durante un
incendio. En este estudio se encontrd que a tan solo 1 y 3 cm de profundidad, la
temperatura del suelo durante las quemas experimentales se elevé a 42 'y 32.7 °C,
respectivamente, permaneciendo durante 1.5 y 3 minutos, condiciones que
disminuyeron casi en un 10% el porcentaje de germinacién, respecto de los
controles. Si un alto porcentaje de esporas permanece viable tras el disturbio,
como lo demostré la presente investigacion, entonces el reestablecimiento post-
fuego podria ocurrir no solo por mecanismos vegetativos, sino también mediante
la germinacion de las esporas procedentes del banco residual, un hecho que
podria explicar parcialmente la facilidad con la que esta especie coloniza campos

recurrentemente incendiados en la Peninsula de Yucatan.
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7. CONCLUSIONES

Los resultados de la presente investigacion permiten concluir que las esporas
de P. caudatum presentes en la lluvia y en los bancos del suelo tienen un alto
potencial colonizador y juegan un papel importante en la dindmica sucesional de
esta invasora, contribuyendo, en parte, a la expansion de sus poblaciones, al
reestablecimiento en areas previamente invadidas y a la colonizacion de nuevos

sitios en la Reserva Ecoldgica El Edén.

= P. caudatum presenta un evento anual de produccién y liberaciéon de
esporas, el cual, esta marcadamente sincronizado con el término de la
estacion seca y el inicio de la temporada lluviosa. Durante este breve
periodo se registr6 una lluvia muy abundante de esporas en vecindad
inmediata de los esporofitos parentales, pero ésta disminuyé al incrementar
la altura y la distancia a las fuentes de esporas.

= En la estaciébn seca (enero y abril) no se registraron esporas de P.
caudatum y una cantidad muy limitada de esporas permanecio en el aire
tres meses después de la esporulacion.

= Se confirmo la existencia de esporas viables de este helecho en la REEE,
sin embargo, el tamafio de estos reservorios fue pequefio en los meses,
sitios y profundidades analizados.

» Los bancos mas grandes se encontraron durante la estacion feértil (julio) y

en las muestras de suelo superficiales (0-3 cm).
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El escaso niumero de gametofitos observados en las muestras de suelo
sugiere que, éstos son fundamentalmente de vida corta. Sin embargo,
algunas esporas permanecen viables en el suelo varios meses posteriores
a la deposicion, confirmando la existencia de un pequefio banco
persistente.

Para una planta perenne, de vida larga, las esporas que subsisten viables
en el suelo y las que son dispersadas lejos de los esporofitos parentales,
son suficientes para permitir el establecimiento y la expansion de nuevas
poblaciones.

La poblacion de hojas de P. caudatum que se desarrolla en El Edén podria
catalogarse como “estable”, lo cual deberia tomarse en cuenta al
desarrollar estrategias de manejo y/o rehabilitacion de areas invadidas por
P. caudatum.

También se demostré que tras el paso de un incendio, el suelo actia como
un poderoso aislante, restringiendo el incremento de la temperatura hacia
los horizontes inferiores, por lo que, dos factores son determinantes en la
supervivencia y conservacion de la viabilidad de las esporas presentes en
el suelo: la profundidad a la que se encuentran vy las temperaturas

maximas alcanzadas.
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8. RECOMENDACIONES DE MANEJO

Los resultados derivados de la presente tesis demostraron que durante la
estacion fertil, P. caudatum produjo una gran cantidad de esporas con el potencial
para ser dispersadas lejos de las plantas parentales e incluso algunas, con la
capacidad de permanecer viables durante varios meses en el horizonte superficial
del suelo. También se demostré que durante el periodo de esporulacion, llegan a
incorporarse hasta 2 millones de esporas m? d*, en vecindad inmediata de los
esporofitos parentales y se estimé que hasta 700 esporas m? d* pueden estar
presentes a 1 km de distancia. Con una alta disponibilidad de propéagulos, las
posibilidades de una posible invasién a través de esporas se incrementan

considerablemente.

