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Resumen 

El recambio altitudinal de especies es afectado por la asociación entre la fenología y el ambiente. En 

las plantas con flor (angiospermas) se ha registrado que alteraciones en la fenología relacionadas con 

cambios ambientales, principalmente los que se presentan en los gradientes altitudinales, afectan la 

periodicidad, sincronía y regularidad en la producción de flores. Sin embargo, se desconoce si la 

asociación entre la fenología y del ambiente en grupos de plantas sin semilla, por ejemplo, los helechos 

arborescentes (Cyatheales), está asociada con el recambio altitudinal de especies. Además, tampoco 

se ha determinado si existen patrones fenológicos en estas especies, aun cuando los helechos 

arborescentes presentan un marcado recambio altitudinal. En el presente estudio demostré que 

existen patrones fenológicos asociados al ambiente y que el tipo de asociación (valores correlación) 

que presenta con el ambiente difiere entre familias. Asimismo, los gradientes altitudinales afectan 

levemente la fenología de los helechos arborescentes, pero afectan más la distribución y tamaño de 

los individuos. A partir de un análisis de artículos de fenología (e. g., producción de hojas) de especies 

incluidas del orden Cyatheales, encontré que la precipitación tiene influencia sobre todos los eventos 

fenológicos, mientras que la temperatura afecta principalmente eventos asociados a la reproducción 

(i.e., producción hojas fértiles y maduración de soros). Observé patrones similares entre especies, pero 

con marcadas diferencias en la asociación fenología-ambiente entre distintas familias dentro del 

orden. A partir del seguimiento en campo de la fenología de Cyathea fulva a lo largo de un gradiente 

altitudinal encontré que los individuos de tallas pequeñas (100 cm de altura) producen un menor 

número de hojas en un tiempo determinado, pero de manera constante a lo largo del año, mientras 

que los individuos mayores a 100 cm producen varias hojas de manera simultánea, pero 

estacionalmente. Asimismo, observé que las diferencias en altitud (2000-2300 m s. n. m.), así como 

en las variables ambientales a escala fina, influencian la distribución espacial de los individuos y su 

fenología. Esto sugiere la presencia de variación fenológica dentro de poblaciones asociadas a 

gradientes ambientales, lo cual se ha observado en estudios previos de fenología de helechos 

arborescentes que incorporan distintas localidades. Ante la falta de información fenológica en el orden 

Cyatheales, es necesario realizar estudios detallados sobre fenología y su asociación con variables 

ambientales, en los que se deberán considerar tres aspectos: 1) variación ambiental a escalas 

pequeñas, 2) variación genética y estructura poblacional, y 3) fenología de la fase gametofítica. Los 

resultados de este tipo de estudios permitirán comprender de manera más detallada los patrones 

fenológicos y su asociación con los gradientes altitudinales y el recambio de especies en helechos.  
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Abstract 

Altitudinal turnover of species is affected by the association between the phenology and the 

environment. In flowering plants (angiosperms), it has been recorded that alterations in phenology 

related with environmental changes, mainly those occurring along altitudinal gradients, affect the 

periodicity, synchronicity, and regularity in flower production. However, it remains unknown whether 

the association between phenology and environment in seedless plants, such as tree ferns 

(Cyatheales), explains the altitudinal turnover of species. In addition, it has not been determined 

whether there are general phenological patterns in these species, even though tree ferns show a 

marked altitudinal species turnover. In the present study I document phenological patterns associated 

with the environment and show that the type of association (correlation values) differs among 

families. Through the analysis of papers on the phenology of the species included in the order 

Cyatheales, I found that precipitation has an influence on all phenological events, while temperature 

mainly affects events associated with reproduction (i.e., production of fertile leaves and maturation 

of sores). I observed similar patterns at the species level, but with marked differences in the 

phenology-environment association between different families within the order. In addition, through 

field monitoring of the phenology of Cyathea fulva along an elevational gradient, I found that 

individuals of small sizes (100 cm in height) produce a smaller number of leaves at any given time, but 

constantly throughout the year, whereas individuals larger than 100 cm in height produce multiple 

leaves simultaneously, but seasonally. Likewise, I observed that differences in altitude (2000-2300 m 

a.s.l.), as well as in fine-scale environmental variables, influence the spatial distribution of individuals 

and their phenology. This suggests the presence phenological variation within populations associated 

with environmental gradients, which has been observed in previous studies encompassing several 

localities. Given the lack of phenological information for species in the order Cyatheales, detailed 

studies on their phenology and its association with environmental variables are necessary, in which 

three aspects should be considered: 1) environmental variation at small scales, 2) genetic variation 

and population structure, and 3) phenology of the gametophytic phase. The results of this type of 

study will allow a more detailed understanding of the phenological patterns and their association with 

elevational gradients and the turnover of species in ferns. 
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Introducción 

Diferentes organismos, que van de peces a mamíferos, y de hepáticas a helechos y angiospermas, 

muestran un recambio de especies a lo largo de gradientes altitudinales. La distribución altitudinal de 

muchas especies está restringida a intervalos ambientales específicos que rara vez permiten el 

traslape con especies cercanas (Bates et al., 2013; Cacua-Toledo et al., 2018; de Gasper et al., 2015; 

Ferro & Barquez, 2014; García López, 2013; Guerrero & Sarmiento, 2010; Malizia et al., 2012). La 

presencia de preferencias ambientales específicas determinan el desarrollo óptimo, la distribución 

geográfica, la fenología y la morfología entre y dentro de las poblaciones (Erofeeva, 2021; 

Janmohammadi et al., 2015; Kluge & Kessler, 2007; Körner et al., 2016; Lande, 2014; Saavedra et al., 

2013). Dichas preferencias pueden ser amplias o estrechas dependiendo de las preferencias 

ambientales y de la diversidad genética y la plasticidad de las especies (Kluge & Kessler, 2007; Lande, 

2014; Nomura et al., 2020; Sheth & Angert, 2014). Por lo tanto, los gradientes ambientales 

altitudinales, al ser muy pronunciados (Paudel et al., 2019), pueden ser un factor importante en la 

determinación de la distribución altitudinal de las poblaciones y el recambio de especies. 

Los principales gradientes ambientales analizados en plantas se han asociado mayormente 

con temperatura (Janmohammadi et al., 2015; Körner et al., 2016; Saavedra et al., 2013) y en menor 

proporción con la humedad relativa, luz o composición del suelo (Brock et al., 2019; Ospina et al., 

2015). Asimismo, la fenología y la morfología son las más afectadas por la presencia de gradientes 

ambientales (Creese et al., 2011; de Gasper et al., 2015; Gallinat et al., 2021), pero se desconoce si los 

intervalos ambientales se encuentran asociados al recambio de especies. Por ejemplo, se ha reportado 

que la presencia de intervalos ambientales de temperatura estrechos afectan la distribución espacial 

de los individuos mediante restricciones a la germinación de semillas o esporas y al establecimiento 

de los individuos adultos (Goller et al., 2007; Perez-Garcia & Riba, 1982; Rathcke & Lacey, 1985).  
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Figura 1. Definición de fenología a través del tiempo. La fenología se compone de cuatro elementos: la temporalidad / 

“timing” (Puntos azules) es el momento en el que se produce el evento fenológico (e. g., ¿cuándo se produjo flores?). La 

periodicidad / “Rythmicity” (Líneas marrón) significa la cantidad de veces que se repite un evento fenológico en el año (e. 

g., ¿cuántas veces en el año se producen flores?). La sincronía / “Sinchrony” (líneas punteadas rojas) es la duración y 

cantidad del evento fenológico en el año o entre poblaciones (e. g., ¿cuántas y cuánto tiempo duran las flores?). Y la 

regularidad / “Regularity” (líneas punteadas verdes) es la frecuencia de la sincronía en el tiempo o entre poblaciones (e. g., 

¿a lo largo del tiempo o entre poblaciones la duración y cantidad de flores es la misma?). En el eje X se encuentra las 

estaciones del año, dando referencia a la estacionalidad durante el año. En el eje Y se encuentran los eventos fenológicos. 

Los eventos fenológicos son cualquier evento biológico a lo largo de la vida de un organismo (e. g., floración). Figura basada 

en la figura de Thel et al., (2022). 
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La fenología se puede definir en términos de la temporalidad, periodicidad, regularidad y 

sincronicidad de distintos eventos biológicos a lo largo del ciclo de vida de los organismos (e. g., 

producción de hojas, floración), ya sea entre especies o entre poblaciones de una misma especie.  La 

temporalidad o “Timing” se refiere el momento en el que se produce un evento fenológico particular 

(e. g., producción de hojas), mientras que la periodicidad o “Rythmicity” se refiere a la cantidad de 

veces que se repite dicho evento fenológico en el año. La sincronía o “Sinchrony” se refiere a la 

duración, intensidad y sincronicidad del evento fenológico a lo largo del año entre individuos y la 

regularidad o “Regularity” se refiere a la reincidencia del evento fenológico, con la misma 

temporalidad, periodicidad y sincronía, a lo largo del tiempo o entre poblaciones (Thel et al., 2022) 

(Fig. 1).   

La fenología de las especies ha sido mayormente estudiada en plantas con flor (angiospermas), 

en las cuales distintos eventos fenológicos suceden bajo condiciones específicas de temperatura y 

precipitación (Rathcke & Lacey, 1985). Variaciones ambientales generan variación fenológica 

principalmente en la morfología floral (e. g., color, tamaño) y el tiempo de la floración, las cuales se 

encuentran asociados a la especificidad de distintos vectores de polinización (Wester & Claßen-

Bockhoff, 2007). Esto sugiere posibles escenarios en donde las poblaciones se pueden diferenciar por 

plasticidad fenotípica o por adaptación local a variaciones microambientales (Lande, 2014) y puede 

resultar en la diversificación de especies (Sianta & Kay, 2021). 

Se ha sugerido que la plasticidad fenotípica es un factor importante en la generación y 

mantenimiento de la diferenciación poblacional a lo largo de gradientes ambientales (Sianta & Kay, 

2021; Sobel et al., 2010; Via, 2001). La plasticidad permite que los rangos ambientales de las especies 

puedan ampliarse (e. g., especies invasoras), mediante el aumento de la variación morfológica, 

fisiológica y fenológica de las especies (Creese et al., 2011; de Gasper et al., 2015; Gallinat et al., 2021; 

Kluge & Kessler, 2007; Lande, 2014). Las presiones de selección natural favorecen adaptaciones locales 

a partir de las variaciones fenotípicas, principalmente en los caracteres asociados a la reproducción 

(tamaño de la flor) y en su fenología (Chinchilla, 2008; Martin et al., 2007; Schluter, 2001; Schwartz, 

2013; Waser & Campbell, 2004). De esta manera, se ha visto que gradientes ambientales 

principalmente en la temperatura, composición del suelo e intensidad lumínica, pueden generar 

diferenciación entre poblaciones y estar asociados al recambio de especies (Kluge & Kessler, 2007; 

Lande, 2014; Nomura et al., 2020).  

En grupos de plantas sin semilla, por ejemplo en los helechos (Monilophyta), los estudios en 

gradientes altitudinales, en su gran mayoría, se enfocan en la distribución, diversidad y riqueza de las 

especies (e. g., Tejedor, 2017), siendo escasos los que se enfocan en la fenología (e. g., Arens, 2001; 

Mehltreter & García-Franco, 2008). A pesar de eso, en helechos se han observado patrones 

fenológicos similares a los observados en las angiospermas, donde los eventos reproductivos (e. g., 

producción de esporas) están asociados con factores ambientales como la temperatura, la luz y la 

humedad (Lee et al., 2018; Mehltreter, 2008). Sin embargo, existe insuficiente evidencia sobre la 

presencia de patrones generales de fenología en helechos y sobre su posible asociación con gradientes 

altitudinales y de recambio de especies. Además, escasos estudios se han enfocado en la 
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sincronización y regularidad de la fenología entre poblaciones de una misma especie o de aquellas 

cercanamente emparentadas (e. g., Arens, 2001; Camacho, 2017; Wick & Hashimoto, 1971), lo que 

limita nuestro entendimiento sobre los factores ambientales y bióticos que generan y mantienen los 

patrones espaciales de diversidad en helechos (recambio de especies). Resulta necesario documentar 

y analizar no sólo la temporalidad y periodicidad de los eventos fenológicos en helechos, sino la 

presencia de eventos fenológicos sincrónicos y regulares y su posible asociación con factores 

ambientales, geográficos y biológicos. 

Un claro ejemplo de la existencia de recambio de especies a lo largo de gradientes altitudinales 

son los helechos arborescentes (Cyatheales) (Bystriakova et al., 2011; Ramírez-Barahona, 2014; 

Gabriel Merino, Instituto de Ecología UNAM, pers. comm.). El recambio altitudinal y la distribución 

altitudinal restringida en los helechos arborescentes sugiere que existe una marcada diferenciación 

ecológica importante entre estas especies, probablemente asociada a variación fenológica que puede 

generar diferenciación poblacional (Ramírez-Barahona, 2014). Estos patrones han sido principalmente 

observados en Cyatheaceae y Dicksoniaceae, aunque también se presenta en otros géneros del orden 

(e. g., Cibotium) (Bystriakova, Schneider, et al., 2011). Muchas especies de estas familias se desarrollan 

preferencialmente en zonas de áreas abiertas, o al menos su distribución espacial está asociada a 

dinámicas de cobertura de dosel que afectan la intensidad lumínica, así como a condiciones de 

perturbación (Bystriakova, Bader, et al., 2011; Ghosh et al., 2014; Ngatinem Praptosuwiryo, 2015; 

Walker & Sharpe, 2010). Este es el caso de algunas especies australianas que presentan un mejor 

crecimiento después de ocurrir algún incendio que aclara el dosel y permite una mayor incidencia de 

luz (Blair et al., 2017).  

Los helechos, junto a las licofitas, presentan diferencias biológicas y ecológicas importantes 

respecto a los demás grupos de plantas vivientes. El ciclo de vida de los helechos y licofitas presenta 

una alternancia de generaciones con una fase gametofítica de vida libre e independiente de la fase 

esporofítica. Al dispersarse por esporas, presentan como sus principales vectores de dispersión al agua 

y al viento (Page, 2002). La fase gametofítica está asociada a condiciones ambientales muy 

restringidas, debido a que la germinación y la fecundación necesitan de ambientes particulares 

(principalmente húmedos) para que puedan suceder, lo que significa que probablemente estas plantas 

no se puedan reproducir en cualquier temporada del año (Bernabe et al., 1999; Page, 2002). Estas 

condiciones ambientales son esenciales para el establecimiento y supervivencia de los individuos en 

su fase esporofítica (Brock et al., 2019; Page, 2002).  Sin embargo, es importante mencionar que se 

desconoce la influencia que tiene la existencia de bancos de esporas en el suelo y la presencia de 

gametofitos en un área determinada en el establecimiento de los individuos adultos (Brock et al., 

2019; Page, 2002). 
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Helechos arborescentes 

Los helechos arborescentes (Cyatheales) son el segundo orden más diverso dentro de los 

helechos vivientes, con aproximadamente 700 especies distribuidas a lo largo del mundo (PPG I, 2016). 

El orden Cyatheales está conformado por ocho familias y 14 géneros (Cibotiaceae, Cyatheaceae, 

Culcitaceae, Dicksoniaceae, Loxsomataceae, Metaxyaceae, Plagiogyriaceae y Thyrsopteridaceae). Los 

helechos arborescentes se caracterizan, como lo indica su nombre, por el crecimiento arborescente 

de muchos de sus miembros; sin embargo, hay especies que presentan otros tipos de crecimiento 

(Korall et al., 2006, 2007; Large & Braggins, 2004; Mickel & Smith, 2004). En general, presentan hojas 

monomórficas, con excepción de Plagiogyriaceae que tiene hojas dimórficas, es decir, tienen hojas 

fértiles y hojas estériles con una morfología diferenciada. Las esporas generalmente son tetraédricas, 

redondeadas a triangular-redondeadas, y son dispersadas por el viento y a veces por agua (Korall et 

al., 2006, 2007; Large & Braggins, 2004; Mickel & Smith, 2004).  

Habitualmente los helechos arborescentes se distribuyen en zonas tropicales húmedas, pero 

algunas especies se llegan a encontrar en bosques subtropicales y en regiones templadas como Japón, 

Nueva Zelanda y el sur de Chile (Ramírez-Barahona et al., 2011). Los helechos arborescentes, en 

general, se desarrollan en zonas donde la temperatura y la humedad son relativamente constantes 

durante el año (Bystriakova, Bader, et al., 2011; Bystriakova, Schneider, et al., 2011), originando 

patrones de distribución restringida y un marcado recambio altitudinal entre especies cercanamente 

emparentadas. Las dos familias más diversas dentro del orden (Cyatheaceae y Dicksoniaceae) 

presentan patrones marcados de recambio de especies a lo largo de gradientes ambientales, 

particularmente de altitud, y existen múltiples casos de endemismos locales (Ramírez-Barahona, 

2014). La familia Cyatheaceae está conformada por aproximadamente 500-650 especies y cuatro 

géneros (Cyathea, Alsophila, Gymnosphaera y Sphaeropteris), siendo ésta la más diversa de todo el 

orden Cyatheales (Large & Braggins, 2004; PPG I, 2016). Las especis de Cyatheaceae se encuentran 

predominantemente en zonas tropicales húmedas de montaña (Ramírez-Barahona, 2009; Tryon, 

1976). La familia se distingue del resto del orden por la presencia de múltiples morfologías de escamas, 

la posición de los soros sobre la lámina de las hojas y por siempre presentar un porte arborescente 

(Korall et al., 2007). Muchas de las especies del género Cyathea se distribuyen en zonas con ambientes 

muy específicos, en las que existe elevada cobertura del dosel, la intensidad lumínica es baja, la 

humedad es alta y constante y el tipo de perturbación de suelo puede variar (Arens, 2001; Bystriakova, 

Bader, et al., 2011; Tryon, 1976).  

En Cyatheaceae se ha reportado un recambio altitudinal marcado a lo largo de zonas 

montañosas en todo al mundo (e. g. los Andes, Madagascar, Nueva Guinea), principalmente en los 

géneros Alsophila, Cyathea y Gymnosphaera. Asimismo, el recambio parece, en muchos casos, 

presentarse entre especies que se encuentran cercanamente emparentadas, como lo son A. erinaceae 

(800 – 2000 m. s. n. m.) y A. cuspidata (0 – 800 m. s. n. m.) o el caso en Cyathea patens (1900 – 2700 

m. s. n. m.) y C. nephele (2600 – 3600 m. s. n. m.) (Ramírez-Barahona, 2014). A pesar de esto, existen 

muy pocos trabajos relacionados a variaciones morfológicas, gradientes altitudinales, fenología y su 
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asociación con variables climáticas (e. g., Cibotium; Wick & Hashimoto, 1971). En la Sierra Norte de 

Oaxaca, México, por ejemplo, existe un marcado recambio altitudinal entre especies de Cyatheaceae, 

las cuales se distirbuyen desde los 400 hasta los 2300 m s. n. m., con ligeros traslapes en la distribución 

de las especies y con variaciones morfológicas y anatómicas intraespecíficas a lo largo de este 

gradiente (Mickel & Smith, 2004; Gabriel Merino, Instituto de Ecología UNAM, pers. comm). 

En particular, Cyathea fulva (M. Martens & Galeotti) Fée destaca de las demás especies de 

helechos arborescentes en la región, debido a que se encuentra en mayor abundancia en el bosque y 

es componente importante en la dinámica del dosel, ya que la especie llega a medir hasta 12 m de 

altura. Aunque la especie ha sido reportada con una distribución altitudinal en México desde los 800 

hasta los 2700 m s. n. m., en la Sierra Norte de Oaxaca la especie se distribuye únicamente de los 1500 

hasta los 2300 m s. n. m., con dos zonas de traslape con Cyathea divergens Kunze en la parte baja del 

gradiente altitudinal (1500-1700 m s. n. m.) y con Gymnosphaera salvinii (Hook.) S.Y. Dong en la zona 

alta del gradiente (2200- 2300 m s. n. m.). Morfológicamente, C. fulva se distingue de C. divergens, 

porque esta última tiene el color de las escamas pardo-obscuras hacia pardo-blancuzcas conforme se 

acerca a los márgenes, pinnas levemente pediceladas y porque las hojas senescentes son persistentes 

(Mickel & Smith, 2004; Riba, 1981) (Fig. 2). Aunque las tres especies traslapan su distribución, no se 

tiene evidencia genética de hibridación entre especies o de formas morfológicas intermedias (Gabriel 

Merino, Instituto de Ecología UNAM, pers. comm.).  
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Figura 2. Diferencias entre Gymnosphaera salvinii (A), Cyathea fulva (B) y Cyathea divergens (C), de arriba hacia abajo 

respectivamente. De lado izquierdo se presentan los tallos de cada una de las especies. Del lado derecho se presenta un 

acercamiento de las hojas. Las imágenes de las hojas de C. divergens y G. salviinii corresponden a ejemplares de herbario y 

la fotografía de C. divergens fue tomada de https://tropicos.org/name/26607131. Ejemplares utilizados: Guatemala. Salvin; 

Godman, #4 [beta] (1862). Cyathea salvinii (Hook.) Domin. K000589753. Cobán. Guatemala. H. von Türckheim, #II 1645. 

Cyathea divergens var. tuerckheimii (Maxon) R.M. Tryon. MO-122581.  

  

https://tropicos.org/name/26607131
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En helechos arborescentes existen trabajos fenológicos, pero no han sido analizados de 

manera conjunta para explorar la presencia de patrones fenológicos generales y la asociación con 

variables ambientales. Los trabajos de Mehltreter (2008) y de Lee et al., (2018) son los únicos que 

cuentan con una recopilación de información fenológica en especies de helechos, resaltando la 

asociación de la temperatura y la precipitación con eventos fenológicos particulares, principalmente 

en Polypodiales. Sin embargo, se desconoce si la asociación con estas variables es la misma para los 

helechos arborescentes. Además, la mayoría de los trabajos fenológicos solamente describen la 

fenología de las especies y rara vez analizan variables ambientales a escalas locales (Lee et al., 2018; 

Mehltreter, 2008). Además, las descripciones fenológicas se enfocan principalmente en la descripción 

de la temporalidad de los eventos fenológicos y raras veces se describe o analiza (y menos 

estadísticamente) la sincronía, la periodicidad y la regularidad de los eventos fenológicos a lo largo del 

tiempo y espacio, ya sea comparando diferentes poblaciones de una misma especie o diferentes 

especies en una o en varias localidades (Thel et al., 2022). Por ello, en el presente trabajo realicé una 

revisión de trabajos fenológicos en el orden Cyatheales y exploré la existencia de patrones generales 

en los eventos fenológicos reproductivos y de crecimiento y su asociación con factores ambientales. 

Además, incluí la descripción de eventos fenológicos en 68 individuos de Cyathea fulva a lo largo de 

un gradiente altitudinal de 300 metros en la Sierra Norte de Oaxaca, México. 
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Objetivos 

Esta tesis tiene como objetivo general describir los patrones fenológicos en helechos arborescentes 

(Cyatheales) y su asociación con variables ambientales a lo largo de gradientes altitudinales. Este 

objetivo general fue analizado con dos distintos enfoques. 

El primer enfoque busca determinar la posible existencia de patrones fenológicos en especies 

del orden Cyatheales y tiene como objetivos: 1) describir los patrones generales de fenología en 

helechos arborescentes (Cyatheales); y 2) analizar la asociación entre variables climáticas y los eventos 

fenológicos (producción de hojas fértiles y estériles, senescencia de las hojas, maduración de los soros 

y maduración de las hojas). Para esto realicé una revisión de trabajos fenológicos de la fase esporofítica 

en todo el orden, en el cual propongo una metodología estandarizada para la toma de datos 

fenológicos y para el análisis de futuros trabajos. Entre otras cosas, la obtención de patrones 

fenológicos generales en el grupo me permitió realizar predicciones sobre el comportamiento 

fenológico para aquellas especies en las que no se encuentra descrita su fenología. 

El segundo enfoque tiene como objetivos: 1) describir la variación fenológica y morfológica en 

el helecho arborescente Cyathea fulva; y 2) estimar la asociación entre las variables climáticas a escala 

local y la fenología de esta especie. Para esto, durante un año (julio 2021-agosto2022) realicé 

trimestralmente el seguimiento de la fenología de Cyathea fulva en Santiago Comaltepec, Oaxaca. Los 

resultados de este trabajo permitieron realizar una primera descripción poblacional de la morfología 

y la fenología de la especie a lo largo de un gradiente altitudinal. Además, me permitió analizar el 

efecto del gradiente altitudinal y de las variaciones microambientales sobre eventos fenológicos a nivel 

poblacional. Asimismo, bajo esta perspectiva discutí cómo estos patrones fenológicos en campo se 

alinean con los patrones globales inferidos mediante el análisis de trabajos fenológicos a escala global. 
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Metodología 

Primer enfoque: Patrones fenológicos generales en helechos arborescentes (Cyatheales) 

Obtención de datos 

Datos fenológicos. 

Para analizar los patrones fenológicos generales en el orden Cyatheales recopilé información de un 

total de 31 artículos sobre fenología en el grupo (Tabla 1). Los artículos los seleccioné a partir de las 

referencias citadas en los trabajos de Mehltreter (2008) y Lee et al., (2018) y de una búsqueda en 

“Google Scholar” utilizando palabras clave (“fern phenology”, “tree fern phenology”, “phenology tree 

ferns”, “phenology of tree ferns”, “phenology of <género o familia>”, “<género o familia> phenology”, 

“<género o familia> fenología”). La búsqueda la realicé durante el período de agosto a noviembre del 

2020, en la cual no incluí ningún tipo de filtro, de manera que se incluyeron la mayoría de los trabajos 

referentes a fenología de la fase esporofítica en Cyatheales. 

Tabla 1. Referencias y especies analizados en el análisis de trabajos fenológicos. Los nombres entre paréntesis 

corresponden a la nomenclatura asignada a cada especie y población en el presente trabajo. 

Referencias Especies Referencias Especies 

Arens (2001) Cyathea caracasana 
(Cyathea_caracasana_OP 
Cyathea_caracasana_LC 
Cyathea_caracasana_HC) 

Ramírez-
Valencia & 
Sanín (2009) 

Dicksonia sellowiana 
(Dicksonia_sellowianaCO) 

Arosa et al., 
(2009) 

Culcita macrocarpa 
(Culcita_macrocarpaSM) 
  

Sato (1982) Plagiogyria matsumereana 

Ash (1987) Gymnosphaera hornei Sawamura et 
al., (2009) 

Plagiogyria euphlebia 
Plagiogyria japonica 

Bittner & 
Breckle (1995) 

Alsophila erinaceae 
Alsophila polystichoides 
Cyathea bicrenata 
Cyathea delgadii 
(Cyathea_delgadiiCR) 
Cyathea nigripes 
Cyathea pinnula 
  

Schmitt & 
Windisch 
(2006) 

Alsophila setosa 
(Alsophila_setosaMR 
Alsophila_setosaSP) 

Camacho 
(2017) 

Alsophila amintae 
(Alsophila_amintaeMJ 
Alsophila_amintaeMG 
Alsophila_amintaeCR) 

Schmitt & 
Windisch 
(2007) 

Cyathea delgadii 
(Cyathea_delgadiiBR) 

Durand & 
Goldstein 
(2001) 

Cibotium chamissoi 
(Cibotium_chamissoiL 
Cibotium_chamissoiM 
Cibotium_chamissoiH) 
Cibotium glaucum 

Schmitt et al., 
(2009) 

Dicksonia sellowiana 
(Dicksonia_sellowianaBR2) 
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(Cibotium_glaucumHW1) 
Cibotium menziesii 
(Cibotium_menziesiiH 
Cibotium_menziesiiM) 
Sphaeropteris cooperi 
 

Lee, Lin & 
Chiou (2009) 

Alsophila spinulosa 
(Alsophila_spinulosaNT) 
Gymnosphaera podophylla 
(Gymnosphaera_podophyllaNT2) 
Plagiogyria adnata 
Plagogyria dunii 
 

Schmitt & 
Windisch 
(2012) 

Cyathea atrovirens 

Lee, Chiou & 
Huang (2009) 

Gymnosphaera denticulata 
Gymnosphaera metteniana 
Gymnosphaera podophylla 
(Gymnosphaera_podophyllaNT1) 
 

Seiler (1981) Gymnosphaera salvinii 

Mehltreter & 
García-Franco 
(2008)  

Alsophila firma 
 

Silva et al., 
(2018) 

Cyathea praecincta 

Liang & Jin 
(2010) 

Alsophila spinulosa 
(Alsophila_spinulosaCH) 
 

Hanum (2019) Dicksonia blumei 

Müller et al., 
(2019) 

Dicksonia sellowiana 
(Dicksonia_sellowianaBR1) 

Tanner (1983) Alsophila pubescens 
Alsophila woorwardioides 
Cyathea furfuracea 
 

Nagano & 
Suzuki (2007) 

Alsophila spinulosa 
(Alsophila_spinulosaJP)  

Walker & Aplet 
(1994) 

Cibotium glaucum 
(Cibotium_glaucumHW2) 

Neumann et 
al., (2014)  

Cyathea corcovadensis Wen-Liang et 
al. (2001) 

Cibotium cumingii 

Quintanilla & 
Pías (2016) 

Culcita macrocarpa 
(Culcita_macrocarpaPI) 

Wick & 
Hashimoto 
(1971) 

Cibotium splendens 
(Cibotium_splendens1 
Cibotium_splendens2 
Cibotium_splendens3 
Cibotium_splendens4 
Cibotium_splendens5) 
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Cada artículo fue revisado para determinar si incluía información explícita de al menos uno de 

los eventos fenológicos de interes (producción de hojas fértiles y estériles, maduración de las hojas, 

maduración de las esporas y senescencia de las hojas), así como el tiempo de suceso de cada evento 

fenológico; de no ser el caso, el artículo no fue considerado para el posterior análisis. De cada artículo 

recopilé información adicional (Tabla 2) y la información de los eventos fenológicos reportados. En 

algunos artículos solamente se presentaba el nombre de la localidad geográfica, de manera que las 

coordenadas las obtuve mediante la georreferenciación manual. En el caso de especies repetidas y 

múltiples poblaciones, les asigne una nomenclatura para diferenciar entre estudios y poblaciones 

(Tabla 1). 

Tabla 2. Información adicional encontrada en los artículos analizados. En la columna “Datos generales” se encuentra el dato 

extraído de cada artículo, mientras que en la segunda columna está la información que se agrupo en cada casilla. La 

información en esta tabla permitió encontrar las limitaciones, diferencias y similitudes entre cada artículo. 

Información adicional Características de cada categoría 

Duración del estudio Período en el que se realizó cada estudio. Cantidad en años o meses. 

Fecha del estudio Fecha de inicio y termino de cada estudio (se incluyó la periodicidad 

con la que se muestreo). 

Localidad Lugar en el que se realizó cada estudio. 

Coordenadas Coordenadas geográficas de la localidad del estudio.  

Elevación Distancia entre un punto de la superficie terrestre respecto al nivel 

del mar. Solo si era incluido. 

Origen datos y variables 

ambientales 

Las variables ambientales registradas por estudios (precipitación, 

temperatura, luz, suelo) y su fuente de origen (estación 

meteorológica cercana o en el sitio utilizando sensores ambientales). 

Área y tipo de muestreo Forma de muestreo (parcelas, transectos) y dimensiones de cada una 

de las parcelas o transectos. 

Número especies, 

poblaciones e individuos 

Se indica esta información de cada artículo revisado.  

 

Análisis estadístico El tipo de análisis estadístico que se realizaba para asociar distintos 

factores ambientales con la fenología de las especies. 

 

Debido a la existencia de variación en las definiciones de los eventos fenológicos entre 

estudios, en el presente trabajo estandaricé la definición de estos eventos para fines comparativos en 

seis categorías (Fig. 3). 
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Figura 3. Definición de los eventos fenológicos en helechos. 1. Producción de hojas fértiles y estériles corresponde a la 

aparición de los circinios. 2. Expansión de la fronda es cuando la fronda comienza a extenderse hasta que está 

completamente extendida y presenta su tamaño final. Si las hojas son fértiles, continua al número 3. 3. Maduración de los 

soros, sucede tras terminar de extender la fronda y termina cuando comienzan con la apertura de los soros. 4. Etapa que 

abarca la liberación de las esporas de los soros maduros hasta que este proceso finaliza. 5. La senescencia corresponde al 

momento en que comienza a marchitarse la hoja hasta que está completamente marchita; ambas hojas, fértiles y estériles, 

senescen. El tiempo que dura la fronda se le conoce como tiempo de vida de la hoja y puede variar dependiendo de la especie 

y el tipo de hoja. 
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De cada publicación usé los datos reportados, los cuales dividí en tres categorías: 1) datos 

absolutos reportados por individuo (e. g., total de hojas por mes); 2) datos con los valores promedio 

reportados (e. g., número de hojas promedio por mes e individuo); y 3) datos descriptivos sobre un 

evento fenológico (e. g., presencia de esporas por mes). Los datos absolutos los transformé en valores 

promedio, tomando en cuenta el número de individuos reportados en cada artículo. 

Para la visualización de los patrones realicé una estandarización de los valores con el método 

de máximo-mínimo (Mitsa, 2010) para cada una de las especies y los valores ambientales reportados 

en cada uno de los artículos. Todos los datos los grafiqué en función de las temporadas del año 

(verano, otoño, invierno, primavera) y no por mes, debido a las diferencias hemisféricas. Las especies 

las ordené acorde a sus relaciones filogenéticas basadas en la filogenia de Nitta et al., (2022).   

 

Datos climáticos. 

Para obtener los datos ambientales y analizar los factores climáticos que están asociados con los 

eventos fenológicos, extraje los datos de temperatura máxima, mínima y precipitación de la serie 

temporal de CHELSA (https://chelsa-climate.org/chelsacruts/; Karger, Dirk Nikolaus & Zimmermann, 

Niklaus E., 2018) con la paquetería “raster” y “tidyverse” del software R (R Core Team, 2020). Esta 

serie contiene datos mensuales de temperatura y precipitación para el período 1901–2016. Los datos 

climáticos los obtuve para cada una de las localidades, para los meses y años durante los cuales se 

realizaron los estudios respectivos, con ayuda de la información adicional extraída de cada uno de los 

estudios (Tabla 2). Para la temperatura, calculé la temperatura media mensual a partir de los datos de 

temperatura máxima y mínima. En caso de estudios con duración de más de un año y que los datos 

fenológicos se reporten como promedio mensual, las variables climáticas mensuales se promediaron 

(e. g., promedio de precipitación enero 1976 y enero 1977). Para analizar la relación entre los eventos 

fenológicos y condiciones climáticas pasadas, obtuve datos rezagados por un mes (lag1) con respecto 

al mes en el que se realizaron las mediciones fenológicas (lag0) para todos los eventos fenológicos y 

todas las especies. Por ejemplo, para marzo de 1976 se obtuvieron datos de febrero del mismo año.  

 

Asociación entre fenología y clima 

Una vez obtenidos los datos fenológicos para todas las especies, proseguí a analizar la asociación entre 

cada uno de los eventos fenológicos y las variables climáticas. Para cada especie estimé correlaciones 

de Spearman entre los eventos fenológicos y las variables climáticas de precipitación y temperatura. 

Estas correlaciones las estimé utilizando datos climáticos para el mes correspondiente (lag0) y para un 

mes anterior (lag1). A partir de las correlaciones, agrupé a las especies de acuerdo al signo de la 

correlación estimada (positiva “Grupo PFt/St” o negativa “Grupo NFt/St”) entre clima y fenología; para 

cada género estimé la proporción de especies con correlaciones positivas o negativas para cada evento 

fenológico y variable climática. Los trabajos con datos descriptivos no fueron incluidos en estos 

análisis. 

https://chelsa-climate.org/chelsacruts/


 

17 

Para explorar la presencia de patrones generales entre eventos fenológicos y las condiciones 

climáticas en Cyatheales, implementé modelos lineales mixtos. Los modelos incluyeron efectos fijos 

de variables de temperatura y precipitación sobre la fenología y toman en cuenta los efectos aleatorios 

asociados a las distintas especies. Los efectos aleatorios incluyen a la pendiente y al intercepto. El 

primer modelo (TP0) lo definí de la siguiente manera (sintaxis de acuerdo el paquete de R “lme4”): 

F ~ TMlag0 +PPlag0 + (1+ TMlag0 +PPlag0 | Especie), 

donde F es el evento fenológico particular; TMlag0 +PPlag0 representan los efectos fijos de la 

temperatura y precipitación media del mes correspondiente, respectivamente, y “(1+ TM lag0 +PPlag0 | 

Especie)” representa los efectos aleatorios (pendiente e intercepto) por especie. 

Posteriormente, el modelo TP0 lo modifique para incorporar datos climáticos para el mes 

previo (lag1). Debido a problemas de convergencia en los modelos, utilicé el promedio de lag0 y lag1 

en lugar de las variables por separado. El modelo expandido (TP01) incluye el promedio de las variables 

climáticas para el mes correspondiente y un mes anterior; este modelo lo definí de la siguiente 

manera: 

F ~ TMlag01 +PPlag01 + (1+ TMlag01 +PPlag01 | Especie), 

donde F es el evento fenológico particular; TMlag01 +PPlag01 representan los efectos fijos de la 

temperatura y precipitación promedio del mes correspondiente y un mes anterior, respectivamente; 

y “(1+ TMlag01 +PPlag01 | Especie)” representa los efectos aleatorios (pendiente e intercepto) por 

especie. 

Para estimar la significancia de los efectos aleatorios, realicé pruebas del cociente de 

verosimilitud, comparando los modelos TP0 y TP01 contra modelos que solamente incluyen efectos 

fijos para precipitación o temperatura. Todos los modelos mixtos generales los ajusté con el paquete 

“lme4” (Bates et al., 2015) en R (R Core Team, 2020) y las correlaciones de Spearman también las 

estimé en R (R Core Team, 2020). En ambos análisis utilicé datos estandarizados. Los resultados fueron 

visualizados con los paquetes ggplot2 (Wickham., 2016) y ggtree (Yu, 2020) de R (R Core Team, 2020), 

con ediciones finales para su presentación realizadas en el software Adobe Illustrator y Adobe 

Photoshop (Adobe Inc, 2019). 
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Segundo enfoque: Caracterización fenológica de Cyathea fulva en Santiago Comaltepec, 

Oaxaca, México 

Zona de estudio 

El municipio de Santiago Comaltepec pertenece a la región de la Sierra Norte, del distrito de Ixtlán de 

Juárez en Oaxaca (Ayuntamiento Santiago Comaltepec, 2010; INAFED, 2010). Ubicado en las 

coordenadas 17° 34’ N y 96° 33’ W a una altitud promedio de 2000 m s. n. m.. Colinda con San Juan 

Quiotepec, San Pedro Yólox, San Juan Bautista Valle Nacional, San Pablo Macuilitianguis, Ixtlán de 

Juárez y Atyotzintepec (Ayuntamiento Santiago Comaltepec, 2010; INAFED, 2010). La temperatura 

media anual reportada para el municipio es de 18°C con una precipitación anual de 2000 mm. La 

temporada de lluvias sucede de junio a noviembre y la temporada seca es de marzo a mayo. Las 

temperaturas más frías se alcanzan de octubre a febrero mientras que las más altas se registran de 

marzo a mayo. Durante febrero y marzo existe un aumento en la presencia de vientos. En noviembre 

y diciembre la niebla se intensifica, llegando a ocurrir heladas (Ayuntamiento Santiago Comaltepec, 

2010). El municipio presenta tres tipos de suelo: acrisol húmico, que es el que predomina en el 

municipio; cambisol húmico, en las zonas cercanas a Atyotzintepec; y lluvioso vértico, en las zonas 

aledañas a San Pablo Macuilitianguis y San Juan Quiotepec. Los suelos acrisolicos húmicos cuentan 

con acumulación de arcilla y son muy pobres en nutrientes. Los cambisoles húmicos suelen ser ácidos 

y presentan cantidades de limo, arcilla y arena. Los suelos lluviosos vérticos son sialíticos y arcillosos 

(Ayuntamiento Santiago Comaltepec, 2010). 

El municipio pertenece al sistema montañoso del norte de Oaxaca, encontrando múltiples 

cerros a lo largo del municipio, que en general presentan ambientes templados con algunas zonas 

cálidas a semicálidas (Ayuntamiento Santiago Comaltepec, 2010). Al ser zonas montañosas, se pueden 

observar gradientes ambientales pronunciados, los cuales están asociados al recambio de especies, 

principalmente de helechos arborescentes (Gabriel Merino, Instituto de Ecología UNAM, pers. 

comm.). En el municipio se pueden observar al menos seis especies de Cyatheaceae con un marcado 

recambio altitudinal (400 – 2300 m s. n. m.). En la parte más baja del gradiente crecen Sphaeropteris 

horrida y C. mysuroides, en la parte media Alsophila firma y C. divergens y en la parte alta C. fulva y G. 

salvinii (Gabriel Merino, Instituto de Ecología UNAM, pers. comm.). 

La vegetación es muy diversa dentro del municipio, predominando los bosques de pino, 

encino, mesófilos de montaña, tropical perennifolio y tropical caducifolio. El Cerro Relámpago se 

caracteriza por presentar vegetación de bosque mesófilo de montaña muy húmedo dentro de la zona 

semicálida húmeda del municipio entre los 1000 y 2000 m s. n. m. (Ayuntamiento Santiago 

Comaltepec, 2010). Su vegetación dominante es de un bosque latifoliado denso con una estratificación 

compleja y un alto grado de epifitas. Asimismo se encuentran especies de Quercus, Lauráceas, 

Oreomunnea mexicana o “caudillo”, y tres especies de helechos arborescentes, C. divergens, C. fulva 

y G. salvinii  (Gabriel Merino, Instituto de Ecología UNAM, pers. comm.).  
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Muestreo y diseño experimental 

Para describir la fenología en Cyathea fulva, realicé cuatro muestreos en intervalos de cerca de tres 

meses (10/julio/2021, 07/octubre/2021, 27/febrero/2022 y 27/mayo/2022) en la localidad del Cerro 

Relámpago en Santiago Comaltepec, Oaxaca. El muestreo lo llevé a cabo a lo largo de un gradiente 

altitudinal, de los 1978 a los 2210 m s. n. m., en donde coloqué cinco parcelas de 20 x 4 metros y 

marqué un total de 68 individuos no mayores a 4 m de altura, debido a la dificultad para medir a los 

individuos de mayor altura (Fig. 4). Aquellos individuos que presentaban una altura mayor a 4 m 

solamente fueron registrados, para tener una idea de la distribución espacial de los individuos dentro 

de las parcelas. 

 

 

Figura 4. Montaje y diseño experimental del gradiente altitudinal y diseño de cada parcela en la localidad del Cerro 

Relámpago en Santiago Comaltepec, Oaxaca. En un gradiente altitudinal de 300 m, coloqué cinco parcelas a diferentes 

altitudes (P1, P2, P3, P4 y P5) En cada parcela coloqué tres sensores ambientales para luz y temperatura y un sensor para 

humedad relativa y temperatura.  Dentro de cada parcela realicé un mapa de distribución de los sensores ambientales y los 

individuos. 

Para describir el ambiente a lo largo del gradiente altitudinal y poder asociarlo a la fenología, 

coloqué cuatro sensores ambientales por parcela: tres para medir temperatura y luz (HOBO MX2202) 

y uno para medir temperatura y humedad relativa (HOBO MX2301A). Este último lo coloqué en el 

centro de la parcela, mientras que los otros tres sensores los coloqué en la parte central de la parcela 

y en los extremos, con el objetivo de captar la variación ambiental dentro de cada una de las parcelas 

(Fig. 4). Todos los sensores los programé para tomar medidas cada dos horas todos los días. Asimismo, 

para describir el entorno y la cobertura del dosel de cada parcela tome ocho fotografías. Cuatro son 

hemisféricas tomadas cerca de la posición de cada uno de los sensores ambientales a una altura del 

suelo de 1.5 m y las otras cuatro fotografías corresponden al entorno en dirección de los cuatro puntos 

cardinales. Todas las fotografías fueron tomadas con ayuda de un Iphone XR, cámara posterior – 

26mm f1.8.  
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Para asociar el ambiente a cada uno de los individuos en cada parcela, realicé mapas de 

distribución a escala 1:100, donde se muestra la ubicación de todos los individuos marcados (incluidos 

los individuos mayores a 4 m y la ubicación de los sensores ambientales). Estos mapas los realicé 

mediante la medición de la distancia lineal y la dirección en grados entre individuos (se ejemplifica el 

mapa de la parcela 3 en la Fig.5; para ver los demás mapas revisar apéndice A). Para cada individuo 

medí la altura desde la base del tronco hasta la altura de la corona, y la circunferencia del tronco a 

tres alturas: en la base del tallo, a la altura del pecho y la altura de la corona.  

 

Figura 5. Mapa de distribución de individuos de Cyathea fulva en el Cerro Relámpago, Santiago Comaltepec, Oaxaca. 

Parcela 3 (2018 m s. n. m.). Los colores indican la altura de los individuos. El tamaño de los círculos representa la 

cobertura del promedio de dos hojas medidas en campo. Los cuadrados de color rojo corresponden a los sensores de 

temperatura y luz, mientras que la estrella de color azul corresponde al sensor de humedad y temperatura. La escala 

en la que se encuentra el mapa es 1:100. 

Para aproximar la cobertura de la corona para cada individuo, medí la longitud de dos hojas 

perpendiculares entre sí. Todos los individuos fueron marcados con etiquetas de metal y en febrero 

de 2022 cada hoja contabilizada fue marcada para su seguimiento temporal. Los datos morfológicos 
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los ajusté acorde a un solo flexómetro debido al error existente. Por lo que elegí un flexómetro como 

medida de referencia, aquellos datos muestreados con flexómetros diferentes al de referencia los 

ajusté añadiendo o restando su diferencia. Además, calculé el diámetro y radio para las diferentes 

circunferencias medidas. Asimismo, categoricé los individuos por tamaño (cm): 1) menores de 25, 2) 

25 - 50, 3) 50 – 100, 4) 100 - 200, 5) 200 - 350, 6) 350 - 400 y 7) 400 - 800. Para la descripción de la 

fenología, conté la cantidad de hojas presentes en cada individuo y los categoricé de acuerdo con la 

Figura 3. 

Finalmente, para el análisis fisicoquímico del suelo colecté cuatro muestras en cada parcela: 

tres en la base de tres individuos seleccionados al azar a lo largo del ambiente, y una cuarta en una 

zona separada por al menos 1.5 m de cualquier individuo de la especie. Las muestras de suelo fueron 

enviadas para el análisis de pH y nutrientes del suelo en el laboratorio de Fertilidad de Suelos y Química 

Ambiental, del Colegio de Postgraduados, Institución de Enseñanza e Investigación en Ciencias 

Agrícolas (Para ver los datos del análisis, revisar Apéndice B). 

 

Análisis datos 

Para analizar la variación ambiental a lo largo del gradiente altitudinal en las cinco parcelas y 

compararla con la fenología, procesé las mediciones climáticas de los sensores durante el período del 

10 de julio 2021 al 27 de mayo de 2022. Para la temperatura (T) y la humedad (RH) obtuve valores 

máximos, mínimos y promedio por mes para cada uno de los sensores; para la intensidad lumínica (Lx) 

analicé solamente los valores diurnos (de 8:00 am a 6:00 pm) y obtuve valores máximos, mínimos y 

promedio por mes para cada uno de los sensores, debido a que solamente contaba con cuatro 

muestreos fenológicos. Para las variables ambientales calculé un promedio ponderado para cada 

individuo, lo que me permitió asociar características individuales con los datos de temperatura, 

intensidad lumínica y humedad relativa. Para asignar un valor de cada variable ambiental medida a 

cada individuo calculé los valores ambientales para cada sensor ponderados por la distancia entre cada 

uno de los individuos y los sensores; en esencia, estos valores ponderados les dan más peso a los datos 

ambientales capturados por los sensores más próximos a cada individuo. Las distancias entre 

individuos y sensores las estimé a partir de la digitalización de los mapas de distribución en R (R Core 

Team, 2020). El promedio ponderado por individuo lo calculé de la siguiente manera, 

𝑚𝑒𝑎𝑛𝑇 =
∑ ⅆ𝑇𝐴 ∗ 𝑇𝐴 + ∑ ⅆ𝑇𝐵 ∗ 𝑇𝐶 + ∑ ⅆ𝑇𝐶 ∗ 𝑇𝐶 + ∑ ⅆ𝑇𝐷 ∗ 𝑇𝐷

∑ ⅆ𝑇𝐴 + ∑ ⅆ𝑇𝐵 + ∑ ⅆ𝑇𝐶 + ∑ ⅆ𝑇𝐷
 (1) 

𝑚𝑒𝑎𝑛𝐿𝑥 =
∑ ⅆ𝐿𝑥𝐴 ∗ 𝐿𝑥𝐴 + ∑ ⅆ𝐿𝑥𝐵 ∗ 𝐿𝑥𝐶 + ∑ ⅆ𝐿𝑥𝐶

∑ ⅆ𝐿𝑥𝐴 + ∑ ⅆ𝐿𝑥𝐵 + ∑ ⅆ𝐿𝑥𝐶
 (2) 

𝑚𝑒𝑎𝑛𝑅𝐻 =
∑ ⅆ𝑅𝐻𝐷 ∗ 𝑅𝐻𝐷

∑ ⅆ𝑅𝐻𝐷
 (3) 
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donde, T, Lx y RH representan el valor promedio por día y mes para temperatura, intensidad lumínica 

y humedad relativa respectivamente por individuo y sensor ambiental; A, B, C y D representan cada 

uno de los sensores ambientales; d representa la distancia para cada sensor ambiental por individuo; 

"Σd” representa la suma de todos los valores de distancia para cada individuo por sensor; y 

"Σd*T/Lx/RH” representa la suma del producto de la distancia por los valores ambientales por 

individuo. 

Para estimar la cobertura del dosel utilicé el paquete “coveR” de R (Chianucci et al., 2022), el 

cual calcula índices de cobertura de dosel a partir de fotografías digitales. Esta variable se calcula 

mediante el análisis de la cantidad de espacios (GF) en la fotografía por medio de la cantidad de pixeles 

que representan el cielo entre el total de pixeles para, posteriormente, obtener su complemento que 

es la cobertura foliar (GF-1). Calculé un valor promedio para cada parcela. Para las muestras de suelo, 

categoricé los valores del análisis acorde a valores de referencia para determinar la fertilidad y 

características del suelo (Agrolab, 2005; Martín, 2021; Sotomayor Ramírez, 2012) como indicadores 

de la calidad del suelo a lo largo del gradiente.  

Para todos los individuos estimé correlaciones de Spearman entre los eventos fenológicos y 

las variables climáticas de temperatura, humedad relativa, cantidad lumínica y altura de los individuos. 

Para analizar las diferencias entre parcelas a lo largo del gradiente altitudinal, realicé dos análisis 

multivariados de varianza (MANOVA) con la función “manova” del software R (R Core Team, 2020). El 

código utilizado fue el siguiente: 

𝑚𝑎𝑛𝑜𝑣𝑎(ⅆ𝑒𝑝𝑣𝑎𝑟𝑓𝑛 ~ 𝑖𝑛ⅆ𝑒𝑝_𝑣𝑎𝑟𝑓𝑛) (1)  

𝑚𝑎𝑛𝑜𝑣𝑎(ⅆ𝑒𝑝𝑣𝑎𝑟𝑠 ~ 𝑖𝑛ⅆ𝑒𝑝_𝑣𝑎𝑟𝑠) (2) 

donde, “dep_vanfn” representa las variables dependientes, que son la media ponderada para la 

temperatura, humedad relativa, luz, altura del individuo, circinios y producción de hojas fértiles y 

estériles; “dep_vars” representa las variables dependientes de suelo, las cuales fueron CE, N y P. 

“indep_vars” e “indep_varfn”, y que corresponde a cada una de las parcelas. Posteriormente realicé 

un análisis discriminante lineales (LDA) para conocer las diferencias entre parcelas con el paquete 

“MASS” y la función “lda” ambos del software R (R Core Team, 2020).  

Todos los datos los procesé en R (R Core Team, 2020) y visualicé utilizando el paquete ggplot2 

(Wickham., 2016) de R y el programa Adobe Illustrator (Adobe Inc, 2019). Todas las imágenes fueron 

editadas en el software Adobe Illustrator (Adobe Inc, 2019).   
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Resultados 

Primer enfoque: Patrones fenológicos generales en helechos arborescentes (Cyatheales) 

Encontré datos sobre la periodicidad de eventos fenológicos en 34 especies de helechos 

arborescentes (Tabla 1), que representan a cinco de las ocho familias del orden, siendo la familia 

Cyatheaceae la que cuenta con un mayor número de trabajos. En general, existen estudios fenológicos 

para sólo el 4.9% de las especies reportadas para el orden Cyatheales (Tabla 3). En términos de la 

proporción de especies estudiadas por género (del total de especies conocidas), los mejor 

representados son Cibotium, Culcita y Plagiogyria, con 55.5, 50 y 33.3%, respectivamente (Tabla 3). 

Las familias Metaxyaceae, Loxsomataceae y Thyrsopteridaceae no cuentan con estudios de fenología. 

La mayor cantidad de trabajos analizados fueron realizados, principalmente, entre 2000-2020, en 

Brasil, Hawái y Taiwán. 

 

Tabla 3. Síntesis de la información obtenida de los 31 estudios fenológicos analizados en helechos arborescentes. A cada uno 

de los trabajos analizados se le contabilizó el total de especies. En varios estudios se analiza más de una especie y en ocasiones 

estas se repiten. SPP., cantidad de especies analizadas por género. REF., cantidad de artículos por género. D.A., cantidad de 

estudios con datos fenológicos sin procesar. D.P., cantidad de estudios con datos ya procesados (datos promedio). A.E., 

número de estudios en los que se realizó algún tipo de análisis estadístico diferente a los que incluyen correlaciones (AC). 

E.C., número de estudios con análisis cualitativos. E.D.A. indica el número de estudios con datos ambientales locales, es decir 

obtenidos de sensores ambientales, el resto de los estudios corresponde a los que analizan datos de estaciones 

meteorológicas o simplemente no analizan el ambiente. 

Familia Género SPP. REF. D.A. D.P. A.E. A.C. E.C. E.D.A. 

Cibotiaceae Cibotium (9 spp.) 5 4 2 2 2 0 2 0 

Culcitaceae Culcita (2 spp.) 1 2 0 2 1 1 0 1 

Cyatheaceae  

Alsophila (275 spp.) 8 9 2 7 3 2 4 0 

Cyathea (265 spp.) 9 7 0 7 3 2 2 1 

Gymnosphaera (39 spp.) 5 5 2 3 1 2 2 0 

Sphaeropteris (103 spp.) 2 2 0 2 2 0 0 0 

Dicksoniaceae 

Calochlaena (5 spp.) 0 0 0 0 0 0 0 0 

Dicksonia (26 spp.) 2 4 1 3 1 2 1 1 

Lophosoria (4 spp.) 0 0 0 0 0 0 0 0 

Loxsomataceae 
Loxsoma (1 spp.) 0 0 0 0 0 0 0 0 

Loxosomopsis (1 spp.) 0 0 0 0 0 0 0 0 

Metaxyaceae Metaxya (6 spp.) 0 0 0 0 0 0 0 0 

Plagiogyriaceae Plagiogyria (15 spp.) 5 3 1 2 0 1 2 1 

Thyrsopteridaceae Thyrsopteris (1 spp.) 0 0 0 0 0 0 0 0 

Total 37 36 8 28 13 10 13 4 
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De los seis eventos fenológicos, la producción de hojas estériles es el que ha sido reportado 

en mayor proporción, con el 87% de los estudios con datos para este evento (Fig. 6). La expansión de 

hojas y la liberación de esporas son los eventos que han sido registrados con menor frecuencia, con 

sólo el 30 y 36% de las localidades, respectivamente (Fig. 6). De las 61 localidades de helechos 

arborescentes incluidas en el presente trabajo, sólo en seis se registraron todos los eventos 

fenológicos de interés y su asociación con variables climáticas (Fig. 6). Para 40 localidades se 

reportaron valores para variables ambientales (e. g., temperatura y precipitación) y en 36 se 

presentaban análisis de asociación con los eventos fenológicos (Tabla 3). 

 

Figura 6. Número de poblaciones (61 localidades) donde se describen los eventos fenológicos en helechos arborescentes 

(Cyatheales). En la gráfica de barras (gráfica de colores) se muestra la cantidad de localidades por evento fenológico y variable 

climática. El histograma (gráfica de color negro) se encuentra la frecuencia de localidades que presentan cada una de las 

diferentes combinaciones existentes de los eventos fenológicos (eje X, puntos de colores). 

 

Fenología y clima 

Las correlaciones de Spearman estimadas muestran una correlación más elevada con variables 

climáticas para los eventos fenológicos reproductivos (e. g., maduración de soros) que para los eventos 

fenológicos no reproductivos (e. g., producción de hojas estériles). Estas correlaciones son más fuertes 

con la temperatura media para el mes correspondiente y, en menor medida, con la temperatura media 

para un mes anterior (Figs. 7 y 8). En específico, la correlación entre la maduración y liberación de las 

esporas con la temperatura media para el mes correspondiente es más consistente entre especies 

(Fig. 7); la producción y liberación de esporas tiene un aumento durante los meses de verano e inicios 

de otoño (Fig. 9). Para la mayoría de las especies, los estimados de correlación muestran relaciones 

positivas entre temperatura y precipitación con la maduración y liberación de esporas (Fig. 7).  
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Figura 7. Correlación de Spearman para los eventos fenológicos fértiles. La gama de colores rosas corresponden a 

correlaciones con valores positivos, la gama de tonos verdes son correlaciones negativas. En la parte superior se observa un 

resumen del porcentaje de correlaciones positivas y negativas por variable ambiental en lag0 y lag1. El panel principal 

corresponde a los valores de correlación por especie acomodados acorde a la filogenia tomada de Nitta et al., (2022) y 

agrupadas por familia: Cyatheaceae (color naranja), Dicksoniaceae (color azul), Cibotiaceae (color violeta) y Plagiogyriaceae 

(color rojo).  
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Figura 8. Correlación de Spearman para los eventos fenológicos estériles. La gama de colores rosas corresponden a 

correlaciones con valores positivos, la gama de tonos verdes son correlaciones negativas. En la parte superior se observa un 

resumen del porcentaje de correlaciones positivas y negativas por variable ambiental en lag0 y lag1. El panel principal 

corresponde a los valores de correlación por especie acomodados acorde a la filogenia tomada de Nitta et al., (2022) y 

agrupadas por familia: Cyatheaceae (color naranja), Dicksoniaceae (color azul), Cibotiaceae (color violeta) y Plagiogyriaceae 

(color rojo). 
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La producción de hojas estériles y su correlación con variables climáticas es menos consistente 

(Fig. 8), ya que la producción de hojas es relativamente constante a lo largo de todo el año (Fig. 10). 

La expansión y la senescencia de las hojas parece tener una ligera disminución en los meses de invierno 

(Fig. 10). Las correlaciones para la producción de hojas estériles muestran un patrón inconsistente 

entre especies, ya que algunas especies muestran correlaciones negativas, y otras correlaciones 

positivas (Fig. 8). 

En cuanto a los modelos mixtos ajustados, el modelo TP0 indica que la temperatura y la 

precipitación tienen un efecto significativo sobre los patrones temporales de producción de hojas 

fértiles y senescencia (Tabla 4), mientras que el segundo modelo TP01 indica que ambos factores 

climáticos tienen efectos significativos sobre la mayoría de los eventos fenológicos, exceptuando la 

liberación de esporas y la senescencia (Tabla 4). En ambos modelos (TP0 y TP01) observé que la R2 

marginal fue baja con respecto a la R2 condicional, lo que indica que los efectos fijos explican una 

proporción baja de la varianza y que la varianza es explicada principalmente por los efectos aleatorios 

entre especies (Tabla 4). 

Tabla 4. Resumen de los modelos lineales mixtos de fenología como función de variables climáticas de temperatura y 

precipitación, en el mes que se produjo el evento fenológico (TP0) y con el promedio del mes en el que se produjo el evento 

fenológico y un mes anterior al suceso del evento fenológico (TP01). βT y βP = coeficientes de regresión para temperatura y 

precipitación respectivamente. VarT y VarP= varianza para temperatura y precipitación respectivamente. R2 
M= R2 marginal y 

R2
C = R2 condicional. Los asteriscos y valores en negritas son la significancia de cada una de las variables climáticas con el 

evento fenológico. ·p<0.1 * p<0.05 ** p<0.01   *** p<0.001 

Modelo TP0 βT βP varT varP R2
M R2

C 

Producción hojas fértiles 0.098789 · -0.068556 *** 0.20474 0.03504 0.014 0.258 

Maduración de soros 0.5809 -0.1235 *** 0.03823 0.02936 0.31 0.356 

Liberación esporas 0.2982 0.07677*** 0.13537 0.01708 0.111 0.231 

Producción hojas estériles 0.1306 -0.01621 *** 0.1632 0.02951 0.017 0.207 

Expansión hojas 0.1955 -0.1459 *** 0.28413 0.002815 0.059 0.348 

Senescencia 0.348033 ** 0.038788 *** 0.0566843 0.100926 0.124 0.27 

Modelo TP01       

Producción hojas fértiles 0.016744 *** -0.059362 * 0.25706 0.03708 0.014 0.258 

Maduración de soros 0.5971 *** -0.312 ** 0.0001895 0.0009528 0.31 0.356 

Liberación esporas 0.3825 -0.04055 *** 0.09882 0.03136 0.111 0.231 

Producción hojas estériles 0.094702 * -0.071136 *** 0.1913 0.0717 0.017 0.207 

Expansión hojas 0.1426 *** -0.2235 * 0.3064 0.1098 0.059 0.348 

Senescencia 0.39112 -0.1562 *** 0.09046 0.05469 0.124 0.27 
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Figura 9. Eventos fenológicos asociados a estructuras reproductivas. En el panel superior las especies están ordenadas acorde 

a la filogenia de Nitta et al., (2022) y agrupadas por familia: Cyatheaceae (color naranja), Cibotiaceae (color violeta), 

Dicksoniaceae (color azul), Plagiogyriaceae (color rojo) y Culcitaceae (color rosa). Los datos del panel superior se encuentran 

estandarizados con el método de máximos y mínimos (para mayor detalle revisar métodos), por lo que la escala de los valores 

del suceso del evento fenológico es de 0 a 1. Los valores cercanos a 0 corresponden a nada o poco suceso del evento 

fenológico (escalas de color violetas y azules); y el 1 se refiere al máximo del suceso del evento fenológico (escala de color 

verde a amarillo). Los cuadros de color marrón corresponden a los valores descriptivos, los cuales no fueron estandarizados. 

El panel inferior corresponde a un resumen general de los patrones fenológicos y de las variables ambientales para la 

producción de hojas fértiles, maduración de soros y liberación de esporas. El eje X corresponde a las temporadas del año (P= 

primavera, V= verano, O= otoño e I=invierno). Ambos ejes Y corresponden a los valores de temperatura (color rojo), 

precipitación (color azul; eje Y izquierdo) y suceso del evento fenológico (eje Y derecho), estandarizados con el método de 

máximos y mínimos [Pág. 28]. 

 Figura 10. Eventos fenológicos asociados a estructuras estériles. En el panel superior las especies están ordenadas acorde a 

la filogenia de Nitta et al., (2022) y agrupadas por familia: Cyatheaceae (color naranja), Cibotiaceae (color violeta), 

Dicksoniaceae (color azul), Plagiogyriaceae (color rojo) y Culcitaceae (color rosa).  Los datos del panel superior se encuentran 

estandarizados con el método de máximos y mínimos (para mayor detalle revisar métodos), por lo que la escala de los valores 

del suceso del evento fenológico es de 0 a 1. Los valores cercanos a 0 corresponden a nada o poco suceso del evento 

fenológico (escalas de color violetas y azules); y el 1 se refiere al máximo del suceso del evento fenológico (escala de color 

verde a amarillo). Los cuadros de color marrón corresponden a los valores descriptivos, los cuales no fueron estandarizados. 

El panel inferior corresponde a un resumen general de los patrones fenológicos y de las variables ambientales para la 

producción de hojas fértiles, maduración de soros y liberación de esporas. El eje X corresponde a las temporadas del año (P= 

primavera, V= verano, O= otoño e I=invierno). Ambos ejes Y corresponden a los valores de temperatura (color rojo), 

precipitación (color azul; eje Y izquierdo) y suceso del evento fenológico (eje Y derecho), estandarizados con el método de 

máximos y mínimos. [Pág. 29] 

 

Filogenia y fenología 

Al analizar los estimados de correlación entre géneros y familias, observé que las especies parecen 

tener comportamientos consistentes dentro de cada género y familia (Figs. 11 y 12). