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Resumen

Las Podostemaceae son plantas estrictamente acuaticas, crecen en rios estacionales con
corrientes fuertes y cascadas, adheridas a las rocas. Por lo que una gran produccién de
semillas y una germinacion eficiente podrian favorecer la probabilidad de establecimiento
exitoso de Marathrum schiedeanum y M. rubrum, que crecen en los rios Las Juntas y
Horcones (Jalisco, México), respectivamente. En este estudio se evalué 1) el numero de
semillas producido en cada fruto, 2) la dispersién primaria (autdcora) simulada en el
laboratorio y 3) la dispersion secundaria (hidrécora) directamente en el campo. Se estudio
también el efecto de tres factores en la germinacion: 1) luz (blanca, roja, rojo lejano) y
oscuridad, 2) temperaturas constantes (15, 20, 25, 30°C) y alternante 20/30°C) y 3)
potenciales osméticos de 0 a —0.8 MPa. Por ultimo se estudi6 el crecimiento de las
poblaciones creciendo en las rocas

El promedio de semillas producidas por fruto, por M. schiedeanum y M. rubrum, fue de
682 y 918, respectivamente. La dispersion primaria concentré a las semillas alrededor de
la planta madre produciendo una sombra de semillas. La dispersién secundaria por agua
fue muy baja, 0.05% de las semillas se adhieren a las rocas, las semillas quedaron
pegadas a éstas a no mas de 15 m. Las semillas de ambas especies son quiescentes,
fotoblasticas positivas (requieren de luz para germinar y el rojo lejano inhibe la
germinacion), y germina en altos porcentajes (96%) a temperaturas entre 20 y 30°C. Las
semillas no germinan a 15°C. La capacidad germinativa y los requerimientos para
germinar se mantuvieron al menos dos anos. Las semillas de M. rubrum y M.
schiedeanum son capaces de germinar a potenciales osméticos desde 0 a —0.6 y —
0.8Mpa, respectivamente. Esto favorece que germinen sobre las rocas captando la
hiamedad de éstas y de los restos vegetales que estan sobre ellas.

Los rios Las Juntas y Horcones compartan caracteristicas fisicoquimicas a lo largo del
ano, en la época de lluvia el aforo de agua aumenta intempestivamente, dependiendo de
la precipitacion. El aforo de Horcones fue mayor con respecto a Las Juntas (8.20 + 4.40
m®s”y 19.52 + 9.58 m®s™, respectivamente). Estos cambios en el flujo del agua, tienen
una estrecha relacion con el ciclo de vida de las especies de Marathrum. En el verano, en
la época de lluvias, al aumentar el nivel de agua incrementa la cobertura de estas
especies sobre las rocas, en 1y 67% en Las Juntas y de 0.5 a 80% en el rio Horcones.
Estas especies crecen bajo el agua formando una franja delimitada por el nivel de agua
en su borde superior. En los dos afios de estudio, el crecimiento vegetativo vertical sobre
la roca fue similar. La velocidad de la corriente, el aforo y la profundidad del agua no se
pudieron determinar durante el pico de la época de lluvias, porque la velocidad de la
corriente era muy rapida. Entre noviembre y febrero ocurrié la floracién, la fecundacion y
se inicio la fructificacion, estos procesos ocurren sobre las rocas conforme disminuye el
nivel del agua. Cuando el flujo de agua y la velocidad de la corriente fueron minimos, a
finales del invierno y el inicio de la primavera (febrero a mayo) solo persistieron los frutos
en la fase de maduracion y secado de la semilla y se inicio la dispersion.

Para las especies estudiadas, la velocidad de la corriente durante el establecimiento
(inicio de la época de lluvias, a finales de mayo y principio de junio) es critico ya que en
esta época germinan las semillas y las plantulas deben quedar adheridas a las rocas,
antes de que la corriente y el nivel del agua aumenten y sean arrastradas. La colonizacion
o recolonizacion de las rocas por Marathrum, depende principalmente de las semillas
depositadas durante la dispersion primaria. Sin embargo, otros factores como la
profundidad del agua, la velocidad de la corriente, el aforo y la estacionalidad de sus
cambios son determinantes para cada etapa de su ciclo de vida.



Abstract

Podostemaceae are strictly aquatic plants that grow in seasonal rivers with fast-flowing
streams and waterfalls, attached to the rocks. The production of large number of seeds
and an efficient germination may enhance the probabilities of a successful establishment
of Marathrum schiedeanum and M. rubrum, growing in the rivers Las Juntas and Horcones
(Jalisco, Mexico), respectively. In this study was determined: 1) the number of seeds; 2)
the primary autochorous seed dispersal, in simulated conditions; and 3) the secondary
hydrochorous seed dispersal, directly on the field. Seed germination was also tested
under: 1) white, red and far red light, 2) constant (15, 20, 25, 30°C) and fluctuating
temperatures (20/30°C), and 3) a osmotic potential gradient (0 a —0.8 MPa). Finally,
Marathrum growth on the rocks was also studied.

The mean seed number per fruit for M. schiedeanum and M. rubrum was 682 and 918,
respectively. Primary dispersal produced a dense seed shade around the mother plant.
Secondary dispersal, by water, was very low 0.05% of seeds were attached to the rocks,
at no more than 15 m. The seeds of both species were quiescent, positive photoblastic
(required light for germination and far red inhibited germination), and germinated in high
percentage (96%) at temperatures between 20 and 30°C. Seeds did not germinate at
15°C. Germination capacity and germination requirements were kept at least two years.
Seeds even germinate at osmotic potentials from 0 to —0.6 and —0.8 MPa for M. rubrum
and M. schiedeanum, respectively. This favors that seeds germinate on the rocks only
taken the water from the wet rocks and from the litter on them.

Las Juntas and Horcones rivers had similar physicochemical characteristics all the
year. The stream velocity had low fluctuation in the year, but the water flow increased
outstandingly in the rainy season, depending on precipitation. In summer, a water flow of
8.20 + 4.40 m®s™ for Las Juntas and 19.52 + 9.58 m* s™ for Horcones, were recorded.

Changes in water flow had a remarkable relation with the life cycle of the studied
Marathrum species. In summer, at the beginning of the rainy season, when water level
increase, these species cover the rocks in 1-67% for Las juntas and 0.5 to 80% for
Horcones, they grow underwater forming a ribbon delimited by the water level reached. In
the two-year study, vertical plant growth on the rocks was similar. Stream velocity, water
flow and depth were not measured during the peak of the rainy season, because of the
stream velocity reached in both rivers. In November-February the flowering, fecundation
and the beginning of fructifying occurs following the diminishing in the water level. When
water flow, stream velocity and water level are minimal, (end of winter and beginning of
spring (February to March), both Marathrum species end the dryness step of seed
development and dispersal occurs. Flowering, fruiting and dispersal are aerial.

Seedling establishment is critical, it occurs at the beginning of the rainy season (end
of May and beginning of June). In a short time period, seedlings ought to germinate and be
adhered to the rocks before the water flow increase. Thus, rock colonization and re-
colonization depend mainly on the seeds deposited during primary dispersal that adhered
to the rocks by mucilage. This is developed when seeds are in contact to rock moisture
and it maintains seeds there all the dry season. Other factors as water depth, stream
velocity, water flow and the seasonal changes in these, are also determining on each step
of the life cycle of both species.



ntroduccion
La familia Podostemaceae es la mas diversa dentro de las angiospermas
estrictamente acuaticas (Cook, 1996; Philbrick y Novelo 1995). Comprende
aproximadamente 48 géneros y 270 especies dulceacuicolas, de amplia
distribucion en los tropicos y subtropicos de todo el mundo; se distribuye en la
region tropical del sureste asiatico, noreste de Australia, Nueva Guinea, Africa
central y en América (Cook, 1996). En el continente americano se les encuentra
desde la region templada del este de Norte América hasta Sudamérica, donde se
distribuyen cerca del 60% de las especies (aprox. 160) pertenecientes a 20
geéneros. La mayor diversidad de especies se localiza en la regién neotropical,
desde México hasta el sur de Brasil, norte de Argentina, Uruguay y las Antillas.

Numerosos autores han resaltado el alto nivel local de endemismo en la familia
Podostemaceae (Cook, 1996; Cusset, 1973; 1980; Royen, 1951). En el continente
Americano hay un 48% de endemismo, por ejemplo, hay especies que se
encuentran en un solo rio o en una serie de cascadas del mismo rio (Scultorphe,
1967; Novelo y Philbrick, 1997). De los 19 géneros que hay en América, 14 de
ellos contienen especies endémicas (Philbrick y Novelo 1995). En México, de los 5
geéneros y 9 especies conocidas de Podostemaceas, un género y 3 especies son
endémicas, estas especies se distribuyen en la vertiente del Pacifico desde Baja
California Sur y Sonora, hasta Chiapas; y en el Golfo de México, desde
Tamaulipas hasta Tabasco y en el centro de México en los estados de Michoacan,
Jalisco y Morelos (Novelo y Philbrick, 1997).

Las Podostemaceas exhiben una gran diversidad morfoldgica, su aspecto

puede ser parecido a un liquen o musgo o bien parecidas a algas, sus hojas



presentan diversas formas, desde el de pequefas escamas hasta casi dos metro
de largo (Sculthorpe, 1967; Rutishauser, 1997). Muestran una gran variacion y
reduccion en su estructura morfoldgica y reproductora. Su cuerpo vegetativo tiene
forma taloide debido al aplanamiento dorsoventral de las raices o tallos o una
combinacion de ambos (Rutishauser, 1997). A diferencia de la mayoria de las
angiospermas, las raices tienen forma de listén, son verdes, fotosintéticas y les
sirven so6lo para adherirse a un substrato solido. Adquieren los nutrientes por
difusion a través de las delgadas hojas sumergidas. Las flores aun conservan el
aspecto de sus ancestros terrestres, son aéreas y polinizadas por insectos o a
través del viento (Novelo y Philbrick, 1997).

Las Podostemaceas tienen un habitat asociado con su morfologia y su
plasticidad fenotipica (Rutishauser, 1997); se encuentran restringidas a corrientes
torrenciales, cascadas y rios caudalosos con aguas transparentes, bien
oxigenadas, temperaturas entre 14 y 27°C y profundidades de hasta un metro
(Sculthorpe, 1967; Philbrick y Novelo 1995), donde viven pegadas a un sustrato
so6lido mediante los rizoides (pelos adhesivos unicelulares) y un biofilm de
cianobacterias (Jager-Zurn y Grubert, 2000). El ciclo de vida de estas especies
esta asociado con la variacion en el nivel del agua de los rios (cambios
estacionales) y su ubicacién en rocas localizadas en lugares abiertos y soleados,

donde golpea la corriente (Philbrick y Novelo 1995).

1) La familia Podostemaceae
La familia Podostemaceae (Rich. ex C. Agardh), se divide en 3 subfamilias

Tristichoideae, Weddellinoideae y Podostemoideae, en esta ultima encontramos al



género Marathrum (Humb. & Bonpl). Este género contiene 25 especies de las
cuales 3 estan presentes en México M. tenue (Liebm.), M. schiedeanum (Cham.)
Tul., y M. rubrum (Novelo y Philbrick, 1997). En el Estado de Jalisco encontramos
2 especies M. schiedeanum y M. rubrum (endémica de México).

Las Podostemaceae (Magnoliopsida) son plantas herbaceas, anuales o
perennes; sus raices emergen lateralmente, son acintadas, y se adhieren
fuertemente a rocas u otros objetos sélidos, usualmente son fotosintéticas y muy
ramificadas, presentan rizoides en la superficie inferior. Sus tallos son alargados o
muy reducidos, opuestos o subopuestos, o foliosos, homo o heteromorfos; las
hojas con frecuencia estan reducidas o ausentes, cuando estan presentes son
extremadamente variables en tamano y forma, pueden estar sumergidas y
generalmente son muy flexibles. Las estipulas y peciolos estan presentes o
ausentes, estos ultimos son lisos o rara vez estan armados de proyecciones. Las
flores son solitarias o agrupadas en inflorescencias, pediceladas, envueltas por
una espatela, formada por dos bracteas, puede haber una o rara vez varias flores
dentro de una sola espatela; las flores son hermafroditas, actinomorfas o
zigomorfas. El perianto, puede estar presente (3 o 5-lobado), o bien, reducido a
tépalos; los tépalos pueden ser 2 0 numerosos, usualmente alternando con los
estambres. Se pueden presentar 1 0 numerosos estambres, en 1 o 2 verticilos
completos o en un verticilo incompleto y confinado a un solo lado de la flor, que
pueden estar libres o unidos, algunas veces 2 o rara vez de 3 a 4. Los estambres
nacen de un andropodio, filamentos lineales, generalmente deciduos después de
la antesis, a veces persistentes y endurecidos, anteras basifijas o dorsifijas, con

dehiscencia longitudinal, introrsa o extrorsa. El polen esta dispuesto en ménadas o



diadas. El ovario es supero (1 a 3-locular), ocasionalmente esta presente un
pequefio gindforo, todos los carpelos son iguales pero en ocasiones uno suele ser
ligeramente mas grande. La placentacion es axilar o central con 2 o numerosos
ovulos anatropos. El estilo puede estar presente o ausente. Los estigmas (1 a 3-
lobado) tienen tamafio y forma muy variable. Los frutos tienen forma de capsula
dehiscente, con 2 6 3 valvas persistentes, o bien, una pequefa valva decidua
cuando la capsula tiene dos valvas de diferente tamafo. La capsula externamente
es acostillada, carinada o lisa, con el margen de las suturas a menudo engrosado;

producen de 2 a numerosas semillas, sin endospermo (Novelo y Philbrick, 1997).

2) El género Marathrum

Marathrum (Humb. & Bonpl.) plantas herbaceas pequefas, anuales o perennes,
con raices alargadas, talo postrado, hojas alternas, peciolo cilindrico o ligeramente
comprimido, lamina pinnada repetidamente bifurcada o subentera con algunos
I6bulos al margen, pinnas primarias alternas o subopuestas con divisiones
capiliformes, filiformes o espatuladas. Tiene flores hermafroditas, actinomorfas o
zigomorfas pediceladas que surgen axilarmente entre la base de las hojas, son
solitarias o en fasciculos, cubiertas por una espatela en forma de saco. Muestra de
3 a 10 tépalos con apariencia de escamas, de forma alterna con los estambres
tiene de 2 a 11 estambres, libres, en un verticilo que circunda el pistilo o0 sobre un
lado del mismo; son deciduos, las anteras basifijas con dehiscencia introrsa o
extrorsa. El polen esta en monadas, el ovario bilocular sin estilo, con dos estigmas
libres o fusionadas en la base, cénicas; numerosos évulos con placentacion axilar.

Los pedicelos se alargan durante y después de la antesis, con o sin un apice



expandido formando una estructura en forma de copa en torno a la base del fruto.
Estos son capsulas biloculares, con valvas iguales persistentes con una o tres
costillas y margenes de sutura engrosados, numerosas semillas (Novelo y
Philbrick, 1997).

Marathrum es un género americano conformado aproximadamente por 25
especies distribuidas en México, América Central, Sudamérica y las Antillas
(Royen, 1951). Este género presenta una gran variacion fenotipica, que dificulta su
clasificacion taxonémica (Rutishauser, 1997), por ejemplo: para México se habian
reportado 6 especies de Marathrum de las cuales tres especies propuestas por
Royen en 1951 (M. schiedeanum, M. elegans y M. haenkeanum), quedaron
reducidas a una sola especie M. schiedeanum. Otra confusién fue el caso de M.
trichophorum que presentaba, al parecer, una combinacion de caracteristicas,
hojas de M. schiedeanum y los frutos de Vanroyenella plumosa (Novelo y
Philbrick, 1997), debido a que los talos de las dos especies se entrelazan.
Actualmente solo existen 3 géneros reportados M. schiedeanum, M. rubrum y M.
tenue. Otra caracteristica de Marathrum es su asociacion con otras
podostemaceas compartiendo la misma roca; en el caso de M. schiedeanum y M.
rubrum habitualmente se les encuentra con Tristicha trifaria, Oserya coulteriana y
Vanroyenella plumosa (Novelo y Philbrick, 1997). Mientras que, no es comun
encontrar a las dos especies en estudio compartiendo el mismo rio, tal como
ocurre en el Estado de Jalisco donde M. schiedeanum esta presente en los rios
Las Juntas, Los Veranos y Mismaloya y M. rubrum esta ampliamente distribuida a
lo largo del rio Horcones y Chico’s Paradise (interseccion entre Horcones y Los

Veranos) todos ellos localizados al sur de Puerto Vallarta.



3) Las especies en estudio

Marathrum shiedeanum es una planta anual, su tallo es de hasta 20 cm de largo, a
veces ramificado, postrado o aplanado; las hojas son verdes frecuentemente con
la superficie abaxial rojiza, mide hasta 80 cm de longitud. Los peciolos son de
cilindricos a aplanados, hojas con raquis central expandido y prominente, pinnado
y dividido repetidamente; pinnacion primaria alterna con divisiones filiformes o
espatuladas. Los pedicelos de 4 a 10 cm de longitud sostienen capsulas de 4 a 6
cm de longitud y 1.7 a 2.5 cm de diametro. Se producen en promedio 392 + 279

semillas por capsula (Novelo y Philbrick, 1997).
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Figura 1 Marathrum schiedeanum a) fase vegetativa y b) fase reproductiva

Marathrum rubrum es una planta anual (Philbrick y Novelo, 1998). Las raices
son elongadas, postradas y aplanadas, los peciolos son cilindricos, las hojas
tienen el raquis central expandido y la pinnacion primaria alterna. Es la unica
especie que presenta divisiones capiliformes. Sus hojas son de color rojo tanto en
la superficie adaxial como abaxial, con apice entre 1.5 y 2 mm de diametro, borde

irregular entre 7 y 9 tépalos insertados alternadamente con los estambres. Los



pedicelos miden entre 3 y 5.5 cm de longitud, capsulas de 4.5 a 6 cm de longitud y
1.7 a 2.5 cm de diametro; se producen en promedio 676 + 296 semillas por

capsula (Novelo y Philbrick, 1997).

Figura 2 Marathrum rubrum a) fase vegetativa y b) fase reproductiva

4) Distribucion de las especies en estudio

M. schiedeanum se distribuye ampliamente en la parte baja de México (por debajo
de los 1000 m snm), en las costas del pacifico desde los estados de Nayarit hasta
Chiapas y en el Golfo de México en Veracruz, incluso se le puede encontrar en
Guatemala, Belice y Costa Rica, mientras que M. rubrum es endémica de las

partes bajas de la costa del Pacifico en los estados de Jalisco y Guerrero.



Figura 3 Mapa de la Republica Mexicana que muestra la distribucion de
Marathrum schiedesnum (verde)y M. rubrum (rojo) basado en la coleccién de
Novelo y Philbrick (1997)

En la época de lluvias, cuando el nivel del agua es elevado, las plantas se
encuentran sumergidas, crecen de manera vigorosa y su crecimiento es
exclusivamente vegetativo, en esta etapa se inicia la fase gametofitica formando
las flores dentro de la planta (Schnell, 1967). En la siguiente etapa del ciclo de
vida, baja el nivel del agua y las plantas quedan expuestas al aire y a la
desecacion del sol y los pedicelos florales salen a la superficie exponiendo sus
flores al aire. Finalmente, cuando el nivel del agua es minimo, se destruyen las
hojas y tallos floriferos, quedando exclusivamente sobre las rocas los frutos
inmaduros, los cuales producen una gran cantidad de semillas (Philbrick y Novelo

1998).
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El conocimiento a nivel mundial acerca de los factores involucrados en la
dispersidn, germinacion y cobertura de la especie es especulativo, ya que no se
han hecho estudios al respecto. Se considera que en la dispersion de las semillas
participan tanto factores abioticos (viento y agua), como biéticos (aves). Ademas,
se sabe que las semillas germinan en presencia de luz y no presentan latencia
(Philbrick y Novelo, 1997; 2004).

Por otra parte Marathrum crece adherido al sustrato rocoso (pero no excluye
otros objetos solidos como troncos de arboles o metales) en medio de corrientes
torrenciales, el comportamiento de las poblaciones, muestran una colonizacion de
ciclos anuales con tasa de natalidad y muerte propias en cada roca donde se
localizan. La cobertura de la especie es a través del crecimiento clonal (Philbrick y
Novelo, 2004). Sin embargo la relacion que existe entre estas plantas, su habitat y
Sus asociaciones con otras especies, asi como sus procesos fisiolégicos no han

sido determinados hasta el momento.

Justificacion

La mayoria de las especies de Podostemaceas dependen del éxito en la
dispersion y el establecimiento de las semillas para el repoblamiento de las rocas
el siguiente afo, por lo que este proyecto pretende determinar las caracteristicas
de la dispersion y germinacion de dos especies de Marathrum, asi como estimar el
area que cubren éstas especies sobre las rocas (cobertura) y los factores
microambientales que la afectan, como la velocidad de la corriente, profundidad y
caracteristicas quimicas del agua y nutrientes que estan disponibles a lo largo del

ano.
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Objetivo general
o Determinar la dispersidn, germinacion y cobertura de dos especies de
Podostemaceae Marathrum schiedeanum y M. rubrum establecidas en dos rios

tropicales de fuerte corriente en el estado de Jalisco.

Objetivos particulares:

o Establecer el o los mecanismos de dispersion de las semillas en el rio.

o Caracterizar los requerimientos germinativos de Marathrum.

o Estimar el crecimiento estacional de las poblaciones de Marathrum durante la
fase sumergida (vegetativa) y la expuesta (reproductiva), asi como determinar

la influencia de los factores microambientales.

Area de estudio

Los rios “Las Juntas” y “Horcones”
se localizan en el Pacifico occidental
de México, en la costa de Jalisco, a
aproximadamente 26 km al sur de

Puerto Vallarta en el municipio de

Tomatlan aproximadamente a una
o
latitud de 20° Ny 105° W y a una

105° 102°

) ., Figura 4 Localizacién de Los rios “Las Juntas”
altitud de 300 a 350 m. esta region 9 Y

“Horcones” en el municipio de Tomatlan a una latitud

presenta clima calido (Aw, (w)) con de 20° Ny 105° W y a una altitud de 300 a 350 m.

un porcentaje de lluvia invernal menor a 5 (segun el tipo de climas de Képpen).
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La zona que recorren ambos rios, se localiza principalmente a lo largo del area
costera, hacia el sureste, la cual presenta comunidades vegetativas como: selva
baja, selva mediana, pastizales y bosques de pino-encino. El sustrato es
Cambisol-Regosol, formado principalmente por rocas de granito y volcanicas con
alto contenido de silice. Las precipitaciones medias oscilan entre los 800 y 1200
mm y la temperatura media anual es mayor a 22°C. La maxima incidencia de lluvia
se presenta en el mes de septiembre, con un rango de 220 a 230 mm y el periodo
de minima precipitacion en abril con un rango de 10 mm. La maxima temperatura
se presenta en los meses de junio, julio y agosto con una temperatura que oscila
entre 28 y 29°C y la minima en el mes de febrero entre 23 y 24°C.

Los rios en los que se encuentran las especies en estudio se localizan en la
region hidrologica “Costa de Jalisco” constituida por corrientes poco desarrolladas
debido a la cercania de la sierra (Sierra Madre del Sur) a la costa. En esta zona
hay una serie de rios que se originan en las montafias aledafias y drenan al
océano Pacifico. La mayoria de los rios no tienen afluentes importantes. Otra
caracteristica es que no tienen descargas de aguas residuales y sus aguas son

transparentes durante gran parte del afio (SPP, 1981).
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Tabla 1 Caracterizacion de los Rios Las Juntas y Horcones, datos tomados de

Quiroz et al., 1997).

Las Juntas Rio Horcones
Localizacion Latitud: 20°29°00°", Latitud: 20°27°54 ",

105°17°35"" 105°17°30""

altitud: 300 m altitud: 350 m

indice de calidad

No contaminado

No contaminado

Valoracion quimica

No contaminado

No contaminado

Estado eutrofico

Ultraoligo-oligotrofico

Ultraoligo-oligotrofico

Concentraciones por
debajo del limite de

deteccion (ug1™)

Niot, Pto, NH4, NO3 y PO,

Niot, Pto, NH4, NO3 y POy

Cationes solubles Na (7.8), K (0.86), Mg | Na (8.9), K (0.51), Mg (0.06),
(mg™) (0.16), Ca (0.19). Ca (0.03).

Temperatura 29°C 23°C

pH 7.7 8.4

Especies **Marathrum rubrum, Oserya

Marathrum schiedeanum

coulteriana, Tristicha trifaria

y **Vanroyenella plumosa

No contaminado: por industrias o uso doméstico

concentracion total (tot) de formas inorganicas del nitrégeno y fésforo

** especies endémicas de México
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De acuerdo con los objetivos, este trabajo se dividio en tres capitulos:

1. Dispersion de Marathrum (Podostemaceae) en rios estacionales
discontinuos y heterogéneos.

2. Germinacion en semillas de Marathrum schiedeanum y M. rubrum
(Podostemaceae).

3. Caracterizacion del microhabitat y variacion de la cobertura vegetal y
reproductiva de Marathrum schiedeanum y M. rubrum (Podostemaceae) en

dos rios tropicales de México.
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Capitulo 1
Dispersion de Marathrum (Podostemaceae) en rios estacionales
discontinuos y heterogéneos
Introduccién
Los organismos asignan parte de su energia para el crecimiento, el mantenimiento
y la adquisicion de nutrimentos y gran parte de esta energia esta destinada a la
reproduccion, lo que conforma el esfuerzo reproductivo de un organismo.
Dependiendo de la forma en que asignan la energia a lo largo de su ciclo de vida,
las plantas se clasifican en iteroparas, que son aquellas que se reproducen mas
de una vez a lo largo de su vida, o en semélparas que son aquellas que se
reproducen sélo una vez (Calow 1978). En plantas que presentan ciclo de vida
corto (anuales o bianuales) es frecuente que inicialmente inviertan toda su energia
en el crecimiento, desarrollo y acumulacién de reservas, para finalmente realizar
una considerable inversion en la reproduccion y posteriormente morir (Grime,
1979).

Las semillas de un gran numero de especies de plantas acuaticas,
semiacuaticas y terrestres son transportadas a traves de las corrientes de agua,
asegurando en muchos casos, que la dispersion alcance mayores distancias con
un costo energético bajo (Barrat-Segretain, 1996; Boedeltje et al., 2004). También
los animales tienen un papel importante en la dispersion de las semillas de
especies acuaticas, en especial las aves, quienes las transportan de un sitio a otro
en forma discontinua, ampliando el rango geografico de dispersion (Schenck,
2003). Por otra parte en plantas terrestres la dispersion favorece que una porcion

de las semillas escape de los depredadores (Janzen, 1970) y que a la vez
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disminuya la competencia en areas cercanas a la planta madre, encontrando
nuevos sitios de colonizacion (Willson y Traveset, 2000).

En general la dispersién es un factor determinante para entender la distribucion
espacial de las poblaciones y su dinamica poblacional (Krebs, 1985), también es la
base fisica del flujo génico entre poblaciones y dentro de las poblaciones, por lo
que interviene en la estructura genética de éstas, propiciando la diferenciacioén de

ecotipos y subpoblaciones (Grant, 1989; Willson y Traveset, 2000).

Justificacion

En plantas acuaticas en general, se ha estudiado poco la dispersion de las
semillas, debido a la dificultad que constituyen las corrientes (ambientes Iéticos),
incluso para aquellas que viven en ambientes lénticos. Dado que las
Podostemaceae viven en rios con fuertes corrientes estacionales, el estudio de la
dispersion de sus semillas presenta grandes dificultades, por lo que no se han
realizado estudios que determinen que tipo o tipos de dispersion presentan. Esto
representa un fuerte obstaculo para la comprensién de las causas que determinan
la distribucién actual de la familia, sus géneros y especies. La distribucion de
algunas especies del mismo género sugiere una pobre dispersion y
establecimiento, lo que puede ser la principal causa del alto grado de endemismo
en esta familia (Sculthorpe, 1967). El propdsito de este trabajo es identificar el o
los mecanismos de dispersion de dos especies del género Marathrum y su

relacion con la distribucion espacial de éstas en los rios en que se distribuyen.
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Objetivo general
o Determinar el esfuerzo reproductivo y el o los mecanismos de dispersion de las
semillas de Marathrum schiedeanum y M. rubrum en dos rios de corrientes

rapidas: Las Juntas y Horcones, en el Estado de Jalisco, México.

Objetivos particulares

o Determinar el esfuerzo reproductivo de Marathrum schiedeanum y M. rubrum a
través de: la produccion de frutos y semillas por unidad de superficie y la
relacion del tamano de los frutos con el numero de semillas producidas por
fruto.

o ldentificar si Marathrum schiedeanum y M. rubrum presentan dispersion
primaria y secundaria. Relacionar la velocidad de la corriente del rio con la

dispersion de las semillas de Marathrum schiedeanum y M. rubrum.

Hipotesis

o0 Las plantas que colonizan y se adaptan a rios con corrientes estacionales,
presentan caracteristicas particulares de especies de habitats alterados o
perturbados, por lo que el esfuerzo reproductivo de Marathrum schiedeanum y
M. rubrum debera tener las caracteristicas de las especies que ocupan estos
habitats.

0 Marathrum schiedeanum y M. rubrum presentaran tanto dispersién primaria
como dispersidon secundaria, al igual que un gran numero de especies

acuaticas.
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o0 Puesto que las podostemaceas se desarrollan en rios de corrientes de aguas
rapidas con fluctuaciones en el volumen y flujo de agua, la dispersion de las
semillas dependera de la direccion y velocidad de la corriente y de la relacion
que el flujo de agua guarda con respecto a los obstaculos que se encuentra a

Su paso (rocas).

Antecedentes
La dispersidon de una poblacion en el area, se define como el movimiento de los
propagulos hacia dentro o hacia fuera del area ocupada por una poblacién,
posteriormente la quiescencia o la latencia de las diasporas las mantienen en
reposo hasta que las condiciones son favorables para la germinacion vy el
establecimiento de las plantulas (Harper, 1977; Radosevich y Holdt 1984).

Las caracteristicas y diversidad de formas de las unidades de dispersion (frutos
o semillas) se relacionan con los mecanismos de dispersion (Barrat-Segretain,
1996). Danserau y Lems (1957) clasifican la dispersion de las semillas como
autécora y heterdcora con base en la forma y estructura de la semilla. Van-Der-pijl
(1982) la clasifica segun el agente o vector que lleva a cabo la dispersién (ver
cuadros en el Anexo). Tanto en plantas terrestres como en las acuaticas existen
principalmente tres vectores para la dispersion que son el viento, el agua y los
animales.

La dispersion es parte del ciclo de vida de las especies, tiende a ubicar la
unidad de dispersion en areas seguras desde el punto de vista fisico y competitivo
favoreciendo el desarrollo de nuevas y diferentes combinaciones genéticas entre

poblaciones separadas (Grant, 1989), de tal manera que la dispersion de los
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propagulos solo tienen consecuencias evolutivas cuando van acompanados de
flujo genético, siempre y cuando los genotipos de los inmigrantes sean diferentes
a los locales y que sobrevivan hasta la edad reproductiva, por lo que los eventos
de dispersion a larga distancia adquieren importancia, ya que se espera que los
propagulos inmigrantes que viajan distancias largas estén mas diferenciados
genéticamente de los individuos locales, que aquellos que proceden de
poblaciones vecinas. Si el patrén de dispersion se repite en generaciones
sucesivas, el resultado es que individuos emparentados llegan a ser vecinos
cercanos (Grant, 1989). Por otra parte una dispersion ineficiente conduce al
desarrollo de mecanismos de aislamiento reproductivo.

Durante la dispersion la mayoria de las semillas producidas por una planta
permanece cerca del individuo progenitor, pero algunas se dispersan a mayores
distancias por lo que la distribucion de las semillas dispersadas describe una curva
leptocurtica, sesgada hacia el progenitor (Connell, 1971; Janzen 1970).
Generalmente esta distribucion se analiza a partir de la relacion del niumero de
semillas con la distancia y se representa como una curva leptocurtica, que
describe una funcion exponencial negativa (Okube y Levin, 1989). La posicién que
tiene la planta con respecto al sustrato es determinada por su tamano, formay el
angulo de crecimiento de la planta madre o el ruto o infrutescencia con respecto al
sustrato, son fundamentales para definir la forma de la curva. Un factor que
también puede afectar la forma de la curva, es la direccién del viento (Willson y
Traveset, 2000).

El movimiento de las semillas desde la planta madre es un proceso que

depende de factores abidticos y bidticos, puede llevarse a cabo en una o dos
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fases; primeramente la dispersion lleva a las semillas desde la planta madre a un
sustrato inicial (dispersién primaria) y posteriormente otro agente dispersor
produce el movimiento subsecuente de las didasporas hacia otro sitio (dispersién
secundaria) (Chambers y MacMahon 1994; Vander Wall, 2002).

En la dispersion primaria los factores abidticos involucran principalmente a la
gravedad y a aquellos que permiten la separacion de la semilla de la planta madre,
por ejemplo la boleoanemocoria donde las semillas son separadas de la planta por
las sacudidas del viento o la ombrohidrocoria donde se aprovecha la energia
cinética de las gotas de lluvia para separar las diasporas de la planta (Font Quer,
2000). Los factores bidticos involucran a aquellas especies de animales que
separan al fruto o semilla de la planta ya sea por frugivoria sin ingerir las semillas
(ectozoocoria) o haciéndolas pasar por sus tractos digestivos sin dafarla
(endozoocoria) o por adhesién al cuerpo de los animales (epizoocoria) (Barrat-
Segretain, 1996).

La dispersion secundaria involucra a las diasporas y a los agentes que las
transportan cuando éstas ya se han separado de la planta. En el caso del aire,
este también puede participar en un segundo evento de dispersidn para semillas
que tienen estructuras adaptadas para la dispersion anemocora. El agua es un
agente de dispersion secundaria para semillas que presentan tejido esponjoso o
sacos aeriferos que permiten que la semilla flote y, en el caso de la dispersién por
animales la eleosomozoocoria o diszoocoria (ver Tabla A del anexo) permiten la
dispersion de las semillas que transportan y abandonan sin dafiarlas

drasticamente. Tanto en la dispersion primaria como en la secundaria la semilla
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presenta movimientos en forma vertical y horizontal y a diferentes distancias (Font

Quer, 2000).

Tabla 1.1 Caracteristicas de la dispersion primaria y secundaria. Datos tomados

de Font Quer (2000).

Tipo de Factor Agente dispersor Alcance de la
dispersion dispersion
Dispersion | Abidtico |Gravedad (barocora) pequefias distancias;
primaria variables en funcién de
la inclinacion
Viento (boleoanemocora) de corta a grandes
distancias
Agua (ombrohidrocora) distancias cortas
Bidtico Animales (endozoocora y distancia variable

epizoocora)

Dispersion | Abidtico | Viento (evanemocoray grandes distancias
secundaria plananemocora)
Agua (nautohidrocora) grandes distancias
Bidtico Animales (eleosomozoocora y |distancias cortas

diszoocora)

En las plantas acuaticas, la dispersion presenta caracteristicas adaptativas a
las condiciones en las que viven (Tabla 1.2). Las variaciones del ambiente en el
que las plantas liberan sus semillas también afectan su capacidad de dispersion.
En estas plantas la dispersién a través del viento es poco frecuente, rapida y de
menor alcance que en las plantas terrestres, es un proceso arriesgado y poco
favorable y las semillas que se dispersan de esta manera, tienen menor tamario y

peso. En macrofitas estd poco documentada la dispersion por viento (Barrat-
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Segretain, 1996), el ejemplo mas comun de acuaticas anemocoras es el del
geénero Typha. Por otra parte, las acuaticas hidrocoras producen frutos con
numerosas semillas y con estructuras como camaras de aire, arilos, etc. (Barrat-
Segretain, 1996; Sculthorpe, 1967) que les confieren la capacidad de flotar,
gracias a lo cual son diseminadas sobre la superficie del agua, e incluso algunas
veces pueden ser transportadas dentro del fruto (Schenck, 2003). En eventos de
dispersion secundaria, muchas plantas acuaticas dispersan sus frutos y semillas a
través del agua a largas distancias dependiendo de las corrientes.

La dispersidon por agua también ocurre en sitios temporalmente inundados con
pocos movimientos de la lamina de agua. En las especies que ocupan estos sitios,
generalmente, las semillas son transportadas a grandes distancias, como el coco
(Barrat-Segretain, 1996). Durante los periodos de baja descarga de agua las
diasporas se acumulan entre la vegetacién o bien en la superficie del sustrato de
las areas estancadas o riparias, como Nelumbo spp. Estas diasporas son
transportadas cuando aumenta el nivel de agua y se incrementa la velocidad de la
corriente (Boedeltje et al., 2004).

En el caso de la dispersion de las plantas acuaticas por animales, es comun
que la dispersion de una especie se lleve a cabo conjuntamente con otras
(Schenck, 2003). Esta documentado que la dispersion endozoocora y epizoocora
de plantas acuaticas se lleva a cabo por especies de animales con habitos
acuaticos, principalmente peces, patos y pajaros, entre otros, como Potamogeton

spp (Barrat-Segretain, 1996 y Schenck, 2003).

23



Tabla 1.2 Clasificacion de la dispersion de acuerdo al vector y algunos ejemplos

para plantas acuaticas. Modificada para plantas acuaticas de Vazquez-Yanes. et

al. (1997).
Caracteristica Ejemplos para plantas
L Alcance de la o
Clasificacion |de las _ - acuaticas de cuerpos de agua
- Dispersion .
Diasporas continentales
Tamafoy
Anemocora peso Hottonia palustris y H.
. . Corta o
(Aire) relativamente utricularia
pequeno
Glyceria, Polygonum,
Phalaris, Eleocharis, Cyperus,
_ Nymphaea alba Nymphoides
Hidrocora - _ _
Flotabilidad Amplia peltata, Alisma, Mentha
(Agua) . .
aquatica, Sparganium
emersum, Potamogeton
perfoliatus,
. Cubiertas Alisma, Plantago aquatica,
Epizoocora o ) .
. adhesivas o . Gliceria fluitans, Nymphoides
(Exterior de Amplia _
. estructuras de peltata, Myriophyllum,
los animales) o
sujecion Ceratophyllum y Elodea
. Potamogeton natans y P.
Endozoocora |Cubiertas )
_ _ _ pectinatus, Nuphar luteo,
(Interior de los |resistentes y Media

animales)

pequenas

Nymphaea alba y Nymphoides

peltata

El papel de las aves en la dispersidn de propagulos de plantas acuaticas esta

documentado desde Darwin, quien observé que las semillas y fragmentos

vegetativos de algunas plantas de agua dulce eran transportados en el plumaje y
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las patas de las aves. Actualmente se han reportado muchas observaciones de
este tipo, donde las semillas se pegan en los costados (ijada), entre los picos y los
ojos y en las patas humedas y posteriormente son liberadas cuando el ave
acuatiza (Barrat-Segretain, 1996; Sculthorpe, 1967; Schenck, 2003), pero existen
pocos experimentos que confirmen las implicaciones de esta dispersion. La
epizoocoria esta asociada a los diferentes habitos de los animales; por ejemplo, en
mamiferos las semillas son transportadas adheridas al pelo o las pezunas (Barrat-
Segretain, 1996). Las especies que se dispersan por endozoocoria tienen semillas
con estructuras que resisten el paso por el tracto digestivo, se encuentran dentro
de frutos nutritivos y atractivos a la madurez; tal es el caso de Potamogeton
natans y P. pectinatus, cuyas semillas aparecen en el excremento del pato
doméstico. Se ha documentado que la germinaciéon de estas semillas es
estimulada por el paso a través de su tracto digestivo (Barrat-Segretain, 1996).

En las semillas de Podostemaceae la dispersion no parece ser a grandes
distancias, ya que comunmente se les encuentra germinando sobre los restos
vegetales parentales, como los pedicelos y en el exterior de las paredes de las
capsulas o en rocas descubiertas cercanas a la poblacién parental (Sculthorpe,
1967). De cualquier manera se desconocen los mecanismos de dispersion
primarios o secundarios, pero es muy probable que los vectores abibticos que
participan en la dispersion sean el viento y el agua; mientras que los vectores
bidticos sean aves. Es muy comun ver a los pajaros sobre las superficies de las
rocas dentro de la corriente de agua, durante el tiempo en que estan los frutos
maduros, lo que permite suponer que las aves sean responsables de la dispersiéon

a gran distancia (Philbrick y Novelo, 2004).

25



Materiales y métodos

Produccion de semillas

En febrero de 2005 se escogieron aleatoriamente 5 rocas en cada rio; en cada
roca se marcaron 3 cuadrantes de 5 x 5 cm. Con una espatula se retir todo el
material presente, se determiné el numero de frutos por cuadrante y el material se
guardd en sobres de papel, posteriormente en el laboratorio con ayuda de un
microscopio estereoscopico (Olympus América INC. SZ-STB1, Japan) se midio el
tamano de 30 frutos para cada especie y se contaron las semillas contenidas en

cada uno de los frutos.

Dispersion
Para estudiar la dispersion primaria se hicieron observaciones directas sobre la

forma en que se abren las capsulas en el campo. Con base en estas
observaciones, los frutos de ambas especies se colocaron con el pedicelo en el
centro de discos de mica adherible (12 cm de diametro). Para simular la dispersién
autécora, se presionaron las capsulas con una pinza de relojero haciéndolas
explotar. Para simular las diferentes pendientes en la que se ubican las plantas
sobre la roca, los pedicelos se colocaron con distintos grados de inclinacion con

respecto a una superficie horizontal (Fig. 1.1a; 0, 10, 22, 45 y 65°).
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Figura 1.1 Pendientes en la que se ubican las plantas sobre la roca (a). Dispersion

en los cuadrantes de 1 cm? ubicados linealmente en torno al pedicelo (b)

Se hicieron 5 repeticiones por ensayo por especie. La distancia de la dispersion se
midi6 en 6 cuadrantes de 1 cm? ubicados linealmente en cada uno de dos radios
ubicados en torno al pedicelo y se cont6 el numero de semillas en cada cuadrante
(Fig. 1.1b).

Para estudiar, en el campo, la dispersion secundaria en cada rio, y en dos
épocas del afno: a) al inicio de la produccién de semillas (febrero) y b) al término
de ésta (mayo) se localizd, en cada rio, una zona donde la corriente fuera menos
fuerte, con la finalidad de seguir, en lo posible, el recorrido de las semillas.
Inicialmente, se identifico el recorrido de la corriente con ayuda de un objeto de
color brillante y con capacidad de flotacidén, que permitié establecer la ruta por
donde pasarian las semillas y el tiempo aproximado del recorrido. Con esta
informacion se pegaron mosaicos de color blanco de 11 x 11 cm sobre las rocas,

en posicion lateral y frontal con respecto a la corriente. Todos los mosaicos
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estuvieron ubicados de manera que el 50% por ciento de la superficie de los
mosaicos estuviera cubierta por la lamina de agua (Fig. 1.2).

Para determinar la distancia que recorrieron las semillas hasta el lugar en que se
pegaron las semillas, se midio la distancia entre el sitio en que se liberaron las
semillas en el agua y el sitio en que se pegaron los mosaicos, asi mismo se midio
la velocidad de la corriente incidente en cada mosaico con una sonda de flujo

global (flow probe modelo FP101 Global Water Instrumentation, Inc. CA, USA).

Figura 1.2 ubicacion de los mosaicos en la corriente de cada rio, al inicio (febrero)

y al final de la dispersién (mayo).
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Posteriormente en el rio Las Juntas se liberaron las semillas contenidas en 25
frutos de M. schiedeanum (17050 semillas) y en el rio Horcones 23400 semillas de
M. rubrum. Después de 20 minutos se procedio a contar las semillas pegadas en

los mosaicos con la ayuda de una lupa.

Analisis de datos

El esfuerzo reproductivo (numero de frutos y semillas producidos por cada
especie) se comparo entre las especies mediante Analisis de Varianza,
previamente se analizo si los datos cumplian con los supuestos requeridos por el
analisis. Para describir la dispersion primaria para cada especie, se relacion6 con
el numero de semillas y la distancia al punto de liberacion (0—6 cm), a través de la
funcién gaussiana Y = a exp(—0.5((x—b)/c)?, cuando el pedicelo se colocé en
distintos angulos con respecto a una superficie horizontal.

Para describir la dispersidon secundaria, se us6 un analisis de regresion
logistica para estimar las probabilidades de que las semillas se fijaran en los
mosaicos, en funcion de la distancia al punto en que se liberaron las semillas. Las
probabilidades se ajustaron a la funcién gaussiana Y = a + b exp(—0.5((x—c)/d).
Los analisis de regresion logistica y los Analisis de Varianza se hicieron con el
programa estadistico JMP versién 3.2 software (SAS Institute Inc., Cary, NC,
USA), los ajustes a las funciones se realizaron usando el programa Table Curve

2D, version 3 (AISN, Software, Chicago, IL, USA).
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Resultados

Esfuerzo reproductivo

El tamafno de las semillas en ambas especies, asi como el numero por cuadrante,

tanto de frutos como de semillas, que producen ambas especies no difirieron

significativamente. Por otra parte, M. schiedeanum produjo significativamente una

menor cantidad de semillas en cada fruto en comparacién con M. rubrum (Tabla

1.3).

Tabla 1.3 Esfuerzo reproductivo de Marathrum schiedeanum y M. rubrum medido

como el numero de frutos producidos por cuadrante y el numero de semillas por

fruto .Valores promedio + D. E. Entre paréntesis se presentan los intervalos de

confianza (P = 0.05).

Tamano de Semillas por No. de frutos No. de semillas
la semilla fruto (cm™2) (cm™2)

M. schiedeanum 0.27 mm 682 + 175.01 17 £1.38 11370 £ 923
(0.25-0.30) | (613.17 —751.6) | (15.5—18.3) | (10445 — 12295)

M. rubrum 0.27 mm 936 + 217.6 16+0.8 14492 + 712
(0.25-0.30) | (841.9-1030.1) (15-16.6) (13780 — 15204)

ANOVA F(1.49= 20.85 F(1.49= 0.2639 F(1.20= 3.2481

P =0.0001 P=0.6115 P =0.0823

Dispersiéon primaria

En las curvas descritas por la dispersion de ambas especies se observa que la

inclinacién del pedicelo modificé la distancia a la cual llega un mayor niumero de

semillas; a mayor inclinacién mayor distancia. Con los menores angulos de

inclinacion (0, 10 y 22°, en relacion a la superficie del rio), la mayor densidad de

semillas se localizé en el primer centimetro de distancia del fruto. Con mayor
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inclinacién (45 y 65°) la mayor densidad se localizé entre 2 y 3 cm de distancia del
fruto respectivamente. La maxima distancia de dispersion fue de 3 cm, aunque

eventualmente alguna semilla llegé a 6 cm de distancia del pedicelo (Fig. 1.3a, b).

250
a) M. schiedeanum
200 +
150 4

100

50

1.

-50 +

250

b) M. rubrum
200 A

No. de semillas dispersadas

150 o

100

50 4
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0 1 2 3 4 5 6 7
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Figura 1.3 Dispersién de las semillas de M. schiedeanum (a) y M. rubrum (b) a
partir de frutos colocados en diferentes angulos —O—0°; -0- 10°; --A-- 22°; ---
V---45°; -----+- 65° con respecto a un plano horizontal. Para todas las curvas P
=0.0001
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Dispersion secundaria

Del total de semillas liberadas en el rio, el porcentaje de semillas capturadas en
los mosaicos, para el mes de febrero fue de 0.023 y 0.055% para M. schiedeanum
y M. rubrum, respectivamente y 0.068 y 0.053% para el mes de mayo.

Las mayores probabilidades de que las semillas recuperadas de ambas
especies se pegaran a los mosaicos se presentaron en mayo (Fig. 1.4 a, b),
durante la época de sequia, cuando disminuye la profundidad, la velocidad de la
corriente y ha madurado la totalidad de los frutos. La distancia a la que quedaron
pegadas un mayor numero de semillas, en este mes, fue en promedio entre 3.83 —
10.11 m para M. schiedeanum y de 6.36 m para M. rubrum, la maxima distancia a
la que llegaron las semillas en esta época fue de 12 y 9 m respectivamente (Fig.
1.4 a, b). Mientras que en el mes de febrero, al inicio de la maduracién de los
frutos y de su dispersion, la distancia a la que se quedaron pegadas un mayor
numero de semillas fue de 6.3 y 6.5 m para M. schiedeanum y M. rubrum,
respectivamente. La maxima distancia estimada a la que llegan las semillas en

esta época fue de 13.95 y 15.25 m, respectivamente (Fig. 1.4 a, b).
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Figura 1.4 Curvas de probabilidad de dispersion de las semillas en un transecto a
lo largo de los rios Las Juntas (a) y Horcones (b) durante las épocas de dispersion
(Febrero —@—y Mayo —O—). Las curvas se ajustaron a la funcion gaussiana:

Y = a + b exp(-0.5((x—c)/d)>.
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Discusion

El esfuerzo reproductivo en M. schiedeanum y M. rubrum resulté en una gran
produccion de diminutas semillas viables, con lo que se pueden incrementar las
probabilidades de mantener la poblacidén, aun bajo condiciones cambiantes en el
tiempo y espacio, como la corriente del rio y de alcanzar habitats desocupados o
promover la colonizacion de nuevos habitats a través de la dispersion (Krebs
1985; Thompson et al., 2002; Williams, 2006). Esto es frecuente en especies con
ciclos de vida cortos que se desarrollan en sitios altamente perturbados, (Grime,
1979)

En el campo se observé una dispersion primaria autdcora, las semillas fueron
expulsadas del fruto por dehiscencia explosiva, longitudinal de la capsula. En el
laboratorio, las semillas (en ausencia de viento), cayeron por gravedad,
independientemente de la inclinacion del pedicelo, en un diametro no mayor a 6
cm, alrededor de éste, generando una "sombra de semillas" poco extensa, que en
condiciones naturales, ocuparia la misma roca donde estaba establecida la planta
madre y aunque en el campo existen factores fisicos como el viento, que podrian
modificar la distancia a la cual las semillas pueden llegar. Las semillas de pequefio
tamano pueden llegar a mayores distancias, la dispersion por viento se ha
reportado en pocas especies acuaticas (Barrat-Segretain, 1996), por lo que es
dificil hacer mayores inferencias sobre el tema. La distribucién de las semillas de
las especies estudiadas coincide con lo expresado por Connell-Janzen sobre la
sombra de semillas”, en las que describe la distribucion espacial de las semillas,
principalmente alrededor de la o las plantas progenitoras (Janzen, 1970). La

sombra de semillas, se caracteriza por ser asimétrica con respecto a la fuente de
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produccion, esto depende del numero o densidad de semillas y la direccion en que
son depositadas, con respecto al origen (Willson y Traveset, 2000).

Al concluir la dispersion primaria, probablemente la mayoria de las semillas de
Marathrum, queden distribuidas en la misma roca donde crecio la poblacién
anterior, lo que no favorece el flujo génico. Sin embargo, los datos obtenidos de la
simulacién de la dispersion hidrocora, permiten suponer que podria haber un flujo
génico minimo (debido a que probablemente pocas semillas alcanzan a ser
depositadas en el agua) entre rocas cercanas, lo que da lugar a subpoblaciones a
lo largo de segmentos cortos del rio donde se encuentra un conjunto de rocas
afloradas. En el mismo conjunto de rocas (ubicadas a lo largo de 12-15 m), no
todas presentaron a la especie de Marathrum estudiada en cada rio, pero al afio
siguiente pueden estar colonizadas (observaciones personales, ver capitulo 3) al
igual que las que ya las presentaban. La colonizacion o recolonizacion de una roca
por semillas de Marathrum, probablemente no solo depende del numero de
semillas depositadas durante la dispersion primaria, sino también de otros factores
que rodean a la especie (profundidad del agua, velocidad de la corriente, viento,
temperatura y estacionalidad). Se considera que las condiciones fisicas de los
cuerpos de agua son importantes para garantizar la dispersion exitosa y la
germinacion, como en la especie acuatica Luronium natans (Alismataceae)
(Nielsen et al., 2006).

Las semillas provenientes de capsulas cuyos pedicelos se encuentran en los
bordes y cantos de las rocas probablemente caen directamente en el rio. De
acuerdo con los resultados obtenidos en el experimento que simulé la dispersién

secundaria, una minima parte de ellas se adhirié a las rocas, en especial en el
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periodo de maxima maduracién de frutos (mayo), cuando se encontraron mayores
probabilidades de que las semillas se adhieran a éstas. En la etapa en que
termina el ciclo de vida de las especies estudiadas de Marathrum (con la
dispersion de las semillas), y la corriente de los rios es menor, se favorecié dando
lugar a una mayor fijacién de las semillas a las rocas.

En muchas plantas acuaticas el mecanismo de dispersion primaria es la
hidrocoria, principalmente dentro de un mismo cuerpo de agua, siguiendo siempre
en una sola direccion, corriente abajo (Cook, 1990 y Nielsen et al., 2006). En el
caso particular de Marathrum, que crece sobre las rocas, dentro de las corrientes
de los rios, la hidrocoria probablemente sea ineficiente como agente de dispersién
primario, si bien el diminuto tamano de la semilla permite que floten, al no vencer
la tension superficial del agua, su tamafio y el grado de perturbacién que
representan las corrientes, puede haber reducido las probabilidades de adherirse
a las rocas cercanas, es decir llegar a un sitio seguro (sensu Harper 1977), sobre
la superficie de las rocas, para la germinacién, establecimiento y crecimiento, de
igual manera la hidrocoria dificilmente les permitiria llegar a otros afluentes o rios,
quiza salvo en el caso de grandes inundaciones. De hecho se ha propuesto que la
dispersion a mayores distancias esta confinada al transporte de las semillas por
aves, particularmente por epizoocoria, como ocurre con otras especies acuaticas
(Sculthorpe, 1967; Barrat-Segretain, 1996 y Philbrick y Novelo 2004).

La distribucion espacial de las rocas dentro de un rio o rios y el hecho de que
la mayor distancia de dispersién fue relativamente corta, hace que, en menor
escala, la dispersién en las especies estudiadas sea similar a lo que ocurre con las

islas (Titus y Hoover, 1991) y por lo tanto siga los supuestos de la biogeografia de
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islas propuesta por Mac Arthur y Willson (1967), la cual propone que las islas
oceanicas son continuamente colonizadas por nuevas especies aprovechando la
extincion de otras, el numero de especies de un determinado taxon establecido en
una isla representa un equilibrio dinamico entre la inmigracidén de nuevas especies
colonizadoras y la extincidn de aquellas previamente establecidas. El equilibrio se
alcanza cuando la tasa de inmigracion se iguala con la tasa de extincion. Esta
teoria no solo se puede aplicar a islas, también es compatible a otros habitats
aislados espacialmente, como los acuaticos y terrestres fragmentados, por
ejemplo rocas desiertas 0 aquellas que se encuentran en el lecho de la corriente
(Williams, 2006).

En los rios donde viven las podostemaceas, las corrientes y la topografia del
lecho del rio generan un medio heterogéneo y cambiante, por lo que las diasporas
probablemente no se dispersan homogéneamente debido a que la corriente aisla
las rocas, dificultando el flujo genético hacia otros segmentos, esto hace suponer
que las poblaciones de las podostemaceas estan constituidas por subpoblaciones
establecidas sobre las rocas de un rio. Al quedar la poblacién fragmentada se
podrian formar metapoblaciones que eventualmente intercambien individuos entre
las subpoblaciones, a través de los fendmenos de emigracion e inmigracion.
Dentro de éstas, cada subpoblacion tiene sus propias fluctuaciones poblacionales,
sus propias tasas de natalidad y mortalidad y su propia probabilidad de
colonizacion y extincidn. Cada vez que el habitat (en el caso de podostemaceas,
una roca en el rio) queda vacio por extincion local existe la probabilidad de ser

recolonizado por individuos de otras subpoblaciones, como podemos suponer con
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base en Levins (1969). Estas continuas recolonizaciones podrian mantener a la
metapoblacion a lo largo del rio.

Esto permite suponer que la dispersién autdcora es la forma en que la especie
mantiene la recolonizacion anual de las rocas ocupadas previamente. Con base
en lo establecido por Levins (1969) y Olivieri et al. (1995), la dispersion hidrocora
pueden ayudar al mantenimiento de las metapoblaciones, en areas donde las
rocas quedan aisladas, unas de otras, por la corriente de agua y su dinamica
estacional (Williams, 2006). La informacion obtenida confirma lo dicho por
Scultorphe (1967) sobre lo limitado de la dispersién en Podostemaceae, lo cual

puede explicar el alto grado de endemismo en la especie.
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Capitulo 2
Germinacion en semillas de Marathrum schiedeanum y M. rubrum
(Podostemaceae).

Introduccién
La mayoria de las plantas acuaticas presentan semillas con latencia prolongada,
altos porcentajes de germinacion y requerimientos de luz y temperatura
especificos para germinar (Sculthorpe, 1967; Vidyashankari, y Ram, 1987; Baskin
y Baskin, 2001). En un estudio realizado con 134 especies de plantas acuaticas se
determind que el 50% de las especies son fotoblasticas positivas estrictas,
mientras que el resto de las especies pueden ser indiferentes a ésta. Se ha
reportado que las especies no latentes tienen altos porcentajes de germinacién en
rangos de temperatura entre 15y 41°C, y muy pocas germinan a temperaturas
menores de 15°C, también se sabe que se obtienen altos porcentajes de
germinacion a temperaturas constantes (Baskin and Baskin, 2001).
Aunque son pocos los reportes hechos para la germinacion de semillas en
Podostemaceae se sabe que en general las especies estudiadas hasta el
momento como Griffithella hookeriana; Vidyashankari y Ram (1987); Marathrum
haenkeanum y Tristica trifaria; Philbrick y Novelo (1994) presentan altos
porcentajes de germinacién en el momento de la colecta, por lo que se puede
asumir que no presentan latencia y que tienen una alta capacidad de germinacion.

En especies acuaticas la ausencia de latencia en semillas no es comun, debido
a que en muchas de ellas la germinacion y el establecimiento son eventos
asociados a la reduccion de la lamina de agua, por lo que son eventos

estacionales. En la mayoria de las plantas acuaticas la germinacioén se lleva a
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cabo cuando el agua se retira totalmente durante la época de crecimiento (Baskin
y Baskin, 2001). Al igual que en angiospermas terrestres, en plantas acuaticas el
éxito en la germinacion de las semillas depende directamente de las condiciones
en donde se desarrolla cada especie, en particular de las condiciones de luz,

temperatura y la humedad que encuentran después de la dispersion y de las que

depende no solo la germinacién sino también el establecimiento.

Justificacion

La germinacion es la primera etapa del ciclo de vida de las plantas. Tanto ésta
como el establecimiento temprano son las etapas mas fragiles en la vida de las
plantas debido a su baja tolerancia a la deshidratacién. En Podostemaceae estas
etapas tienen un gran interés ya que al vivir en rios tropicales de corrientes
rapidas y fluctuaciones estacionales, la germinacion y el establecimiento pueden
llegar a ser hechos fortuitos debido a lo impredecible del ambiente. Es por esto
que se conoce poco de estas etapas y de los requerimientos para que cada uno
de estos eventos ocurra. En particular las especies mexicanas han sido poco
estudiadas. Las condiciones que prevalecen en los rios de corrientes rapidas no
son comparables con las condiciones de cualquier otro habitat acuatico o terrestre
por lo que definir con precisidon los requerimientos de éstas especies para su

germinacion tiene gran relevancia.
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Objetivo general
o Caracterizar los requerimientos ambientales para la germinacion de Marathrum
schiedeanum y M. rubrum y establecer la relacion entre ésta y las

caracteristicas de los micrositios que ocupan en los rios.

Objetivo particulares

o Determinar el efecto la luz y la temperatura sobre la capacidad germinativa de
Marathrum y relacionarlas con las caracteristicas ambientales que las rodean
en esta etapa.

o Evaluar el efecto de la humedad ambiental en la capacidad germinativa de
Marathrum y relacionarla con las caracteristicas que proporcionan las

corrientes de agua en estos sitios.

Hipotesis

0 Marathrum schiedeanum y M. rubrum presentan requerimientos especificos de
luz y temperatura para la germinacion que reflejan las caracteristicas
ambientales de los rios donde crecen.

o Laforma en que el agua esta disponible en las rocas (vapor de agua, rocio,
lamina de agua, impregnada en la roca) es una sefal ambiental que indica a
las semillas que cuentan con la suficiente humedad o no para completar la

germinacién e incrementar el éxito de ésta con el establecimiento.
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Antecedentes

La semilla no solo es una estructura en reposo, portadora y protectora del material
genético, también representa una estructura de propagacidon capaz de iniciar un
nuevo ciclo o una nueva generacion que le permitira a la especie permanecer en
el tiempo y espacio o colonizar nuevas areas. Las semillas han desarrollado
mecanismos que les permiten detectar cambios ambientales de temperatura, luz y
humedad lo que les ayuda a asegurar con éxito su germinacion y satisfacer las
necesidades para el posterior establecimiento y crecimiento de las plantulas
(Fenner, 1985).

La germinacion depende de una serie de factores tanto internos como
externos, los cuales estan determinados genéticamente pero pueden ser
modificados por factores ambientales. Entre los factores internos esta la latencia y
la viabilidad de las semillas (Bewley y Black, 1985). Los requerimientos
germinativos varian en todas las especies y estan determinados por factores
internos como la inmadurez del embridn o cubiertas impermeables y por factores
externos o ambientales, como el agua, la temperatura, la luz, ciertos gases (CO, y
0,), y algunas sustancias quimicas (como los nitratos) en menor proporcién, que
prevalecen durante el desarrollo de la semilla y su permanencia en el suelo y que
finalmente interfieren con la germinacion (Mayer y Shain, 1974; Bewley y Black,
1985 y Smith, 1983).

En general, las semillas que pueden germinar inmediatamente después de que
son liberadas de la planta progenitora, en cuanto se encuentran en un sustrato
humedo, a una adecuada temperatura e iluminacion estan simplemente

quiescentes, mientras que las que permanecen en reposo en estas condiciones
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presentan latencia, ocasionada por diferentes causas, una de ellas es que el
embridn no esté bien diferenciado en sus érganos y tejidos, o que no haya
concluido su crecimiento, lo que provoca que su madurez concluya después de la
dispersion y antes de la germinacion (Bewley y Black, 1985).

La latencia es un mecanismo que permite la optimizacion de la germinacién asi
como la dispersion de las semillas de una poblacion, permitiendo que las semillas
germinen solo cuando la plantula tenga la probabilidad de establecerse y crecer.
La presencia de un periodo de interrupcion del crecimiento e inhibicion del
metabolismo es una caracteristica adaptativa de supervivencia frente a
condiciones ambientales desfavorable (Bewley y Black, 1985). Las semillas
inicialmente con latencia y sin latencia pueden presentar cambios continuos entre
los estados latentes y no latentes, a los que se les llama ciclos de latencia
secundaria. Estos continuos cambios se observan en plantas anuales de invierno
y verano, pero también pueden ocurrir en plantas perennes (Baskin y Baskin,
1988).

La temperatura es un factor de suma importancia para la respuesta
germinativa, ya que involucra procesos metabdlicos fundamentales regulados por
ella, por lo que cualquier cambio por debajo o por encima de la temperatura
optima se expresara en la capacidad o en la tasa de germinacion de semillas
quiescentes y latentes, quedando la germinacién y el establecimiento de las
especies circunscrita a ciertos habitats, distribuciones geogréficas o a
determinadas épocas del afio (Thompson, 1973).

La luz es otro de los factores importantes que interviene en la germinacién. La

calidad y fotoperiodo de la luz no sdlo influyen en la floracion, la fructificacion y el
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desarrollo de la semilla, sino también pueden influir en la germinacion, ambos
pueden determinar que la semilla se mantenga en estado de quiescencia o
latencia (Gutterman, 1982; Smith, 1983).

El mecanismo por el cual la semilla detecta la cantidad y la calidad de luz
depende de una familia de pigmentos conocidos como fitocromos. Estos
receptores son proteinas solubles en agua, que absorben principalmente en las
longitudes de onda de 600 —760 nm, con picos de absorcion a los 665 nm para la
luz roja y 730 nm para el rojo lejano (Orozco 1999).

La funcion principal del fitocromo es detectar el balance de rojo/rojo lejano
(R/RL) de la radiacion natural. Actua a nivel de la expresion de ciertos genes que
regulan la sintesis de proteinas especificas, o bien el fitocromo puede regular la
permeabilidad de las membranas celulares y/o actuar como una enzima, del tipo
de las kinasas, activandose en la forma Pfr (Smith, 1983; Colbert, 1988; Fielding et
al., 1992).

Los tratamientos de luz han demostrado que pueden favorecer una respuesta
germinativa. De esta manera la luz roja promueve la germinacion, mientras que la
luz rojo lejano la inhibe. Esta respuesta a las condiciones luminicas se le conoce
como fotoblastismo y de acuerdo con su respuesta a la luz se dividen en tres
grupos: fotoblasticas positivas (requieren de luz), fotoblasticas negativas (no
requieren de luz) e indiferentes a la luz (Orozco-Segovia, 1999).

El fotoblastismo no parece tener el mismo significado para todas las especies,
en muchas especies la sensibilidad a la luz es determinante para germinar o no;
en estas especies el requerimiento de una calidad determinada de luz (rica en luz

roja) o de luz en cualquiera de sus longitudes de onda les indica su posicion en el
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espacio, simplemente la proximidad a la superficie del suelo o la presencia de un

dosel vegetal o no (Fenner, 1985; Orozco-Segovia y Vazquez Yanez, 1989).

Germinacion en plantas acuaticas

La mayoria de las plantas acuaticas tienen semillas con latencia prolongada, que
involucran la morfologia del tegumento externo como testas duras e impermeables
que impiden la hidratacidn y el intercambio gaseoso, incluso el micropilo puede ser
impermeable al agua evitando que ésta llegue al embrion (Sculthorpe, 1967). La
germinacion en este tipo de semillas sélo puede ocurrir cuando estas cubiertas se
hacen permeables al agua mediante la escarificacion producida por el calor
intenso o por el deterioro de ésta durante un tiempo prolongado de inmersion
(Vazquez-Yanes,1999).

En el caso de las plantas acuaticas Sculthorpe (1967) reporta que el embrion
queda retenido entre la testa y el pericarpio, estructuras duras que las protegen, al
igual que otras cubiertas duras, como cuticulas gruesas y apretadas, como en el
caso de Alisma, Halophila y Zostera, pero es mas comun la presencia de un
endocarpio muy duro como el presente en Hippurus, Littorella, Myriophyllum,
Potamogeton y Sparganium. La germinacién en estas especies es el resultado de
la ruptura o descomposicion del endocarpio, ya sea a través del tracto digestivo de
dispersores o bien porque la semilla queda sumergida en el agua por tiempo
prolongado.

Esta latencia prolongada o germinacion retardada por una cubierta
impermeable (latencia fisica) funciona como un mecanismo de persistencia a lo

largo de la estacion desfavorable de crecimiento. Esto permite a la semillas
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germinar bajo condiciones favorables en la época de lluvia lo que favorece la
germinacion cuando los embriones estan maduros. En algunos géneros tropicales
se reportan especies viviparas donde el embridon no presenta fase de latencia
como las especies marinas Enhalus y Thalassia (Sculthorpe, 1967).

Al igual que las plantas terrestres las especies acuaticas presentan
requerimientos especificos de luz y temperatura (Scultorphe, 1967; Baskin y
Baskin, 2001; Vidyashankari y Ram, 1987; Philbrick y Novelo, 1994). Mayer y
Poljakoff-Mayber (1963) reportaron que la luz era un requerimiento para la
germinacion en plantas acuaticas en condiciones anaerdbicas como una
consecuencia adaptativa a suelos inundados; por otra parte Simpson (1966) dice
que la germinacion ocurre bajo un régimen de temperaturas fluctuantes diarias y
anuales, resultado de los cambios estacionales y como consecuencia del
descenso en el nivel del agua, que va dejando a las semillas expuestas a la
radiacién solar por periodos prolongados. Es probable que las cubiertas duras e
impermeables protejan al embridn, lo que les permite resistir altas temperaturas y
evitando que las proteinas, enzimas y otras sustancias se desnaturalicen y se

pierda la viabilidad (Vazquez-Yanes, 1999).

Potencial osmético

El potencial osmético (yy) representa la disminucion de la capacidad de
desplazamiento del agua debido a la presencia de solutos a medida que la
concentracion de solutos aumenta el potencial osmaético sera mas negativo. El
agua es uno de los factores de mayor influencia en el proceso de germinacion, por

lo que las semillas quiescentes no pueden germinar en condiciones ambientales
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adversas, como las que ocurren durante los épocas secas, produciéndose
periodos de estrés hidrico entre la semilla y el suelo, entre las primeras lluvias y el
establecimiento de éstas cuando se logra un estado hidrico moderado en el
ambiente (Cordero y Di Stefano, 1991). El potencial hidrico (y) del suelo puede
ser una sefial ambiental que indica a la semilla que la disponibilidad de agua es
suficiente para la germinacion, se sabe que mientras mas impredecible y
estacional es el ambiente, mas precisa debe ser la sefal ambiental para el inicio
de la germinacion y el subsecuente crecimiento de la plantula. El papel del
potencial osmaético en la relacidon entre el medio y las semillas permite a éstas
identificar el momento idoneo para germinar el establecimiento de la plantula y el
posterior crecimiento.

La tasa inicial de toma de agua por la semilla (imbibicion) esta determinada por
la permeabilidad de sus cubiertas seminales, el area de contacto entre la semilla 'y
el sustrato, las caracteristicas de los tejidos de la semilla y la conductividad
hidraulica del suelo. Durante la imbibicién se establece una diferencia en el
potencial hidrico entre la semilla y el suelo, de esta manera, el potencial osmdético
de la solucion regula la cantidad de agua que se absorbe durante las fases
iniciales de la germinacion, sin llegar al estado de emergencia de la radicula
(Torres, 2004). El potencial hidrico de la semilla, registrado oscila entre —350 a —
50 MPa, el cual es muy bajo en relacion con el potencial hidrico del suelo entre —
0.01 y -0.2 MPa (ambiente mésico). El agua no siempre esta disponible para las
semillas en forma liquida; generalmente se encuentra unida electrostaticamente a
las particulas del suelo, por lo que el contacto estrecho entre éste y las semillas es

imprescindible.
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Ese efecto ha sido reproducido en el laboratorio a través de soluciones
osmoticas como el polietileno glicol (PEG), compuesto inerte que simula modifica
el potencial osmoético del agua y por lo tanto reduciendo el agua disponible para la
imbibicion (Sanchez y Azuara, 1980). Dado que la germinacion se lleva a cabo en
tres fases, la primera de imbibicién e inicio de la reparacion de los dafios celulares
sufridos durante la fase de secado, en la maduracién de la semilla en la planta
madre. En la segunda fase la toma de agua es practicamente nula y la actividad
metabodlica muy intensa, se incrementa notablemente la respiracion, se ensamblan
las mitocondrias, se repara y se sintetiza ADN y ARN, se reparan las membranas
celulares y se inicia la movilizacion de proteinas necesarias para la germinacion.
En la ultima fase varios de estos procesos contintan, sin embargo el evento mas
importante es la elongacion de las células de la radicula y por lo tanto la protrucion
de la radicula, con lo que concluye la germinacion y se inicia el crecimiento de la
plantula (Fig. 2.1). La restriccién de agua con soluciones de PEG 8000 impide que
en algunos potenciales osméticos se alcance ultima fase de la germinacion, pero
permite que algunos de los procesos que ocurren en la fase anterior se lleven
acabo, dependiendo del grado de hidratacion que alcance.

Conocer como ocurre la germinacion en un gradiente de potenciales osméticos
permite conocer y/o predecir las condiciones minimas, de hidratacion del sustrato,
necesarias para que las semillas germinen, lo que permite entender como y en
qgue condiciones la germinacion podria ocurrir en condiciones naturales, por lo que

es necesaria la investigacién en este campo.
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Figura 2.1 Fases de la germinacion de las semillas.

Material y método

Procedimientos generales:

Para las pruebas de germinacion se colectaron semillas de Marathrum
schiedeanum y M. rubrum de manera aleatoria a lo largo de cada rio. Para
determinar las caracteristicas que controla la luz y la temperatura en la
germinacidon se sembraron 5 repeticiones de 50 semillas en cajas de petri con agar
bacterioldgico al 1 %, para cada especie, por tratamiento. Las cajas se guardaron
en bolsas de plastico para evitar la desecacion y se colocaron en camaras de
germinacion Lab-line 455 Instrument, Inc. (Melrose Park Illinois), provistas de
lamparas incandescentes de 25 W o fluorescentes de luz fria de 20 W (Sylvania,

USA). La relacion R/RL se midié dentro de las camaras con un radiémetro SKR-
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100 (Sky Instruments, Scotland) y el flujo foténico fotosintético (PAR, 400 —700

nm) con un quantdémetro LI-1800 (Li-Cor, Inc., Lincoln, NE, USA).

Pruebas de Germinacion

a) Respuesta a LB, R, RL y oscuridad

Las semillas recién colectadas se expusieron a los siguientes tratamientos de luz:
1) blanca (LB), 2) roja (R), 3) roja lejana (RL) y 4) oscuridad. Estos tratamientos se
hicieron a 25°C. La germinacion en LB se registré todos los dias, los otros
tratamientos 10 dias después de la siembra para asegurar la maxima germinacion
y que las muestras no se expusieran accidentalmente a LB. Para determinar el
efecto del almacenamiento, la prueba en luz blanca se realizé también en semillas
de un afo de edad.

Para los tratamientos de LR y RL se utilizaron cajas de plexiglas (34 x 44 x 10
cm) hechas con dos hojas de acrilico rojo (serie No. 2424, R6hm and Hass,
México, D.F.). Para el tratamiento de RL la caja estaba hecha con dos hojas de
acrilico: una roja y otra azul (serie No. 2423, R6hm and Hass, México, D.F.). Las
cajas fueron guardadas en las camaras incubadoras e iluminadas con las
lamparas incandescentes. El flujo foténico en PAR y la relacion R/RL en LB fueron
33.21 ymol m2s™ y 1.73, respectivamente; para R, 8 ymol m=2s™ y4.4,
respectivamente; y para RL, 5 pmol m2s™ y 0.05, respectivamente. Para el
tratamiento en la oscuridad las semillas se envolvieron en una doble capa de

papel aluminio.

b) Tratamientos térmicos
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Los tratamientos térmicos se realizaron en las camaras de germinacion provistas
de luz fluorescente, se utilizaron las siguientes temperaturas: 1) constantes de 15,
20, 25y 30 °C y 2) fluctuante de 20/30°C (dia/noche) con termoperiodo de 12 h.

La temperatura mas alta coincide con el periodo a la luz.

c) Efecto de la humedad ambiental:

Se construy6 una camara vertical (1.22 x 55 x35 cm, largo, ancho profundidad),
de plastico transparente, con 5 niveles separados 20 cm, entre ellos, con malla de
alambre (calibre 0.5 cm). En el espacio correspondiente a los dos niveles
inferiores se colocd un humidificador (Ultrasonic Misty cool Sun Shine modelo
HUM-006, China), con lo que se produjo un gradiente, de acuerdo con la distancia
a la fuente de humedad. A cada lado de la camara se colocaron 8 lamparas
fluorescentes Osram double de lux de 13 W (No 41-827) y con un timer se
establecié un fotoperiodo de 12 h. En cada nivel se colocaron 5 cajas de petri
abiertas, cada una con 50 semillas colocadas sobre la superficie de cristal y se
registro la humedad y la temperatura con un HOBO H8 Pro Series modelo (HO8-

032-08).

d) Para determinar el potencial osmotico que induce la germinacion se utilizaron
soluciones preparadas con polyethylene glycol (PEG 8000, Baker, USA) con
potenciales osméticos de 0.01, 0.02, 0.06 MPa y desde —0.1 a —0.8 en intervalos
de —0.1 MPa. Las semillas fueron sembradas en 5 réplicas por cada tratamiento
de potencial osmoético, con 30 semillas pegadas sobre un circulo de papel filtro por

cada caja de petri, para mantener las semillas cubiertas con la solucién del
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potencial osmaético, a cada caja de petri se le agregaron 5 ml de la solucion. Las
cajas de petri se guardaron en bolsas de plastico para evitar la pérdida de solucion
y fueron incubadas en camaras de crecimiento con fotoperiodo 12/12 h de luz a
temperatura de 25°C. El potencial osmético de la solucion de PEG fue calculada

de acuerdo con Michel y Radcliffe (1995).

Anidlisis de datos

La germinacion en los tratamiento de luz y temperatura se analizaron con
ANOVAs de dos vias, previa correccion de los porcentajes con la raiz cuadrada
del arcoseno. La prueba post hoc fue la de Tukey. La comparacion de las cajas y
bigotes se hicieron mediante la prueba de Kruskal-Wallis. La probabilidad de
germinar en los diferentes niveles de la cAmara humeda se calcularon y se
analizaron mediante una regresion logistica usando JMP ver. 4 (SAS Institute, Inc.,

Cary, NC, USA).

Resultados

a) Efecto de la luz en la germinacién

Las especies de Marathrum no germinaron en oscuridad o rojo lejano, y
presentaron altos porcentajes de germinacion con los tratamientos de luz blanca y
luz roja sin que la calidad de luz produjera diferencias significativas en la
respuesta de ambas especies. No tienen diferencias significativas en la capacidad
germinativa al momento de la colecta, incluso dos afos después de ésta, pero la

tasa de germinacion en M. schiedeanum fue mayor que en M. rubrum. Sin
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embargo, en ambas especies la tasa de germinacion y el tiempo reposo (lag time)
varian con la edad.

En M. rubrum estos cambios no presentan una clara respuesta, ya que las
semillas recién colectadas y de dos anos de edad no tienen diferencias
significativas entre ellas. En el caso de M. schiedeanum la tasa de germinacién se
reduce significativamente con la edad (H = 25.41, P = 0.0001; Figura 2.2). El
tiempo de reposo entre ambas especies difiere significativamente (H =14, P =

0.0009, al igual que la tasa de germinacion.
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Figura 2.2 Probabilidad germinativa de las semillas de M. schiedeanum y M.
rubrum colectadas en diferentes afios. o (2005), o (2006) y A (2007); X*> = 3.53; P
= 0.060.

b) Efecto de la temperatura en la germinacion

Las semillas de ambas especies no germinan a temperaturas menores de 15°C.
Mientras que en los tratamientos de temperaturas de 20°, 25°, 30° y 20-30°C) la
capacidad germinativa no difiere ni entre las especies ni entre temperaturas

(Figura 2.3). La tasa de germinacion difiere entre ambas especies (F1,39) = 97.20,
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P =0.0001) y entre las temperaturas (F, 39) = 74.98, P = 0.0001). Tambiéen la
interaccion entre los factores fue significativa (Fs, 39 = 31.96, P = 0.0001). En
ambas especies la germinacion ocurre rapidamente a 25°C, y fue lenta a 30°C. La
tasa de germinaciéon fue mayor a 20 y 20 —30°C, sin diferencias significativas entre
ambas, pero para M. schiedeanum fue mas rapida a estas temperaturas que para
M. rubrum. En ambas especies el tiempo de reposo también present6 diferencias

significativas (H = 19, P = 0.0002). Este se acort6 a 25 y 30°C y se alarg6 en 15°C.

A B
100 4
S g0 | 2
£
-8 60 c/ al bb
2 40
e
= 20 1
o 0 o—e o o e
0 2 4 6 8 10 0 2 4 6 8 10
Dias

Figura 2.3 Probabilidad de germinacién de las semillas de (a) M. schiedeanum y
(b) M. rubrum en: (0) 15 °C, (o) 20 °C, (o) 25 °C, (A) 30 °C y (V) 20-30 °C; X? =

6.178; P = 0.519.

c) Efecto de la humedad ambiental

La respuesta germinativa solamente se presento en los 2 niveles mas cercanos a
la fuente de humedad cuando la humedad se condenso en la superficie de la caja
de petri. En el primer nivel la probabilidad de germinacion fue de 91.3% y 53.3%

para M. schiedeanum y M. rubrum, respectivamente y en el segundo nivel fue de

54



87.1% y 35.6%, respectivamente. Se determin6 que no existen diferencias en la
probabilidad de germinacion entre estos niveles (F(1,39= 2.246; P = 0.1422), pero si
hay diferencias en la probabilidad de germinacion de ambas especies (F(1,39)=
457.1466; P = 0.0001) M. schiedeanum tuvo la probabilidad mas alta de germinar
89 + 2% y M. rubrum la mas baja 44 + 9%. Los parametros del analisis fueron X? =

362.79; P <.0001.

d) Respuesta germinativa en un gradiente de potencial osmético

Desde 0 to —1 MPa todas las semillas de ambas especies tuvieron altos
porcentajes de germinacion, siempre inicié al cuarto dia; sélo a 0 MPa la
germinacioén ocurrio al tercer dia (Figura 2.4a), de —0.1 a —0.8 MPa se observan
diferencias en la capacidad de germinacion y en la tasa de germinacion entre los
tratamientos y entre las especies. En M. rubrum la germinacioén fue
significativamente inhibida de —0.3 MPa (63.83 + 30.54%); a —0.6 MPa la
germinacion inicio al sexto dia y alcanzé el 11.33 £ 11.92% y no germiné a
potenciales osméticos mas bajos (Figura 2.4b). En M. schiedeanum la
germinacion fue inhibida a —0.7 MPa (69.99 + 12.82%) y germind hasta el quinto
dia. A potenciales osmoéticos bajos de —0.8 MPa esta especie inicia la germinacion
al sexto dia y alcanza el 18.66 £ 9.6%.

En M. schiedeanum la tasa de germinacion fue alta a —0.06 MPa y muestra un
decremento a bajos potenciales osméticos (H = 45, P =0.00001). M. rubrum
también tiene altas tasas de germinacion a —0.06 MPa (H = 34,86, P = 0.00002),
pero esta especie muestra alta heterogeneidad en la tasa de germinacién con

respecto a M. schiedeanum, la tasa de germinacién no muestra un claro patréon
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(ascendente o descendente) con el decremento en el potencial osmético (Figura
2.4c). Las semillas de M. rubrum que no germinaron en soluciones osmaéticas
bajas, posteriormente al ser retiradas de estas soluciones, lavadas y secadas y

embebidas nuevamente en agua pura germinan.
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Figure 2.4a Probabilidad de germinar de las semillas de (a) M. schiedeanum y (b)
M. rubrum en diferentes potenciales osméticos. (—e—) 0, (— —e— —) -0.1,
(...0...)-0.02, (-e-) -0.06, (--0--) -0.1, (—o—) -0.2, (...0...) -0.3, (-.-0-.-) -0.4, (—
0—) -0.6, (-..-) -0.07 Mpa; X* = 1088.8; P = 0.0001.
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Figure 2.4b Probablidad de germinacion de las semillas de (-e-) M. schiedeanum
(P =0.9610896 + 0.0557329X - 0.8033895X” + 1.3845852X" - 7.9487973 X*) y (--
A--) M. rubrum (P = 1.1598827 + 1.4575196X - 3.0968064X* — 2.1635234X° +

7.9487973 X*) en funcién del potencial osmético.
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Figure 2.4c Tasas de germinacioén para (a) M. schiedeanum y (b) M. rubrum en

diferentes potenciales osméticos.

Discusion

Las especies estudiadas, no tienen latencia, tienen alta capacidad germinativa,
son fotoblasticas positivas y son inhibidas por el rojo lejano. Philbrick y Novelo
(1994) también reportan para M. rubrum una capacidad germinativa = 95%, que se

conserva por 18 meses. Aunque son pocos los reportes hechos para la
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germinacion de semillas en Podostemaceae se sabe que en general las especies
estudiadas hasta el momento como Griffithella hookeriana; Vidyashankari y Ram
(1987); Marathrum haenkeanum y Tristica trifaria; Philbrick y Novelo (1994)
también presentan altos porcentajes de germinacion en el momento de la colecta,
por lo que se puede asumir que la alta capacidad de germinacion y viabilidad
pueden estar relacionadas con el habitat discontinuo, heterogéneo y cambiante que
ocupan las especies estudiadas, su limitada distribucidén y con su ciclo de vida. La
velocidad de las corrientes, en los rios en que crece, son rapidas, lo que limita, a
pesar del mucilago que desarrollan la probabilidad de sujecion de las semillas a la
roca y por tanto su establecimiento; por otra parte son especies anuales, por lo que
su permanencia en el tiempo y el espacio depende exclusivamente de la semilla.
La ausencia de latencia en ambas especies parece ser incongruente con la
estacionalidad del habitat que ocupan, ya que un eventual subida del nivel de
agua podria disparar la germinacion sin que se mantuvieran las condiciones para
completar su ciclo de vida. La rapidez con que ocurre la germinacion también
incrementaria la probabilidad de germinar durante estas eventualidades. Sin
embargo, la época en que normalmente se incrementa el nivel del agua de forma
continua es la época de lluvias durante la primavera tardia y el verano, cuando la
temperatura del agua es mas alta (20°C), mientras que fuera de esta época la
temperatura del agua es ligeramente menor pero podria ser suficiente para
retrasar la germinacion y de ésta manera completar su ciclo de vida. En especies
acuaticas la ausencia de latencia en semillas no es comun, debido a que en
muchas de ellas la germinacion y el establecimiento son eventos asociados a la

reduccion de la lamina de agua, por lo que son eventos estacionales, éste es el
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caso de plantas acuaticas de regiones templadas cuya germinacion se lleva a
cabo cuando el agua se retira durante la época de crecimiento (Baskin y Baskin,
2001), Aunque en Marathrum schiedeanum y M. rubrum ocurre lo contrario,
germinan cuando empieza a subir el nivel del de agua y crecen cuando ya estan
cubiertas por ésta, estos procesos son marcadamente estacionales. Por otra parte
también muchas semillas de plantas acuaticas presentan cubiertas seminales
duras que las protegen de una rapida descomposicion en el medio acuatico
(Sculthorpe, 1967; Baskin y Baskin, 2001), mientras que en Marathrum
schiedeanum y M. rubrum tienen una cubierta seminal delgada.

Las Podostemaceae se establecen en habitats similares a los de algunas plantas
ruderales con continuas perturbaciones (Grime, 1979). Estas especies presentan
ciclos de vida cortos, con alta produccion de semillas, la floraciéon y maduracion de
las semillas ocurre al mismo tiempo a lo largo del periodo reproductivo (4 -5 meses
observaciones personales). Sin embargo, para estas especies la discontinuidad del
habitat y la falta de latencia en las semillas hacen que el establecimiento y la
sobrevivencia sean mas criticos aun, que para las especies de ambientes ruderales
terrestres. Esto puede estar relacionado con la distribucion discontinua de las
Podostemaceae, en pequenas areas geograficas (Scultorphe, 1967; Philbrick y
Novelo, 2004).

La germinacion de Marathrum schiedeanum y M. rubrum depende de los ciclos
estacionales del agua, se lleva a cabo entre la época de menor corriente (Philbrick
y Novelo, 2004) primavera tardia y el verano temprano (Junio-Julio) cuando el nivel
del agua se incrementa de forma continua y su temperatura es relativamente alta

(25-30 °C), lo cual coincide con las temperaturas que favorecen una rapida
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germinacion (25-30 °C), 1-3 meses después de la dispersion de semillas que
inicia en febrero.

La germinacion de Marathrum schiedeanum y M. rubrum se inhibe a 15°C, y
las tasas de germinacion se ven favorecidas a temperaturas relativamente altas,
de acuerdo con la distribucion de la familia (tropical) y los requerimientos
germinativos de la mayoria de las plantas acuaticas (Frankland et al., 1987). Las
bajas temperaturas alargan el tiempo de reposo y disminuyen la tasa de
germinacion tal como podria ocurrir cuando baja la temperatura del agua durante
el invierno inhibiendo la germinacion, mientras que las temperaturas altas por
encima de las optimas también afectan al tiempo de reposo y la tasa de
germinacion, tal como probablemente ocurra en las rocas cuando quedan
expuestas a la las fluctuaciones de temperatura durante el dia.

Los requerimientos de luz para Marathrum schiedeanum y M. rubrum coincide
con muchas especies acuaticas (Baskin and Baskin, 2001). Ambas especies son
fotoblasticas positivas y su respuesta a la luz probablemente esta mediada por el
fitocromo ya que el RL inhibié su germinacion (Smith, 1983). El requerimiento de
luz para germinar es un hecho comun entre las plantas acuaticas, ya que esto
impide que germinen cuando estan enterradas sin posibilidades de que la plantula
alcance la superficie. El fotoblastismo positivo esta relacionado con el fitocromo
que detecta la longitud de onda del rojo: rojo lejano (R:FR). Desde el punto de
vista ecoldgico el requerimiento de luz de estas especies puede estar relacionado
con las caracteristicas de los rios de aguas transparentes donde se establecen y

crecen y de la posicidon que ocupan sobre las rocas.
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Los resultados obtenidos en la camara humeda demuestran que M. rubrum
tiene mayor requerimiento de agua para germinar que M. schiedeanum, sin
embargo ambas especies requieren del contacto directo con el agua, tanto para
germinar como para el desarrollo del mucilago, no les basta solo el vapor o rocio
del agua sobre la superficie de las rocas, como lo demuestran los resultados en el
gradiente de humedad, el significado ecolégico del requerimiento de estar en
contacto con una lamina de agua en Marathrum schiedeanum y M. rubrum tiene
una clara relacion con la subida de la lamina de agua en la época de germinacion
y crecimiento y con la evasién del fracaso de la germinacion con el simple
contacto con el rocio y la alta humedad presente en la vecindad inmediata a los
cuerpos de agua durante todo el afio (por ejemplo la porcion de las rocas que no
estan inmersas en el agua, en un momento dado).

Las semillas de ambas especies germinan a bajos potenciales hidricos
similares a los que se encuentran en suelos que se encuentran muy por debajo de
su capacidad de campo; por sus requerimientos de humedad, las semillas se
podrian clasifican como de especies psammofitas que se caracterizan por tener
alto potencial hidrico basal (Wys0)), y bajo tiempo hidrotérmico (Oxr), es decir la
germinacién ocurre rapidamente cuando se acumula el agua entre las dunas.
Cuando las semillas de Marathrum schiedeanum y M. rubrum entran en contacto
con el agua en menos de un segundo desarrollan el mucilago, aparentemente este
puede captar suficiente agua para facilitar la imbibicion de las semillas e iniciar la
germinacion.

La respuesta germinativa en el potencial osmaético confirma que M. rubrum

tiene mayores requerimientos de agua que M. schiedeanum pero también sugiere
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que en ambas especies el mucilago capta agua desde salpicaduras o desde la
microflora y restos de plantas que quedan humedas sobre las rocas. Esto dificulta
la observacion precisa sobre cuando ocurre la germinacion ya que las plantulas
son muy pequenas, y la germinacion se da rapidamente cuando aumenta el flujo
de agua de manera impredecible. Sin embargo los resultados sugieren que las
semillas pueden germinar al inicio de la época de lluvias, sobre los restos
vegetales pegados sobre las rocas que estan en el cauce, las plantulas tienen que
establecerse rapidamente antes de que las rocas queden cubiertas por la corriente
de agua, el cual es un requerimiento para el crecimiento vegetativo de las
especies (Philbrick y Novelo, 2004). Esto le da la oportunidad a las plantulas de
anclarse a la roca. Si la germinacion ocurriera bajo el agua las plantulas que
surgieran de las semillas cubiertas flotarian y la probabilidad de establecerse seria
fortuita.

Las semillas que germinaron cubiertas por una pequeia capa de las
soluciones osmoticas y en los rios donde crecen, no tienen al oxigeno como un
factor limitante. En algunas especies que también presentan mucilago, éste ayuda
a la difusioén del agua desde el sustrato hacia la semilla, pero cuando las semillas
estan completamente cubiertas por el agua, éste evita que el oxigeno llegue al
embrion inhibiendo la germinacién (Witztum, 1969; Fahn y Werker, 1972, Werker,
1997).

Una rapida germinacién en un potencial osmaético relativamente bajo (en este
caso —0.06 MPa), se ha reportado para especies terrestre, y puede ser una sefial
propia de las caracteristicas de la germinacion (Allen et al., 1999). Por otra parte,

después de la hidratacion y deshidratacion las semillas mantuvieron la viabilidad, y
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se quedaron pegadas al sustrato y su mucilago mantuvo la capacidad de
rehidratarse.

Las semillas de Marathrum schiedeanum y M. rubrum mantienen la viabilidad
por tres anos, bajo condiciones subdptimas de almacenamiento en frascos, dentro
de un laboratorio, sin embargo al cuarto afilo M. schiedeanum germina en un 87%,
mientras que M. rubrum en un 2% (datos no mostrados). Cuando las semillas
mantienen la viabilidad por tiempo relativamente largo, en condiciones subo6timas
de almacenamiento, puede uno plantearse la posibilidad de que la mantengan por
tiempo indefinido en condiciones 6ptimas de almacenamiento, y podria
considerarseles como ortodoxas (Hong y Ellis, 1996). Sin embargo, a pesar de
que las semillas de las especies estudiadas pueden almacenarse y conservarse
viables, las condiciones particulares de las corrientes (rapidas, de aguas
transparentes y no contaminadas) en que crecen y la estrecha relacion de las
Podostemaceae con cyanobacterium-podostemad (Jager-Zirn y Grubert, 2000)
hacen que sea dificil su propagacion en especial aquellas especies en las que la
viabilidad es corta (Mohan y Sehgal, 1997; Grubert, 1991), lo que implica que la

unica forma de preservar estas especies es manteniendo su habitat.
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ARTICLE INFO ABSTRACT

Marathrum schiedeanum and Marathrum rubrum are annual Podostemaceae, rthus their seeds are
important to their dispersal and persistence in their habitat. We assessed the effect on germination of (1)
light {(white, red and far red) and darkness, (2) temperature (15,20, 25, 30 °Cand alternating 20/30 °C),(3)
osmotic potential (0 to 0.8 MPa), (4) proximity to moisture sources and (5) seed storage. Seeds of M.
schiedeanum and M. rubrum were non-dormant and had a high germination capacity (96%). Seeds were
positive photoblastic; at 15 *C germination drop Lo zero, and germination rate was slower at 20 °C and at
20/30 °C than at 25 “C. A small proportion of seeds of both species germinated even al osmotic polentials
as low as (L6 MPa (11%) for M. rubrum and (.8 MPa (70%) for M. schiedeanum. Seeds germinared only
when near to the source of moisture (91.3-87.1% and 53.3-35.6% for M. schiedeanum and M. rubrum,
respectively}and 2 years indry storage did not modify their capacity to germinate. At the beginning of the
rainy season, light and temperature in the rivers may be high enough for germination. The ability to
germinate ar low osmaotic potential may be related ro early germination during the rainy season. This may
be because the seed mucilage assists in diffusion of water from the substrate to the seed. Both species
germinated faster at  0.06 MPa, than in distilled water, which may indicate appropriate conditions for
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germination of these short-lived species.
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1. Introduction

Podostemaceae are restricted to sunny oligotrophic rivers with
fast-flowing streams and waterfalls, attached to rocks that are
frequently splashed by the water (Philbrick and Novelo, 1995;
Quiroz et al., 1997; Grubert, 1991). In México, five genera and nine
species of Podostemaceae have been reported; of these, one genus
and three species are endemic (Novelo and Phibrick, 1997). In this
family, the life cycle depends on seasonal variation in the water
level of rivers where they grow. Growth occurs when the water
level is high; during the dry season the water level falls, which is
when the vegelative structures die and the plants flower {Philbrick
and Novelo, 2004). The fruits containing a large number of seeds
remain attached to the dry plant, which adheres firmly to the rocks.
In Marathrum schiedewmun (Cham.) Tul. and Marathrum rubrum, for
example, a fruit {capsule) contains 392 + 279 and 676 + 296 seeds,
respectively (Novelo and Phibrick, 1997 ).

Sculthorpe (1967) explained the high occurrence of endemism
in Podostemaceae by the fact that their reestablishment during the
rainy season and colonization of new areas are expecled Lo be

* Corresponding author. Tel: 152 55 56 22 90 08; fax: 152 55 56 16 19 V6.
E-mmi addresses: avrozco@miranda ecologia.unamamx, wigandia@hotmail.com
(A, Orozco-Segovia).

0304-3770f% ~ see [ront maller © 2008 Elsevier B.V. All rights reserved.
dei: 10.1016/j.aquabot.2008.04.011

haphazard processes because of their habitat. Because the fast-
flowing rivers where this species live are not comparable to any
other terrestrial or aquatic habitat, it is necessary to define their
germination requirements accurately. Nevertheless, litte is known
about their life cycle, particularly germination and dispersal.

Commonly, fresh water plants show physiclogical or morpho-
logical dormancy and most fresh water species are positively
photoblastic or require light to promote a high percentage of the
seeds to germinate, and non-dormant seeds germinate best
between 15 and 41 °C (Baskin and Baskin, 2001). Studies of the
Mexican species have shown that M. schiedeanum and M. rubium
are non-dormant and high percentages ol seeds germinate
(Philbrick and Novelo, 1994). Bul in these species the germination
requirements (light, temperature and water availability) are not
known. Thus, we measured germination rate, capacity and lag time
and seed wviability in dry storage over a Z-year period. The
germination requirements were related to the characteristics of
the river where each of these two species live.

2. Materials and methods
2.1 Study area

M. schiedeanum grows in river Las Juntas and M. rubrum in river
Horcones, on the west coast of Jalisco, Méxice, 26 km south of

65



14 I Reyes-Ortega et al. /Aquatic Botany 90 (2009) 13-17

Puerto Vallarta. Las Juntas is 300 m above sea level, at 20°29'00”N,
105°1735"W, and Horcones is 350m asl at 20°27'45"N,
105°17/30"W. In these areas, the rivers have no important affluents
and are clear and not pelluted by residual waters.

2.2. General procedures

Seeds of M. schiedeanum and M. rubrum were collected
randomly, directly from the plants growing along the rivers in a
transect 15m x 12 m for M. schiedeonum and 10 m x 19 m for M.
rubrum. The seeds were air-dried and stored in paper bags in the
laboratory at 23-25 °C and 20-50% RH. For each treatment and
species, five replications of fifty seeds were sown in Petri dishes
(5.5 x 1 cm} on 1% agar, except otherwise specified, and germi-
nated in growth chambers {Lab-Line Instruments, Inc., 844, 1L, USA)
under white light (WL) from cool-white fluorescent lamps
(F20T12{CW, Sylvania, 20 W)} and incandescent lamps (BS, General
Electric, 25 W). The photoperiod was 12 hd~'. Red:far red ratio
{R:FR} was 1.73, and photon flux density (PFD, 400-750 nm} was
33+ 2 pmol m~2 57! Light was measured using a portable radio-
meter (LI-COR, Inc., L1 185 B, Nebraska, USA). The R, FR and R:FR ratio
were measured using a SKR-100 radiometer {(Skye Instruments, Skye,
UK). Petri dishes were kept inside plastic bags to prevent dehydration.

2.3. Effect of light and temperature on seed germination

Immediately after collection the seeds were germinated at
25 °C under WL, red (R} light, far red (FR) light and darkness. For
the R treatment, the Petri dishes were placed inside boxes made
from one red plexiglass filter (series No. 2424 Rohm & Hass,
México, D.F., R:FR=4.4, PFD=8 pmolm~—2s7'). For the FR
treatment, the Petri dishes were placed inside boxes made from
one red and one blue plexiglass filter (series No. 2423,
R:FR=0.05, PFD =5 pmol m~2 s~!). Darkness was ensured by
wrapping the Petri dishes in two layers of aluminium foil. For
WL, seeds were counted daily until germination was complete.
Germination in FR, R and darkness were evaluated only after 10
days of incubation. Germination in WL was also tested one and 2
years after collection. Temperature effect was tested under WL
inside the growth chambers at 15, 20, 25, 30°C; and 20/30°C
{day/night, 12/12 h}.

2.4, Effect of air moisture on germination

Avertical clear plastic moist chamber 1.22 m high, 0.55 m long
and 0.35 m wide was used, with four levels 20 cm apart. The levels
were separated with a mesh with holes of 0.5 cm?. A humidifier
(Ultrasenic Misty cool Sun Shine mod HUM-006, China) was placed
in the bottom of the chamber, and an air extractor in the top, which
moved the air column, creating an air moisture gradient inside the
chamber. In each side of the chamber, eight fluorescent lamps were
placed {(13W/41-827, Osram, Double Dulux, México}. The photo-
period was 12 hd ™. In each level, there were ten open glass Petri
dishes with 50 dry seeds directly in each one, five dishes for each
species. Temperature and RH were measured at each level with a
HOBO (H08-032-08, Onset Computer Corporation, Pocasset, MA,
USA), and water condensation was visually determined in each
level. The level closest to the moisture source was the first and the
more distant the fourth.

2.5. Effect of osmotic potential on germination
To determine the minimal osmotic potential necessary to

induce germination five replicates of 30 seeds for each osmotic
potential, and species were used. Solutions were prepared with

polyethylene glycol (PEG 8000, Baker, USA) at osmotic potentials of
—0.01, -0.02 and —0.06 MPa, and from -0.1 to —0.8 MPa at
intervals of —0.1 MPa. Seeds were stuck to the paper by being
moistened with the same osmotic solution used later to cover them
inside the Petri dish (5 mL). The dishes were placed in closed
plastic bags to avoid any loss of water. The osmotic potential of the
PEG solutions were calculated using the program SPMM (Michel
and Ratcliffe, 1995). Seeds were incubated in the growth chamber
at 25 °C with light {(day/night, 12/12 h}.

2.6. Data analysis

Logistic regression analysis was used to estimate the prob-
ability of germination as a function of: age, temperature, distance
from source of moisture or osmotic potential, using [MP version
3.2 software (SAS Institute Inc., Cary, NC, USA}. Germination rates
and lag time were compared using a one- or two-way ANOVA test,
and multiple comparisons were made using Tukey's test {Stat-
graphics, ver. 5.0 Statistical Graphics Co., Rockville, MD, USA).
Where variances were not homogeneous, Kruskal-Wallis tests
were used, and visual comparisons were made using Box and
Whiskers plots. Cumulative germination was fitted to exponential
sigmoid curves using Table Curve 2D, version 3 {AISN, Software,
Chicago, IL, USA).

3. Results

Neither species of Marathrum germinated in darkness or in FR,
but germinated to high percentages in WL and R treatments. The
capacity and rate of germination were faster in M. schiedeanum
than in M. rubrum, but otherwise there were no significant
differences between the species. Light quality (LB, R) did not cause
significant differences (Table 1). After one and 2 years, germination
capacity and lag time of the two species did not differ significantly
(Table 1, Fig. 1A and B). Germination rate varied with age
(Fs, 20y=13.71, P=0.0001; Fig. 1A and B). It was slower in 1-year-
old seeds than in seeds of other ages, but this difference was
minimal. No seeds of either species germinated at 15 °C. In the
other temperature treatments (20, 25, 30 and 20/30 °C), germina-
tion proportion did not differ between species or temperatures
(Table 1, Fig. 1C and D). Germination rate differed between
the species (F, 20)=97.20, P=0.0001}) and temperatures
(Fa, 39y = 74.98, P = 0.0001). There was also a significant interaction
between factors (Fi3 a9y=31.96, P=0.0001). In both species,
germination was fastest at 25 and slowest at 30 °C. Germination
rate was intermediate at 20 and 20/30*C, with no significant
differences between them, but at these temperatures seeds of M.
schiedeanum germinated faster than those of M. rubrum. In both
species lag time also differed significantly (H=19, P=0.0002). It
was shortest at 25 and 30 °C and longest at the other temperatures.

Relative humidity was 100% in the entire moisture chamber,
however, seeds of both species germinated only in the two levels of
the moeisture chamber closest to the source of meisture (1 and 2),

Table 1
Results of the logistic regression analysis and effect test for the germination of M.
schiedegnum and M. rubrum under different experimental conditions

Experimental condition Chi square P

of the model

Wald Chi square P
for the source

of variaticn
Light 8.49 0.04 147 0.22
Storage time 4.89 0.18 349 0.06
Temperature 6.18 0.52 1.70 0.63
Level of moisture chamber 7793 0.0001 346 0.0001
Osmotic potential 1597.42 0.0001 281.0 0.0001
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Fig. 1. Germination percentages of M. schiedeanum and M. rubrum alter different treatments: storage (A and B), seeds immediately after collection (O), and after 1 (7} and 2
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where air was saturated with water vapor and then water was
condensed on the Petri dishes. On the first level, germination
probabilities were 91.3 and 53.3% for M. schiedeanum and M.
rubrum, respectively, and 87.1 and 35.6%, respectively on the
second level (Table 1),

From 0 to —1 MPa, all the seeds of both species germinated in
high percentages, and germination always began on the fourth day,
excepl that at 0 MPa when it began on the third day (Fig. 1E and F).
From —0.1 to —0.8 MPa, there were significant differences in
germination capacily and germination rate between (reatments
and species. In M. rubrum, germination began to be significantly
reduced at —0.3 MPa (63.83 £ 30.54%). At —0.6 MPa, germination
began on the sixth day and reached only 11.33 + 11.92%. Seeds did
nol germinate at lower osmotic potentials. In M. schiedeanum,
germination was reduced at —0.7 MPa (69.99 + 12.82%), and it began
on the fifth day. At osmotic potentials as low as —0.8 MPa, this species
germinated to 18.66 + 9.6%, beginning on the seventh day. The
probability of germination were significantly related to osmotic
potential (Table 1) and this was different in each species. In M.
schiedeanum, germination rate was highest at ~0.06 MPa and it
slowed as osmotic potential decreased (H =45, P=0.00001). M.

0.06 MPa (- -@--), -0.1MPa (--C--},

02MPa (—O=), ~03MPa( O ) -04MPa (--O-~), -0.6MPa (-0~}

rubrum also had the highest rate of germination at —0.06 MPa
(H=34.86, P=0.00002) but showed a higher heterogeneity in
germination rate among replications than M. schiedeanum, since
there was no clear pattern in the germination rate along the osmotic
potential gradient tested (Fig. 2). Seeds of M. rubrum that did not
germinate in the solutions with the lowest osmotic potential
germinated on the third day after they were dried and then allowed
to imbibe in water.

4. Discussion

Seeds of M. schiedeanum and M. rubrum are non-dormant, have
a high germination capacity and are positive photoblastic. Non-
dormancy is unusual for aquatic plants as it is a feature related to
the seascnality of their environment (Baskin and Baskin, 2001).
The annuals M. schiedeanum and M. rubrum depend entirely on
their seeds for their permanent establishment, thus lack of
dormancy and short lag time are advantageous to reach their
reproductive stage quickly (Philbrick and Novelo, 2004). Further-
more, their habitat has fast-flowing water, which may prevent
seeds from reaching suitable germination sites. M. schiedeanum
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and M. rubrum have several common traits with ruderal plants
(sensu Grime, 1979). They grow in severely and persistently
disturbed habitats thus have a short life cycle related to the
intermittent nature of the habitat, high seed production and the
fact that flowering and seed ripening occurs at the same time in the
same rocks. Nevertheless, habitat discontinuity and lack of seed
dormancy mean that establishment and survival could be more
difficult for them than for ruderal species. In Podostemaceae this
has been related to species discontinuous distribution in small
geographical areas (Sculthorpe, 1967; Philbrick and Novelo, 2004).

Germination of M. schiedeanum and M. rubrum depends on the
high-low cycle level of water. Seed dispersal in these species starts
in February; they germinate 1-3 months later, in June, at the
beginning of the rainy season, when the river's water flow rate is
relatively low (Philbrick and Novelo, 2004). Germination of M.
schiedeanumn and M. rubrum is inhibited by 15 °C and favored by
relatively high temperatures. Water temperature in our study area,
in late spring and early summer, is similar to the temperature of
treatments where germination is fastest (25-30°C). The longest
lag times and lowest germination rates were reached at 15 °C, and
under temperature fluctuations, probably as result of the lowest
temperature during the fluctuation (20/30 °C). In the study area,
these conditions occur in the water and on the racks, in the winter
dry season when germination does not take place.

Positive photoblastic seeds, as M. schiedeanum and M. rubrum,
require light rich in red and poor in FR to germinate. As water depth
or micreflora increases, light (mainly red light) rapidly diminishes
(Frankland et al., 1987) but, in shallow, clear water rivers flowing
over rocks transmission of red light is not affected (Van Duin et al.,
2001), guaranteeing high germination of species like Podostemum
ceratophylum (Phibrick, 1984} and the studied species, which
germinates under water. But, in M. schiedeanum and M. rubrum
seedling establishment may occurs only outside of the water,
because after germination the seedlings, released from their seed
covers, float and have little chance of anchorage. Seeds of M

schiedeanum and M. rubrum trapped in the litter may not germinate
because plant litter transmits FR mainly (Vazquez-Yanes et al.,
1990). Thus, successful germination and establishment of these
species may be restricted to open spaces on the rocks, where
mucilage [lixes seeds. After hydration and dehydration, seeds
maintained their viability, remained adhered to the substrate and
retained their capacity to form mucilage (personal observations) in
less than a second when in contact with moist surfaces as other
Podostemaceae do {(Mohan Ram and Sehgal, 1997).

Results relating to air moisture and osmotic potential gradients
demonstrated that M. rubrum had higher water requirements for
germination than M. schiedeanum. Compared with terrestrial
species that grow in unsaturated soils and absorb water from
the vapor present in the soil (Wuest, 2007), both our species
required constant moisture but did not absorb it from water vapor.
Seeds of M. schiedeanum and M. rubrum reached high germination
percentages when directly in contact with wet surfaces - such as in
the moist chamber where water vapor condensed on the dish
surface and in Petri dishes with PEG solutions. In this last
condition, seeds of both species germinated in very low asmotic
potentials, similar to those in arid environments. In the lowest
osmotic potential, the mucilage may absorb water from the PEG
solution, and to diffuse water from the substrate to the seed
making it available for seed imbibition and germination as in
terrestrial species (Werker, 1997). This may explain why
germination does not occur until the rainy season, even though
during the dry season, air moisture is high on the rocks near the
river surface. At the beginning of the rainy season the mucilage can
absorb water from the constant sprinkling, andfor from the
microflora and plant litter that still remain wet on the rocks.

The response to air moisture gradient and to osmotic potential
confirms that, in order to germinate, M. rubrum needs higher
critical water content than M. schiedeanum. This difference
between species may be related to the water flow in both rivers.
Marathrum rubrum grows in river Horcones which has greater
runoff volume than river Las Juntas. In M. rubrum, the esmotic
potential that inhibits germination is lower than it is for M.
schiedeanum. Osmotic potential as an environmental cue, and
faster germination in a fraction of M. rubrum and M. schiedeanum
seeds, at a relatively low osmotic potential (in this case —0.06 MPa)
may be an adaptive advantage, indicating appropriate germination
conditions for species from seasonal habitats, as occurs with other
species with a short life-span (Allen et al., 1999).

M. schiedeanum and M. rubrum are orthodox seeds, since they
retained their viability for at least 2 years in suboptimal storage
conditions (Hong and Ellis, 1996). Nevertheless, the required
growth conditions in Podostemaceae make it difficult to base its
conservation only on seed storage. An association with cyano-
bacterium-podostemads is known to be necessary for their growth
(Philbrick and Novelo, 2004}, and the pressure of fast flowing water
on the plant body is also necessary. Maintenance of their natural
habitat is therefore the main option to preserve these species.
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Capitulo 3
Caracterizaciéon del microhabitat y variacion de la cobertura vegetal y
reproductiva de Marathrum schiedeanum y M. rubrum (Podostemaceae) en
dos rios tropicales de México.

Introduccién
El crecimiento de una especie esta limitado por factores biéticos y abiéticos de su
habitat, ciclo de vida y desarrollo; sin embargo el grado de continuidad o
aislamiento de una poblacion dentro de su area de distribucidn o dentro de zonas
mas delimitadas, influye directamente sobre la estructura de la comunidad, tal
como sucede en los ecosistemas fragmentados (Levins, 1969).

En los rios, a lo largo del cauce las distintas pendientes, la naturaleza del lecho
del rio, el tipo de vegetacion, el clima local, asi como el volumen e intensidad de la
precipitacion hacen que el movimiento del agua corriente abajo tenga variaciones,
espaciales y temporales, en la velocidad del flujo y en la formacién de turbulencias
en las zonas de contacto entre las pequenas corrientes que se forman en él (Reid
y Wood, 1976; Moss, 1988; Angelier, 2000). Esto origina que los rios sean
ambientes continuamente alterados, heterogéneos y complejos para las
comunidades y poblaciones de macrofitas, fragmentando su distribucion a lo largo
de ellos (Williams, 2006).

Las plantas que se han adaptado a sitios de continua “alteracion” presentan la
tendencia a que su ciclo de vida sea anual o perenne de vida corta; tengan un
rapido crecimiento y una elevada produccion de semillas, con lo que tienen
mayores posibilidades de éxito (Grime, 1979). Aquellas especies con alta

plasticidad fenotipica tienen mayor posibilidad de establecerse en estos medios
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heterogéneos y cambiantes, debido a que presentan variaciones en caracteres
vegetativos y reproductivos (Mal y Lovett-Doust, 2005).

Es comun que el ciclo de vida de las macrdfitas acuaticas esté fuertemente
relacionado con la dinamica del rio, a su vez éstas influyen en la estructura 'y
funcién de los ecosistemas acuaticos modificando la corriente y el sedimento del
cauce (Chambers et al.,1994). Las variaciones estacionales del rio afectan la
distribucion vertical y temporal de la luz, al disminuir la cantidad y calidad de ésta,
lo cual modifica la estructura y funcionamiento de las comunidades de macréfitos
(Scultorphe, 1967). El crecimiento de las plantas acuaticas dentro de las
corrientes, no solo esta determinado por la radiacion y disponibilidad de los
nutrimentos (Moss, 1988), sino también por el movimiento del agua y el tipo de
sustrato, los cuales actuan directamente en la morfologia y en las fluctuaciones
espacio temporales de la presencia de las especies (Necchi, 1997).

En zonas tropicales, el crecimiento y desarrollo de las especies acuaticas
presenta cambios anuales entre periodos de lluvias y sequia. El crecimiento
poblacional inicia durante el verano cuando la temporada de lluvias se establece y
el nivel del agua aumenta, los individuos derivados de las semillas, rizomas y
fragmentos sobrevivientes inician el crecimiento exuberantemente (Grubert, 1991).
Durante la sequia, se inicia la etapa de reproduccion y latencia de las partes
vegetativas y en ocasiones de las semillas (Sculthorpe, 1967; Philbrick y Novelo,
2004). El efecto de estas variaciones cambia dependiendo del cuerpo de agua en
el que se distribuyen las plantas, que va desde cuerpos de agua estancados,
hasta con fuertes corrientes y cascadas (French y Chambers, 1996); Un caso

extremo de adaptacion al medio acuatico lo presentan las Podostemaceas, que
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viven directamente pegadas a las rocas dentro de caudales de fuertes corrientes y
en cascadas. Estos rios son fuertemente estacionales y pobres en nutrientes
como Ny P, tienen baja conductividad y un pH practicamente neutro (Quiroz et al.,
1997; Grubert, 1991)

Para la mayoria de las macrofitas presentes en los rios, su establecimiento se
inicia principalmente por semillas o propagulos vegetativos que pueden reiniciar la
colonizacion desde poblaciones vecinas. Sin embargo algunos autores sugieren
que la reproduccién sexual juega el papel mas importante en la colonizaciéon y

mantenimiento de estas poblaciones (Shibayama y Kadono, 2007).

Justificacion
En plantas acuaticas que crecen en rios su distribucion depende de la profundidad
de la columna de agua, el sustrato en el que se anclan y la velocidad de la
corriente. Las plantas que colonizan y se adaptan a sitios estacionales como en el
caso de los rios en zonas tropicales, presentan caracteristicas de habitats
alterados o perturbados (tolerancia a variaciones en las condiciones de su medio).
Estos continuos cambios ambientales pueden desencadenar diferencias en su
distribucion, crecimiento y mantenimiento de las partes vegetativas

En las Podostemaceae poco se ha estudiado sobre los factores a pequeia
escala que determinan la cobertura vegetativa y reproductiva de las poblaciones y
el efecto que tienen las variaciones estacionales en ésta, también poco se sabe
sobre el efecto de las variables ambientales (aun las mas sencillas de definir) en el

crecimiento, por ejemplo: 4 qué superficie de las rocas, en relacién con la corriente
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y la profundidad, ocupan?, ; cual es la relacién entre las variaciones estacionales

del rio y su fenologia?

Objetivos

General

o Estudiar y comparar el crecimiento en cobertura de dos especies de
Podostemaceas a traves del tiempo, bajo las condiciones macro-ambientales
producidas por las variaciones estacionales y por las caracteristicas de la

corriente.

Particulares

o Analizar las variaciones estacionales en cobertura de las poblaciones de

Marathrum durante parte de la fase sumergida y la expuesta en un transecto a

lo ancho de cada rio.

o Establecer sila velocidad de la corriente y la profundidad influyen sobre la
orientacion espacial (vertical y horizontal) del crecimiento poblacional de
Marathrum.

o Caracterizar las variacién de los factores fisico-quimicos del agua, a lo largo

del ciclo de vida de las dos especies de Marathrum.

Hipotesis

o Si el crecimiento en cobertura de las Podostemaceas depende de la variacion

en el nivel del agua de los rios, su crecimiento estara determinado por las
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variaciones estacionales en el cuerpo de agua y por la relacion de la columna
de agua con las rocas en que se fijan.

o Silas Podostemaceas se desarrollan en rios con fuertes corrientes, su
establecimiento y desarrollo dependera de la velocidad de la corriente y de la

orientacion de las rocas con respecto a la corriente del rio.

Antecedentes

Las corrientes en general tienen aguas de claras a turbias dependiendo de la
eépoca del ano y el tipo de sustrato rocoso a lo largo del cauce. Ademas, el color
de la corriente y la turbidez estan determinados frecuentemente por factores
fisicos, quimicos y biolégicos. Entre los principales factores fisicos estan: flujo y
velocidad de la corriente, incidencia de luz, temperatura del agua, y color de las
rocas presentes, tamano de las particulas. Los factores quimicos estan
relacionados con el material en suspensién y la disolucidén de sustancias en el
agua. Los factores biologicos estan relacionados con los micro y macroorganismos
presentes en el agua, entre ellos las plantas, algas o bacterias y las interacciones
que se presentan entre ellos y con otros organismos (Reid y Wood, 1976;
Angelier, 2000), sin embargo ninguno de estos factores actian de manera

individual.

Factores fisicos presentes en los rios

La velocidad de la corriente depende de varios factores que van desde el tamafo
del canal, el grado de la pendiente, la naturaleza del sustrato y los obstaculos que

encuentra a su paso, hasta el clima local y su estacionalidad. La velocidad esta
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relacionada con el flujo o descarga que tiene determinado cauce, la cual
contribuye al balance entre los materiales del fondo y los materiales disueltos de la
atmdésfera, principalmente el oxigeno.

La velocidad de la corriente se mide como la distancia que recorre una masa
de agua por unidad de tiempo (m s'1), suele ser mayor en el centro del cauce con
respecto a las orillas y sobre la superficie y muy baja o nula en zonas de baja
profundidad, aguas quietas e incluso cerca del fondo. Dependiendo de la
naturaleza del sustrato y del habitat las corrientes pueden tener velocidades
mayores o menores a 1 ms™' (ver tabla 3.1). Se puede considerar como corriente
rapida a aquellas cuya velocidad de flujo es igual o superiora 0.5 ms™, a esta
velocidad la corriente produce un efecto de remocién sobre aquellas particulas
que presentan un diametro inferior a 5 mm. Un fuerte incremento en la tasa de la
velocidad de la corriente (de 0.9 m s™') llega a mover guijarros y cantos (Reid y

Wood, 1976).

Tabla 3.1 Velocidad de corriente para diferentes ambientes (Reid and Wood,

1976).

Velocidad (m s™') | Naturaleza del suelo Descripcion del habitat
>1.21 Rocas Torrencial
> 0.91 Ripia Torrencial
>0.30 Grava Con sedimentos y otros objetos
>0.20 Arena Con sedimentos y otros objetos

La calidad y cantidad de luz que penetra en el agua se ve atenuada por la

profundidad debido a que las longitudes de ondas de luz del espectro visible se
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absorben diferencialmente, llegando mas profundo las longitudes de onda corta
como la luz azul (400 nm; hasta 250 m de profundidad). Las longitudes mayores
como el rojo lejano (760 nm) son las primeras en ser absorbidas en las primeras
capas de agua (Jeffries y Mills, 1990). La radiacion solar calienta el medio, como
resultado hay diferencias en la densidad de las masas de agua, las que al
desplazarse verticalmente mezclan y alteran la composicion quimica y el pH del
agua (Angelier, 2000).

La temperatura es un factor muy importante para el desarrollo de los sistemas
acuaticos, ya que afecta el movimiento de las moléculas, la dinamica del fluido, la
constante de saturacion, la disolucion de gases en el agua, las tasas metabdlicas
de los organismos y un sin fin de factores que actuan de manera directa o
indirecta en los ciclos e historias de vida de todos aquellos organismos presentes
en los cuerpos acuaticos (Hauer y Hill, 2006).

En los rios, en particular, la temperatura del agua depende de las fluctuaciones
en la velocidad de la corriente, el volumen de agua, la temperatura del aire, la
penetracidon de la luz, la absorcion, direccion e intensidad de la radiacion, también
existen otros agentes que intervienen como la estacionalidad, turbidez, origen de

la corriente y sustrato (Reid y Wood, 1976).

Factores quimicos

El calor especifico y las propiedades fisicoquimicas de la molécula del agua
permiten la disolucion de sustancias quimicas, la presencia de particulas
suspendidas (Jeffries y Mills, 1990), y la disolucion de los gases atmosfeéricos.

Entre los componentes quimicos del agua encontramos electrolitos en forma de
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aniones de bicarbonatos, sulfatos, nitratos, fosfatos, silicatos y cloro, también
estan presentes cationes alcalinos de calcio y magnesio o sodio y potasio y
algunos metales como el hierro y manganeso (Angelier, 2000).

En las corrientes, la mayor parte del carbono inorganico se encuentra en forma
de sales bicarbonatadas y bicarbonatos, mientras que el didxido de carbono libre
se encuentra en bajas concentraciones. El pH del agua refleja el contenido de
COy, por lo que entre mas alto es el pH de una corriente, mas ricas en carbonatos
seran sus aguas (Reid y Wood, 1976).

La constante agitacion y los remolinos que se origina en la corriente al pasar
por rapidos y cascadas promueve un mayor intercambio de gases con el aire por
tanto, el contenido de oxigeno disuelto en el agua puede variar significativamente

a lo largo del dia y del afio (Reid y Wood, 1976; Jeffries y Mills, 1990).

Caracteristicas de las plantas adecuadas a las corrientes

Las plantas acuaticas han desarrollado adaptaciones para la vida en las corrientes
que van desde la resistencia al flujo de agua, mediante modificaciones
morfoldgicas y estructurales como formas hidrodinamicas, que les permiten
oponer menor resistencia a la corriente, hasta procesos metabdlicos como la
osmoregulacion (Giller y Malmqvist, 2000). Las macrofitas como las briofitas, las
pteridofitas y las espermatofitas son plantas bien adaptadas al medio gracias a su
plasticidad morfoldgica en sus formas de crecimiento. Estas plantas reducen su
resistencia a las fuertes corrientes, mediante formas aerodinamicas (hojas con
tendencia filamentosa delgadas y alargadas y estructuras que les permiten

anclarse fuertemente a un sustrato), y se protegen creciendo en poblaciones
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densas y con ciclos de vida fuertemente estacionales (Sculthorpe, 1967; Jeffries y
Mills, 1990; Doods, 2002). Por ejemplo, las algas eucariéticas que constituyen un
importante y diverso grupo de organismos principalmente en aguas dulces, tienen
formas filamentosas altamente ramificadas, que les permiten adherirse a las rocas
mediante una capa gelatinosa y/o crecen en colonias que forman laminas
apretadas que cubren las rocas (Doods, 2002).

Los rios pueden presentar diferentes tipos de sustratos para el desarrollo de
las plantas por lo que podemos encontrar comunidades epiliticas, epipélicas y
episamicas. Las primeras utilizan una gran variedad de rocas con diferentes
superficies topograficas, que aprovechan para su distribucién. Las otras dos

utilizan sedimentos finos y arenas (Jeffries y Mills, 1990).

Materiales y métodos

Area de Estudio

El trabajo de campo se realizd en dos rios de Jalisco: Las Juntas y Horcones, en
cada uno se marco un transecto. Posteriormente en los transectos se midieron
algunos factores macroambientales (factores fisicoquimicos, velocidad de
corriente y profundidad) y microambientales ( cobertura de las plantas en fase
vegetativa y reproductiva), en cada estacion del afio otono-tardio (noviembre),
invierno-tardio (febrero), primavera-tardia (mayo), verano-temprano (junio) y
otofo-tardio (noviembre). La cobertura de Marathrum schiedeanum se determiné
en rocas localizadas en un transecto (12 m de ancho por 15 m de largo) sobre el
Rio Las Juntas. En este sitio se marcaron 15 rocas con presencia y ausencia de la

especie. La cobertura de Marathrum rubrum se determind en rocas localizadas en
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un transecto sobre el Rio Horcones (19 m de ancho por 10 m de largo); en éste se
marcaron 13 rocas con presencia y ausencia de la especie. En las Figuras 3.1 se
muestra la temperatura y la precipitacion mensual promedio, durante los afios en

que se realizo el estudio (2004 y 2005).
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Figuras 3.1 Precipitacion mensual promedio en los afios a) 2004 y b) 2005. La

linea continua muestra el promedio de la temperatura ambiental para estos afos.

Factores macroambientales

a) Factores fisico-quimicos

En cada rio, a la misma profundidad, y con una sonda HYDROLAB (Modelo
Quanta water quality monitoring system, Hydrolab Corporation Austin, Texas USA)
se midieron: temperatura del agua, turbidez, conductancia especifica, potencial
oxido-reductivo, oxigeno disuelto, pH, salinidad. Los nitratos (NO3), nitrégeno total
(N) y fosfatos (PO4) se cuantificaron con un colorimetro (Hanna Instruments C 200
Multiparameter lon Specific Bench Meter for the Lab. Biolab Australia). Este
monitoreo de factores fisicos y quimicos se realiz6 durante cada estacién del afio.

79



b) Velocidad de la corriente y profundidad

La velocidad de la corriente y la profundidad se midieron con una sonda de flujo
global (flow probe modelo FP101 Global Water Instrumentation, Inc. CA, USA).
Para calcular el aforo (m3 s'1) de los rios, el transecto se dividié en secciones,
midiendo la velocidad y profundidad promedio de cada seccion y con base en
estos valores se calculo la velocidad promedio de la corriente del cauce. La
descarga (velocidad promedio de la corriente por area) de cada rio se obtuvo a
partir de la formula:

Q=VA donde:

V = velocidad promedio de la corriente + 1(cte)

A =Db x h, donde b es el ancho del transecto y h el promedio de la profundidad de
la corriente.

Para ajustar el valor de la descarga de agua, Q se multiplica por 1.064, que
resulta de multiplicar 0.8 x 1.33, (valores establecidos para un sustrato rugoso y
de pendiente heterogénea y para profundidades menores a 60.9 cm,
respectivamente). Estas mediciones se realizaron en cada estacion del afo,

excepto en los meses en que la corriente fue muy fuerte.

Factores microambientales

En el transecto de cada rio, en forma aleatoria, se escogieron 5 rocas. En cada
roca se trazaron 3 cuadrantes de 1 m?. Dos cuadrantes incluyeron la posicion
frontal con respecto a la corriente y algunas porciones laterales (de acuerdo con la
forma y posicidon de la roca) y el tercero se ubico en el lado opuesto a la corriente.

En cada cuadrante se midi6 la cobertura de las plantas en fase vegetativa y
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reproductiva de Marathrum, la velocidad de corriente y la profundidad en 3-5
puntos de las zonas cubiertas por la planta, dependiendo del tamafio y forma de la
roca. También se determind la disposicidon de las partes reproductivas y
vegetativas con respecto a la lamina de agua en al menos 3 puntos de la roca, en
cada cuadrante. A los segmentos con estructuras reproductivas se les denominara
fase reproductiva y a los segmentos que no los presenten, fase vegetativa, aunque
puedan pertenecer al mismo individuo, dado que no se pueden separar los
individuos y ambas fenofases puedan estar coexistiendo en los mismos. La
cobertura de las especies en la roca se determiné calculando el porcentaje
cubierto en cada cuadrantes, con el apoyo de fotografias, cuya posicion se ubico
en el contorno de la roca La superficie cubierta y sumergida dependié del nivel del

agua, en la época de muestreo.

Analisis de los datos

Los datos fisicoquimicos del agua se analizaron comparando los parametros de
ambos rios durante las cuatro estaciones del aiio mediante pruebas de t pareada.
El aforo de los rios, se comparé con un analisis de varianza de dos vias entre las 5
épocas que se midieron. Para el analisis de microhabitats se utilizé un ANOVA de
dos vias. Posteriormente para cada ANOVA se hizo la comparacion multiple con
una prueba de Tukey. Esto se realizé para cada microambiente (velocidad de
corriente y profundidad), asi como para las coberturas vegetativas y reproductivas
en los cuadrantes durante las 5 estaciones. Por otra parte se comparé la cobertura
vegetativa en los meses de noviembre (2004 y 2005) en las rocas y cuadrantes

que se poblaron durante los dos afios. Para correlacionar el efecto de la velocidad
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de la corriente y la profundidad con la cobertura vegetativa se realizé un analisis
de correlacion lineal. Para los analisis se utilizaron los programa JMP version 3.2
software (SAS Institute Inc., Cary, NC, USA) y Statgraphics, ver. 5.0 (Statistical

Graphics Co., Rockville MD, USA).

Resultados

Factores macroambientales

Los resultados de las pruebas de t-pareada indican que en general no hay
diferencia significativa entre los parametro evaluados en el agua de los rios (Tabla
1). No se presentan diferencias a lo largo del afio en el pH, salinidad, potencial
oxido-reductivo, oxigeno disuelto, fésforo y fosfatos, incluyendo la ausencia de
nitrégeno en los rios en las diferentes épocas del afio. Los factores fisicos como
temperatura anual y turbidez no tienen cambios importantes, solo se detectaron
diferencias significativas en la conductancia especifica y el aforo del cauce tanto
en las diferentes épocas como entre los rios (Tabla 3.2). No existieron relaciones
significativas entre la turbidez, la velocidad, la corriente y el aforo (P < 0.05). En

general el rio Horcones muestra mayor varianza en las variables evaluadas.
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Tabla 3.2 Factores macroambientales presentes en los rios durante las 4

estaciones del afio. Entre paréntesis se presenta la D. E. Turbidez en unidades de

turbidez nefelométrica (NTU); oxigeno disuelto (OD); Conductancia especifica

(SCP); Potencial oxido-reductivo (ORP). Nitratos (0.00 to 0.35 mg L") y fosfatos

(0.00 to 2.50 mg L™).

I. C. 95% I.C. 95% t- pareada
Parametro Las Juntas Horcones P>0.05
) 3 8.20 £4.40 19.52 + 9.58
Aforo del rio (m”s™) 0.0001
(6.49-9.9) (16.28 — 22.77)
25111 22.6 + 3.1
Temperatura (°C) 0.182
(23.4 - 26.82) (17.7 = 27.5)
145+ 11.14 18.23 £ 22.72
Turbidez ( NTU) 0.582
(-3.25 -32.2) (-17.93 — 54.375)
) 0.12+0.018 0.06 + 0.009
*SCP (mS cm™) 0.0026
(0.096 — 0.15) (0.046 — 0.073)
437.75+£129.9 464.75 £ 147 1
ORP (mV) 0.178
(231.03 —644.47) | (230.66 — 698.84)
P,0s ( ) 0.55+0.20 0.54 £ 0.53 0.967
m .
275 (PP (0.23 - 0.87) (0.3 — 1.38)
0.25 +0.09 0.24 +0.23
P (ppm) 0.952
(0.1 -0.38) (-0.13-0.6)
OD (% de 108 £ 7.34 111.35+8.17 0.317
Saturacion) (96.3 — 119.68) (98.35 - 124.35) '
p 7.5+£0.72 8.12+0.54
OD (mglL™) 0.0187
(6.36 — 8.64) (7.31 -9.03)
7.36 £ 0.49 7.16 £ 0.88
pH 0.719
(6.56 — 8.14) (5.77 — 8.56)
0.063 + 0.005 0.035 + 0.006
*Salinidad (Pss) 0.0004

(0.055 — 0.071)

(0.026 — 0.044)
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El aforo de la corriente (Fig. 3.2) presentd diferencia significativa entre estaciones
del afio (épocas) F 63 = 5.2566; P = 0.0011 siendo el mes de mayo el que
presenté menor volumen de agua (5.29 £ 2.5 m? s'1) y los meses de junio y
noviembre presentaron el mayor aforo de agua (16.76 + 2.4y 18.66 + 2.3 m>s™).
Entre los rios estudiados también hay diferencias significativas F 1, 63y= 33.50; P =
0.0001, siendo el rio Horcones el de mayor aforo 19.52 + 1.3 m®s™, mientras que

el rio Las Juntas fue de 8.20 + 1.5 m®s™.
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Figura 3.2 Aforo en los rios Las Juntas y Horcones en las diferentes épocas del

ano.

Factores microambientales

a) Velocidad de corriente:
La mayor velocidad de corriente que golpea contra las rocas se presentd en el rio
Horcones. A lo largo del afio en las diferentes épocas se presentan diferencias en

la velocidad de la corriente en ambos rios, principalmente en Mayo con la menor
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velocidad, y en noviembre 2005 con la mayor velocidad de corriente (Figura 3.3).

Entre los cuadrantes de una misma roca la velocidad de corriente es poco

variable, pero altamente variable entre las rocas (Tabla 3.3).

ey I Las Juntas
~ [ Horcones T
7
£ 15
2
[ e
0
8 1.0 1 |
[0}
©
ge]
5
-6 0.5 §il
S
[0
g i
0.0
Nov Feb May Jun Nov
Meses

Figura 3.3 Velocidad de corriente que golpea las rocas de cada rio Las Juntas y

Horcones en las diferentes épocas del afio.

Tabla 3.3 Analisis de varianza para la velocidad de corriente en las rocas de los

rios.

Las Juntas Horcones Entre rios

F P F P F P
Entre épocas 10.3971 | 0.0001 6.8315 | 0.0001 | 13.6348 | 0.0001
Entre rocas 4.8979 | 0.0009 | 3.3578 | 0.0111 | 3.2096 | 0.0131
Entre cuadrantes | 0.5111 0.6007 | 0.2716 0.7625
*G.L. 173 187 361
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b) Profundidad de la corriente:

La profundidad de la corriente en las rocas experimentales varia a lo largo del afio

principalmente entre los meses de febrero y mayo, siendo éste ultimo el que

presenta menor profundidad (Figura 3.4). No se observan diferencias en la

profundidad entre rocas, ni entre cuadrantes de un mismo rio (Tabla 3.4).
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Figura 3.4 Profundidad de la corriente de los rios Las Juntas y Horcones entre las

rocas experimentales en las diferentes épocas.

Tabla 3.4 Analisis de varianza para la profundidad de la corriente entre las rocas

de los rios. (se analizan 5 épocas, 5 rocas, 3 cuadrantes).

Las Juntas Horcones Entre rios

F P F P F P
Entre épocas 46.5456 | 0.0001 | 26.3495 | 0.0001 | 65.5957| 0.0001
Entre rocas 2.2232 | 0.0686 | 3.4343 | 0.0098 | 0.6470 | 0.6293
Entre cuadrantes | 0.6644 | 0.5159 | 1.8495 | 0.1602
*G.L. 171 187 359
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c) Cobertura de segmentos de planta(s) en fase vegetativa de Marathrum en los
rios.

La fase vegetativa para ambas especies ocurre durante el verano (julio—
septiembre), cuando el agua cubre la mayor parte de la roca, y a finales de la
primavera entre los meses de mayo y junio la cobertura de segmentos de la planta
solo en fase vegetativa es nula, en esta época el nivel del agua disminuye
considerablemente (Tabla 3.5). En la misma época no se observa variacion
vertical en cobertura para las dos especies (Figura 3.5), pero entre cuadrantes hay

variaciones en M. rubrum.
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Figura 3.5 Cobertura de segmentos de planta(s) en fase vegetativa para M.

schiedeanum y M. rubrum.
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Tabla 3.5 Analisis de varianza para el porcentaje de cobertura de la fase

vegetativa entre las rocas de los rios. Se analizan 5 épocas, 5 rocas, 3

cuadrantes.

M. schiedeanum M. rubrum Entre especies

F P F P F P

Entre épocas 16.9712 | 0.0001 | 20.7018 | 00001 | 37.8081 | 0.0001
Entre rocas 1.9248 | 0.1085 | 3.4197 | 0.0101 0.9316 | 0.4456
Entre cuadrantes | 3.0000 | 0.0524 | 9.8354 | 0.0001
Cobertura total 0.1155 | 0.7342
*G.L. 173 187 361

d) Cobertura de segmentos de planta(s) en fase reproductiva en las rocas

experimentales

La fase reproductiva de Marathrum se presenta entre los meses de febrero y mayo

siendo mayor la cobertura en este ultimo (Figura 3.6). También hay diferencia

significativa entre especies. Solo Horcones presentan diferencias en la cobertura

de la fase reproductiva de M. rubrum en los cuadrantes (Tabla 3.6).

88




&\o, M.schiedeanum ==

©

S 5 M. rubrum —

©

3

©

O 40 A

Q

2

9 30 -

I

©

o 20 1

o

o

g 10 -

()

S ol m

8 0 —F— . . . S -
Nov Feb May Jun Nov

Meses

Figura 3.6 Porcentaje de cobertura ocupada por segmentos de planta(s) en fase

reproductiva para M. schiedeanum y M. rubrum.

Tabla 3.6 Analisis de varianza para el porcentaje de cobertura reproductiva entre

las rocas de los rios. (se analizan 5 épocas, 5 rocas, 3 cuadrantes).

M. schiedeanum M. rubrum Entre especies
F P F P F P
Entre épocas 20.2749 | 0.0001 | 29.2709 | 0.0001 | 43.7506 | 0.0001
Entre rocas 1.6479 | 0.1645 1.2875 | 0.2765 1.6614 | 0.1584
Entre cuadrantes | 1.4886 | 0.2286 | 9.0123 | 0.0002
Cobertura total 5.2896 | 0.0220
*G.L. 172 187 361
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e) Comparacion interanual de la cobertura de segmentos de planta(s) en fase

vegetativa por roca y por cuadrante.

ElI ANOVA no muestra diferencias (Tabla 3.7) entre el porcentaje de cobertura

vegetal entre especies y afos (noviembre 2004 y 2005), sin embargo se presentan

diferencias entre rocas y cuadrantes (Figuras 3.7).
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Tabla 3.7 Analisis de varianza para el porcentaje de cobertura vegetativa.

M. schiedeanum M. rubrum Entre especies
F P F P F P
Entre afios 0.2145 | 0.6448 | 2.0552 | 0.1556 | 1.8619 | 0.1745
Entre rocas 2.6316 | 0.0422 | 3.8620 | 0.0066 | 1.6626 | 0.1619
Entre cuadrantes | 3.6827 | 0.0305 | 13.7311 | 0.0001 | 12.9023 | 0.0001
*G.L. 68 80 149

Discusion

Los rios Las Juntas y Horcones comparten caracteristicas fisicas y quimicas a lo
largo del ano, probablemente debido a su origen geoldgico y a la cercania entre
ellos. Nuestros resultados muestran que las concentraciones de iones (P20s, Py
N) disueltos son bajos, lo que concuerda con lo reportado por Quiroz et al. (1997)
para un solo periodo del ano (en 1995) en estos rios y lo reportado por Ameka, et
al., (2007) para 3 rios en Ghana. El pH en ambos rios es muy similar a los
reportados por Ameka, et al. (2007) y Fontana (2008) en Argentina, y para la
mayoria de los rios del occidente de Africa (John, 1986), donde crecen
podostemaceas, incluso similar al rio Kaminokawa en Japon (Noro et al., 1994). La
temperatura anual no presenté cambios importantes, en parte debido a que estos
rios son poco profundos y tienen corrientes rapidas por lo que la temperatura
permanece uniforme. Es comun que el agua superficial o el caudal de los rios
poco profundos tiendan a seguir la temperatura de la atmdsfera en las distintas

estaciones del afo y el grado de exposicion a la luz directa (Hauer y Hill, 2006).
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Las diferencias en la topografia del lecho en cada rio y el area del cauce
originan diferencias en la profundidad y velocidad de la corriente entre rios (menor
en Las Juntas, con respecto al rio Horcones) para las diferentes épocas del afio.
Debido al gran aforo en verano (septiembre y agosto), cuando hay un crecimiento
vigoroso de las especies estudiadas, la velocidad de la corriente no se pudo medir,
por lo que es dificil establecer una comparacién con las velocidades reportadas
para rios con rocas, los cuales alcanzan velocidades mayores a 1.21 ms™ (Reid y
Wood, 1976): Sin embargo los valores medidos en el otofio en el rio Horcones
estan incluidos entre los reportados para estos rios. El volumen de las descargas
en los rios cambia en el tiempo, y con la intensidad de las precipitaciones de la
region por lo que al final de la primavera (inicio dé poca de lluvias) el volumen
empezo a incrementarse. Cuando se inicia el descenso del aforo, al inicio del
otofo (finales de octubre y noviembre), los rios tuvieron una descarga promedio
menor a 25 m>s™ el cual, para la época de medicion es minimo comparado con el
de otros rios para los cuales se ha reportado la presencia de podostemaceas,
como el rio Amazonas, el cual en promedio presenta una descarga de
aproximadamente 1, 486,620 m> s™ ( Gore, 2006).

Estos cambios en el volumen del agua, tienen una estrecha relacion con el
ciclo de vida de las especies de Marathrum estudiadas. En el verano cuando
aumentd el nivel de agua en los rios, ambas especies crecieron cubriendo un
porcentaje de las rocas de hasta un 80% (dependiendo del tamafio y profundidad
de la roca) formaron una franja delimitada en su borde superior por el limite
superior del nivel del agua sobre la roca, ya que, en su fase vegetativa, necesitan

estar cubiertas totalmente por el agua. En los dos afios de estudio, el crecimiento
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vegetativo vertical sobre la roca fue similar, lo que refleja la similitud en el aforo de
cada rio en los dos afios. Se ha propuesto que los factores fisicos como la
velocidad de corriente y el régimen del flujo de agua estan fuertemente
relacionados con el establecimiento de plantas acuaticas en general (Mason y van
der Valk, 1992; Barrat- Segretain et al., 1999). En Marathrum, al igual que en este
estudio, no se ha podido relacionar el valor cuantitativo de la velocidad de la
corriente con el crecimiento vegetativo, sin embargo la velocidad de la corriente
observada impidieron hacer cualquier medicidon posible en esta época.

Las mediciones del volumen y velocidad de corriente realizadas en los rios
consideradas en este estudio, durante el otofio (cuando empieza a bajar el
volumen y la velocidad de corriente) no mostraron que exista para esta época,
relacion entre la velocidad y profundidad con la cobertura de la especie, ya que
para este momento deja de crecer e inicia el desarrollo de las partes
reproductivas. Entre los meses de noviembre y febrero se inici6 la fase
reproductiva, con la floracion, conforme las rocas quedaron expuestas, por encima
del nivel del agua. En esta época fue posible apreciar tres etapas del ciclo de vida
de las especies en una misma roca (vegetativa y reproductiva—floraciéon y
fructificacion) como resultado del descenso del nivel de agua. Para cuando el
volumen y la velocidad de corriente fueron minimas, durante el final del invierno y
la primavera (febrero a mayo) las dos especies de Marathrum terminaron la
floracion y la fructificacion e iniciaron la dispersion de las semillas.

Si bien el ciclo de vida de las podostemaceas esta ligado a rios de corrientes
rapidas, no se ha reportado hasta el momento si existe una velocidad umbral de la

corriente tanto para la fijacion de semillas sobre las rocas, como para el
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establecimiento y crecimiento de estas plantas acuaticas. Algunos autores
(Chambers y Mac Mahon,1994 y Deegan et al., 2007) han propuesto que la
mayoria de las poblaciones de macrofitas requieren de bajas velocidades de
corrientes no mayores a 0.9 - 1 m s para establecerse. Para Marathrum
schiedeanum y rubrum la velocidad de corriente durante el establecimiento (inicio
de la época de lluvias a finales de mayo y principio de junio) es critico ya que en
esta época germina y las plantulas quedan adheridas a la roca, antes de que la
corriente aumente y las arrastre rio abajo (Reyes-Ortega et al., 2009). Es
importante sefialar que en las rocas en las que se establecieron las especies
estudiadas en un afio, no necesariamente se restablecen el siguiente afo. Con lo
que podemos concluir que las fenofases de las especies estudiadas tienen una
relacion estrecha con el nivel del agua, y que en el establecimiento temprano las
velocidades son relativamente bajas, al igual que para el mantenimiento de las
estructuras vegetativas, siempre y cuando se mantengan cubiertas por el agua.
Sera de gran importancia en un futuro determinar la velocidad de la corriente en la
época de crecimiento vegetativo vigoroso, el cual en todas las zonas donde se
establecieron las dos especies de Marathrum estudiadas debid de alcanzar o

rebasar un nivel critico.
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Recapitulacion

Los resultados obtenidos apoyan la hipotesis de que el ciclo de vida de las
podostemaceas (Marathrum schiedeanum y M. rubrum) esta asociado con las
variaciones ambientales en los rios, que generan un medio heterogéneo y
cambiante, el cual actua directamente en la fenologia, la morfologia y en su
distribucion espacio-temporal. Las podostemaceas presentan dos fases; una
sumergida en la cual se lleva a cabo el crecimiento vegetativo y el desarrollo
floral (previo al desarrollo de la espatela y la antesis), entre los meses de junio
y octubre que corresponden a la época de lluvias. La segunda fase es
expuesta, al inicio coexisten partes vegetativas funcionales y la floracion, en
esta etapa se lleva a cabo la reproduccion: desarrollo de la espatela, antesis,
polinizacién, fecundacién y produccion de semillas, al final de esta etapa, en la
época seca del afno, cuando el rio lleva un aforo minimo, solo persisten las
estructuras reproductivas en la fase de maduracion y secado de la semilla.

Es probable que el establecimiento de las plantas de estas especies se
lleve a cabo inmediatamente después de la germinacion, antes de que queden
establecidas las lluvias, lo que les da la oportunidad a las plantulas de
sujetarse a la roca, antes de que el nivel de agua cubra la roca. Esto lo
confirma el hecho de que cuando las semillas germinan sumergidas en el agua
las plantulas flotan, limitando sus probabilidades de establecimiento. Es
probable que la ausencia de latencia en estas semillas esté relacionada con la
imprevisibilidad del momento oportuno para la germinacion y el establecimiento
y al incremento rapido del volumen de agua, que se traduce en la imposibilidad
anclarse a la roca, lo que se traduce en un gran requerimiento de germinacion,
rapida y oportuna, en especial cuando la posibilidad de formar bancos de

semillas es muy poca, dado que en los primeros segundos de la hidratacion el
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mucilago fija a un sustrato sélido a la semilla, después de lo cual su anclaje a
un segundo sustrato es practicamente imposible. Por su tamario y la velocidad
de la corriente las semillas dificilmente podrian alcanzar el fondo del cauce.
Las poblaciones de M. schiedeanum y M. rubrum producen un gran numero
de diminutas semillas por fruto, mayor a otras Podostemaceas e incluso a
muchas plantas acuaticas. Tanto el tamano de la semilla como la
heterogeneidad ambiental en los rios afectan la probabilidad de que tengan
una dispersion exitosa (primaria y secundaria) a mayores distancias, por lo que
los nuevos individuos quedan restringidos a las mismas rocas o a rocas
cercanas a la poblacién parental formando subpoblaciones sobre las rocas de
rio, debido a que la corriente aisla las rocas, dificultando la llegada de nuevos
individuos hacia otros segmentos de la roca. Al quedar la poblacién
fragmentada se forma una metapoblacion que eventualmente intercambia
individuos entre sus subpoblaciones. También se ha observado que cuando el
agua desciende, la poblacién mantiene una franja de colonizacion sobre las
rocas, no queda claro si la zonacion es un efecto de la corriente o de la
competencia con otras especies, ya que en la parte inferior de estas franjas se
establecen otras especies de podostemaceas (Tristicha trifaria, Oserya

coulteriana y Vanroyenella plumosa).
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Figura 5 Fases vegetativa y reproductiva de Marathrum

Discusién general

El ciclo de vida de las plantas acuaticas, esta directamente relacionado con el
medio donde se establecen, ellas se han adaptado a un ambiente cambiante y
heterogéneo gracias a su plasticidad fenotipica que les ha permitido el
desarrollo de multiples formas de crecimiento y desarrollo, tanto en estructuras
vegetativas como reproductivas (Brock, 1983; Moss, 1988; Necchi, 1997; Kroon
et al., 2005), por ejemplo: la heterofilia de Ranunculus aquatilis y R. flabbelaris,
las hojas sumergidas son filamentosas mientras que las aéreas pierden esta
caracteristica (Schlichting y Pigliucci, 1998), o en los pastos marinos
Cymodocea nodosa (Ucria) y Zostera marina (Perez et al.,1994) que se
caracterizan por la diferencia en el tamafio de sus hojas como resultado del

sustrato; en Sphagnum el efecto de zonacion (en la profundidad de la columna
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de agua) se refleja en la forma de crecimiento de la hoja (Givnish, 2002). En las
podostemaceas los cambios en la forma y tamafos de las hojas se atribuye en
gran parte a su adaptacion local a cambios en su habitat, rios de fuertes
corrientes y cascadas, principalmente (Rutishauser, 1997), este polimorfismo
ha propiciado que en este grupo a una misma especie se le den diferentes
nombres por lo que, los limites genéricos y de especies aun no son bien
conocidos (Novelo y Philbrick, 1997). En las especies estudiadas no hay datos
que confirmen si M. schiedeanum y M. rubrum son la misma especie o si se
trata de dos ecotipos.

Los rios con diferenciacion estacional marcada por la precipitacion,
favorecen un conjunto de presiones abioticas que pueden incluir, en la época
seca, a picoescala, incluso ambientes similares a zonas aridas sobre las rocas,
en las que inciden niveles altos de radiacién solar, tienen amplias fluctuaciones
de temperaturas, altas tasas de evaporacion y una limitada retencién del agua.
En el otro extremo, en la época de lluvias hay cambios en el nivel del agua, las
rocas quedan sumergidas, y la velocidad de la corriente tiene amplias
fluctuaciones, lo que hace a los rios un habitat con perturbaciones naturales
ciclicas, que limitan el crecimiento de las plantas y delimitan a la fase
vegetativa y a las etapas de la fase reproductiva en las podostemaceas con
ciclo anual como en las especies estudiadas. La familia Podostemaceae tiene
una alta plasticidad fenotipica que les permiten ocupar este tipo de habitats
acuaticos en los que la gran mayoria de espermatofitas no pueden ocupar. Hay
otras espermatofitas que pueden vivir en condiciones extremas, como Najas
graminea que crece en temperaturas cercanas a 35°C; Najas tenuifolia que se
encuentra en aguas sulfurosas a 60°C en el lago volcanico de Mt. Kelud, o

Eleocharis sellowiana que habita en el lago del crater de la laguna de Alegria
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en El Salvador con pH entre 2-0 (Sculthorpe, 1967). Las adaptaciones a estas
condiciones extremas de Podostemaceae y de las especies mencionadas han
conducido al desarrollo de adaptaciones novedosas en la evolucién de las
especies acuaticas (Pigliucci et al., 2003; West-Eberhard, 2005; Kroon et al.,
2005).

Las adaptaciones morfolégicas adquiridas por las plantas acuaticas,
comparadas con las plantas terrestres, exhiben numerosas modificaciones
estructurales (cuerpo vegetativo, raiz, hojas, estructuras florales, crecimiento
poblacional, orientacion espacial) algunas de estas, tienen significado
adaptativo (Brock, 1983; Mohan Ram y Sehgal, 1997; Rutishauser, 1997). En
el caso de las especies estudiadas y en general de las Podostemaceae, parte
del ciclo de vida y en consecuencia la morfologia de la planta tiene una alta
adaptacién al medio acuatico, mientras que gran parte de la fase reproductiva
refleja el origen terrestre de las plantas acuaticas.

La adaptacion de las plantas terrestres al medio acuatico implico la pérdida
de un gran numero de caracteristicas que las plantas adquirieron a lo largo de
su adaptacion al medio terrestre por ejemplo, en la fase reproductiva se
presentan reducciones o especializaciones transitorias de flores aéreas a flores
sumergidas, polinizaciones entomdfilas o anemdfila a hidréfilas, de alogamia
por autogamia y de reproduccion sexual a propagacion vegetativa (Sculthorpe,
1967). En las Podostemaceae, la fase reproductiva en gran parte se lleva a
cabo fuera del agua, practicamente diferida del crecimiento vegetativo, la
antesis y la polinizacién ocurren totalmente en el medio aéreo, en Marathrum la
polinizacién es anemdfila y autogamicas (Sculthorpe, 1967), como se reporta
en este trabajo la dispersion primaria es anemdcora y su propagacion es

estrictamente sexual. Otros cambios importantes en las Podostemaceas es la
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reduccion en el sistema vascular especialmente en el xilema (carecen de un
tejido vascular funcional) y de una raiz o rizoides cuya funcion se limita a la
fijacion a la roca por medio de ventosas que les permiten permanecer en estos
medios cambiantes (Sculthorpe, 1967; Philbrick y Novelo 1995). En particular
en el género Marathrum al cual pertenecen las especies estudiadas el tallo esta
modificado a un cuerpo vegetativo taloide comprimido dorsoventralmente, las
raices son acintadas, fuertemente adheridas a las rocas u otros objetos soélidos,
usualmente son fotosintéticas, ramificadas, con rizoides en la superficie inferior
(Sculthorpe, 1967; Rutishauser, 1997; Philbrick y Novelo 1997).

La evolucion de las plantas terrestres se da en ambientes con épocas secas
marcadas y épocas en las que se presentan inundaciones abruptas y
prolongadas. En especies del género Riccia (Hepaticae) (Bischler y Jovet-Ast,
1981) la época seca representa una mayor amenaza que para Marathrum, ya
que en los desiertos del mediterraneo, en los que vive, su microambiente se
limita a unos cuantos milimetros por arriba y por debajo del sustrato, estas
especies tienen esporas que maduran antes de que el sustrato arenoso se
seque, sin embargo, la dispersion anemédcora, de las esporas tipicamente
pequefas, podria ser mas rapida y exitosa que en Marathrum, debido a que los
desiertos a macro y micro escala representan un habitat mas continuo que el
de Marathrum, y aunque el habitat a picoescala podria ser aun mas discontinuo
que el de Marathrum, la formacién de un banco de semillas en Riccia tendria
mayores oportunidades que en Marathrum, como lo indican los resultados de
este trabajo en que se observd que durante la dispersidon secundaria
(hidrécora) las semillas humedas de Marathrum, con el mucilago hidratado,
tienen minimas oportunidades de adherirse a las rocas debido a que las

corrientes de agua lo impiden.

100



Las Podostemaceas, responden al medio discontinuo y cambiante con
ciclos de vida anuales y fuertemente estacionales, altas tasas de crecimiento
vegetativo en la época de lluvias que les permiten colonizar una parte o el total
de laroca y en la época de secas con la produccién de un elevado numero de
pequenas semillas sin latencia, que después de la dispersion primaria
(autdécora) al contacto con la humedad de las primeras y escasas lluvias
producen rapidamente mucilago, con el cual se sujetan al sustrato (Sculthorpe,
1967). Como se discute en el capitulo 2, el mucilago le confiere a la semillas de
Marathrum un suministro de agua para que pueda iniciar el proceso de
germinacion, gracias a su alto potencial osmaético, germinando aun en
condiciones de baja disponibilidad ambiental de agua (como lo hacen algunas
especies de zonas aridas), lo que permite aventajar el establecimiento de la
plantula antes de que se incremente considerablemente el nivel de agua en el
rio; sin embargo y aun cuando las semillas permanecen viables por mas de 2
anos el incremento rapido del volumen de agua y el lecho del rio o sustrato,
imposibilitan la formacion de bancos de semillas (Reyes-Ortega et al., 2009).

En las podostemaceas el niumero de semillas por fruto es muy diverso por
ejemplo: Podostemum ceratophyllum (contiene 21 semillas), Polypleurum
stylosum (245), Apinagia multibranchiata (590), Rhyncholasis penicillata (720),
M. schiedeanum y M. rubrum (+700), Mourera fluviatilis (2200) (Philbrick y
Novelo 1997; Rutishauser, 1997), ésta produccion heterogénea de semillas
entre las podostemaceas es mayor al compararlas con la mayoria de las
hidréfitas sumergidas en ambientes acuaticos con corrientes como en el caso
de algunos pastos marinos: Zostera (1), Thalassia (3-9), Halophila (7-60), (Orth
et al., 2006) incluso es mayor al de algunas acuaticas flotantes como a las

especies del género Eichhornia azurea (14) y Eichhornia crassipes (450), o

101



algunas plantas de hojas flotantes: Nymphoides peltata (15) y Nuphar luteum
(285) (Hart y Cox, 1995) (tabla D del anexo) algunas de las cuales tienen un
comportamiento malezoide. El hecho de que las especies estudiadas de
Marathrum vivan en sitios con disturbio continuo y presenten algunas
caracteristicas de especies ruderales o malezoides, como la gran produccién
de semillas, la dispersion anemocora y la carencia de latencia, no son
suficiente evidencia para catalogarla como una especie ruderal o maleza.

Una de las limitantes mas fuertes para la dispersién de Marathrum es que la
mayoria de las semillas quedan dispersadas en la misma roca, adheridas a
estas o en los restos secos de la poblacién anterior como pueden ser pedicelos
de frutos o en las mismas paredes del fruto (Sculthorpe, 1967) y solo una
pequefiisima proporcidn alcanza la superficie del agua flotando a través de la
corriente debido a su pequefio tamafno y pocas alcanzan a fijarse en las rocas.
Estas caracteristicas nos permiten suponer el papel que juega la dispersién
primaria en la recolonizacion del mismo sitio y aun cuando esta estrategia no
favorece la dispersidon a mayor distancia, si asegura el mantenimiento de la
poblacion. Por otra parte, es probable que la dispersion primaria en Marathrum
como en muchas otras especies tenga como principal consecuencia la
formacion de pequenas poblaciones o subpoblaciones en cada roca (Olivieri et
al. 1995; Hanski, 2001).

Estas continuas recolonizaciones en las rocas tienden a mantener a las
subpoblaciones a lo largo del rio, en forma discontinua debido a la distribucion
de las rocas, A partir de nuestros resultados no es dificil predecir que exista la
probabilidad de que algunas semillas “emigren” para colonizar otras rocas y a
su vez lleguen a colonizarlas. Aunque en la mayoria de las especies de

plantas, incluso las terrestres, el numero de semillas que llegan, a través de la
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dispersion, a un sitio seguro para la germinacién y el establecimiento son
minimas (Schupp, 2007), en el caso de Marathrum la distribucién de las
especies estudiadas, a lo largo del rio, incluso en un transecto pequerio,
demuestra que la oportunidad de colonizarla rocas nuevas es pobre. Estos
patrones de distribucién local producen altas frecuencias de endemismo
principalmente en los tropicos y subtrépicos de Ameérica, Africa y Asia donde
los géneros son pequefos, diversos y monotipicos, siendo poco frecuentes en
regiones templadas (Sculthorpe, 1967). La distribucion de las rocas y la
dispersion de las semillas y el establecimiento de los individuos de Marathrum
lleva a la formacion de subpoblaciones a lo largo del rio, las cuales forman una
metapoblacién (Levins, 1969; Williams, 2006). A partir del aislamiento de éstas
metapoblaciones Sculthorpe podria proponer el inicio de los procesos de
especiacion en el género.

Los rios Las Juntas y Horcones nacen en la sierra madre occidental y a lo
largo de su recorrido no se unen. En cada uno de estos rios esta presente una
sola especie de Marathrum, sin embargo solo la especie presente en el rio
Horcones se le encuentra corriente abajo (después de la confluencia entre el
rio Horcones y Los Veranos). La relativamente amplia distribucion de M.
shiedeanum en México demuestra que deben de haber otros agentes
dispersores (p. e. aves) que le permite ocupar otros cuerpos de agua y el
hecho de que M. shiedeanum y M. rubrum no compartan el mismo rio, sugiere
la formacion de ecotipos y/o una reciente segregacion de M. rubrum de otras
especies del mismo género, en este caso de M. shiedeanum. Si partimos del
hecho que los patrones de distribucion de las especies son influenciados por la

historia evolutiva y los eventos de colonizacién (Burton y Odum, 1945; Demars
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y Harper, 2005 ), la distribucion de M. rubrum sugiere una colonizacién reciente
del rio Horcones.

Si bien en este trabajo no se pudo determinar el efecto de la velocidad de
corriente en el crecimiento de las especies, es muy probable que la
diferenciacion fenotipica entre M. shiedeanum y M. rubrum éste relacionada
con la velocidad de la corriente durante el periodo de propagacion vegetativa.
La oposicion de las plantas al flujo de agua corriente abajo y la turbulencia
generada por el diferente tamafo de las particulas del lecho rocoso pueden
producir diferencias en el crecimiento como se ha visto en otras especies de
zonas templadas (Sand-Jensen, 2008) y que en cierta forma limita el
crecimiento de Marathrum a una franja sobre las rocas. Aunque también hay
que tomar en cuenta que compite por espacio con otras especies de
podostemaceas como Oserya coulteriana, Tristicha trifaria y Vanroyenella
plumosa. Por otra parte es bien conocido que en general las fluctuaciones en el
nivel de agua esta fuertemente relacionado con el establecimiento y
composicion de las comunidades acuaticas (Barrrat-Segretain, 1996). Sin
embargo para el establecimiento de éstas especies se ha reportado que es tan
importante la velocidad de la corriente como el aforo (Shibayama y Kadono,

2007).
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Anexo

Tabla A Clasificaciones

para los diferentes vectores dispersores (Font Quer, 2000)

Vector Clasificaciones segun el vector

evanemocoras = grandes distancias

plananemocoras = adaptadas en menor grado al vuelo
Anemocora

Dispersion por viento

geoanemocoras = dificilmente se elevan
boleoanemocoras las semillas son lanzadas por las

sacudidas bajo la accion del viento

Hidrocora

Dispersion por agua

nautohidrocoras = flotan sobre el agua que actua como
agente de transporte
ombrohidrocoras = aprovechan la energia cinética de las

gotas de lluvia para separar las diasporas de la planta

Zoocora
Dispersion por

animales

epizoocoras = adheridas al exterior del cuerpo de los
animales

endozoocoras = la diaspora es comida por el animal
eleosomozoocoras = los animales solo consumen las
sustancias en el exterior de la semilla

diszoocoras = los animales consumen parte de la semilla

pero no lo suficiente para evitar que germinen

Tabla B Clasificacion de los tipos de sindromes de dispersion de las didasporas segun

Dansereau y Lems (1957)

Sindrome de dispersion

Agente o vector

Ictiocoria Peces
Saurocoria Reptiles
Ornitocoria Aves
Mamalocoria Mamiferos

Sindrome de dispersion

Agente o vector
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Invertebrados

Moscas, estercoleros, etc.

Mirmecoria Hormigas

Anemocoria Viento

Hidrocoria Agua

Epizocoria Exterior del cuerpo de los animales
Autocoria Por la misma planta

Barocoria Por peso de la semilla

Tabla C Clasificacion de los tipos de sindromes de dispersion de las diasporas segun

Vander Pijl (1982)

para la dispersion por

un agente externo)

Tipo basico de Sindrome Descripcidn de las diasporas
dispersion
Auxocoria Depositadas por la planta madre y sin
, mecanismos de expulsion.
Autocoria -
Balocoria Expulsados por la planta madre.
(sin adaptaciones Barocoria Caracterizadas por su peso y la carencia

de alguna otra estructura

Esclerocoria

Similares a las barécoras pero de menor
peso.

Semacoria Expulsadas por movimientos oscilantes
de la planta madre
Heterocoria Acantocoria Con espinas, ganchos o cerdas
Ascocoria De baja densidad
(presentan apéndices | Ciclocoria De forma esférica y voluminosa debido a
0 son las estructuras accesorias que la
componen
extremadamente Esporocoria Muy diminutas
ligeras y provistas de | |xocoria Con superficie viscosa o glandular
Pogonocoria Con apéndices plumosos, pelos o crestas
capas carnosas Pterocoria Con apéndices alados escariosos
exteriores). Sacocoria Dentro de una cubierta delgada
Sarcocoria Con capas externas suaves y carnosas
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Tabla D Numero de semillas por fruto en diversas especies de plantas acuaticas

(sumergidas y flotantes)

No. Semillas Pastos marinos No. Semillas
por fruto por fruto

1 Podostemum ceratophyllum 21.2 Halodule 1
2 Halophilia decipiens 26.4 Cymodocea 1
3 Eichhornia crassipes 450 Syringodium 1
4 Eichhornia azurea 14.3 Amphibolis 1
5 Aponogeton queenslandicus 13 Thalassodendron 1
6 Stratiotes aloides 1-10 Phyllospadix 1
7 Ranunculus peltatus 32 Zostera 1
8 Blyxa aubertii 453 Heterozostera 1
9 Blyxa echinosperma 68.3 Enhalus 8-14
10 Hottonia palustris 1+ 60 Thalassia 3-9
11 Ludwigia grandiflora 40 Halophila 7-60
12 Ludwigia peploides 52 Posidonia 1
13 Nuphar luteum, 285
14 Nymphoides peltata 10-20
15 Hydrilla verticillata 8
16 Polypleurum stylosum 245
17 Nymphaea mexicana 23
18 Mourera fluviatilis 2000-2400
19 Apinagia multibranchiata +590
20 Rhyncholasis penicillata 1720
21 Willisia selaginoides +80
22 Hydrobryopsis sessilis 140
23 Hydrobryum griffithii +30
24 Weddelliana squamulosa. 164
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