Para especies con un alto potencial reproductivo, la estrategia de manejo debe
estar enfocada en reducir dos de los principales parametros que regulan su

expansion: la disponibilidad de propagulos y de la disponibilidad de recursos.

Con base en lo anterior, se recomienda minimizar o eliminar la introduccion de
propagulos hacia areas particularmente vulnerables a la invasion como son los
sitios talados, campos de cultivo y potreros abandonados, asi como areas
afectadas por incendios. Una manera efectiva de lograrlo serad a través de la
implementacion de un plan de control que contemple el corte o remocion de las
hojas, previamente a la formacion de esporangios, con el propésito de evitar que

las hojas alcancen la edad adulta y formen esporangios. En el largo plazo, la
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eliminacion de las hojas tendra un efecto detrimente adicional sobre el rizoma, al
impedir la fotosintesis y por lo tanto, la produccion de carbohidratos

indispensables para las diversas actividades metabdlicas del esporofito.

Otra accion eficaz para evitar la invasion por esporas es evitar el abandono de
las parcelas y hacer un uso intensivo de aquellos terrenos que han perdido su
capacidad productiva, mediante la introduccion de cultivos o revegetacién con
especies nativas de rapido crecimiento que reduzcan la disponibilidad de recursos

(nutrientes del suelo, agua, luz) y produzcan sombra.

Evitar el uso del fuego para las actividades agricolas, reducird también el
avance de las invasiones por P. caudatum en la Peninsula de Yucatan. En esta
regién, las quemas se realizan justo al final de la estacion seca, coincidiendo con
el periodo de liberacion de esporas. En consecuencia, cuando la estacion lluviosa
comienza, las condiciones que se encuentran después de un incendio son muy
proximas a las ideales para la germinacion de las esporas y el establecimiento de
los gametofitos, favoreciendo con ello la colonizaciéon. Durante este periodo una
cantidad considerable de esporas de P. caudatum estan presentes en el aire y
todas ellas tienen el potencial para colonizar cualquier superficie de suelo
desprovista de vegetacion. Si a esto afadimos que el fuego elimina a los
competidores de P. caudatum y produce un sustrato alcalino que favorece la
germinacion de las esporas, entonces la probabilidad de un establecimiento

exitoso se potencializa.
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Estas son solo algunas acciones que pueden llevarse a cabo para evitar las
invasiones por esporas. No obstante, cualquier estrategia de control y/o esquema
especifico de manejo debe ser acorde a las caracteristicas fisicas, biolégicas y

sociales de cada zona, asi como al grado de intervencion antropica.
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9. SUGERENCIAS PARA FUTUROS ESTUDIOS

Este es el primer estudio que aborda aspectos poblacionales, demograficos y
fenologicos de Pteridium en los tropicos americanos, por lo que la informacion
aqui presentada nos permitira comprender parcialmente la dinamica y ecologia de
este helecho invasor e inferir algunos aspectos elementales de su biologia en
ambientes tropicales estacionalmente secos, los cuales serdn muy valiosos para el
disefio e implementacion de estrategias de control. Sin embargo, este estudio solo
comprendié un afio de monitoreo de las poblaciones de esporofitos y de las

poblaciones de esporas que subyacen en el suelo.

El monitoreo de helechos para una sola estacion no reconoce la variacion entre
aflos en respuesta a parametros ambientales como la precipitacibon o la
temperatura, o a cambios sucesionales en el habitat o a episodios de disturbio
tales como sequias extremas, inundaciones o tormentas. Para trazar conclusiones
generales, se requiere de un monitoreo continuo y a largo plazo, en distintas
localidades y regiones, con diferentes condiciones ambientales que permitan
documentar la respuesta de una especie que -como es bien sabido- muestra una
marcada plasticidad morfoldgica y fisiologica a través de su rango de distribucion.
Seguramente esto arrojara resultados muy interesantes que permitirdn generar
informacion de base sobre el proceso de invasion en los trépicos y desarrollar
estrategias de control y/o esquemas especificos de manejo acordes a las

caracteristicas fisicas, biologicas y sociales de cada zona, asi como al grado de
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intervencién antropica. Adicionalmente, se requiere emprender, a la brevedad,

acciones a diferentes niveles:

Establecimiento de la linea base de conocimiento sobre la biologia y ecologia
de las especies de Pteridium. Desde esta perspectiva, es muy importante
contar con informacion detallada y sistematizada acerca de los procesos de
invasibn en un contexto local y regional, las caracteristicas de su
establecimiento, su distribucion actual y potencial y todos aquellos aspectos
gue nos permitan entender su impacto y planificar su control. Datos tales como
el comportamiento de una especie en otras regiones, las caracteristicas
ecologicas de su area original de distribucién, la antigiiedad en el nuevo
ambiente y la extension de la invasién, pueden ser claves al momento de

plantear una estrategia de manejo del problema.

Claramente se necesita un mayor entendimiento de la epidemiologia de las
invasiones. Como parte de esta meta, se necesitan mejores evaluaciones del
area geografica ocupada por las invasiones actuales, sea para tomar
decisiones sobre politicas publicas como por razones cientificas. Pocas
herramientas son tan eficaces para informar al publico como mapas sucesivos
en el tiempo mostrando el avance de una invasion. Con relacion a esto puede
hacerse una analogia entre la dinamica de invasiones y los mapas climaticos
modernos, pues éstos permiten a los espectadores reconocer inmediatamente
el origen, la direccién, intensidad y hasta las fuerzas colaterales que

determinan el clima. También enfatizamos aqui la necesidad de colectar
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informacion de manera mas activa sobre la biologia de las inmigraciones que
no prosperan, pues la comprension de las razones del fracaso en el
establecimiento de la vasta mayoria de inmigrantes puede eventualmente

ayudar a discernir tempranamente a los heraldos de una invasion inminente.

Monitoreo continuo y a largo plazo, no solo de las poblaciones de esporofitos,
sino también de las poblaciones de propagulos vegetativos y de las esporas
gue subyacen en los bancos del suelo. Es importante considerar que el control
de maleza debe entenderse como un sistema integral de manejo, tanto de las

poblaciones actuales, como de las futuras.

Priorizacion de los problemas generados por la invasién a fin evaluar los

riesgos ecologicos, econdmicos, de salud, etc.

Es necesaria una mayor conciencia publica y gubernamental sobre los efectos
cronicos y globales de los organismos invasores y las herramientas disponibles
para detener su dispersion y restringir el impacto ecoldgico y econémico. Las
acciones para crear conciencia sobre los problemas de las invasiones
bioldgicas, necesitan igualar o exceder los esfuerzos para atraer la atencion

publica sobre los problemas relacionados al cambio climatico global.

La mayoria de los miembros de la sociedad toma conciencia del problema de
las invasiones bioldgicas sélo cuando lo experimentan por si mismos,
generalmente cuando hay algun tipo de costo econdmico involucrado. Estos
casos a menudo incitan a la accion, o por lo menos la reaccion publica, de ahi

gue podrian difundirse las experiencias de otros paises

139



e Urge emprender el manejo experimental para el desarrollo de nuevos métodos
de control y/o erradicacion que sean técnicamente efectivos, econdmicamente

viables y seguros para el ambiente.

Por lo anteriormente expuesto, es preciso entender que la expansion de
especies vegetales invasoras como las pertenecientes al género Pteridium
amenazan la integridad de uno de los ecosistemas mas diversos del planeta como
son los bosques tropicales del sureste mexicano, por lo que, deberia asumirse
como un tema de prioridad que exige politicas de actuacion urgentes, asi como
una mayor participacion y compromiso de las partes interesadas; constituye a la
vez un reto para los cientificos interesados en la conservacion de los ecosistemas
y en el estudio de las malezas, asi como una tarea impostergable para los

gobiernos y administradores de recursos.
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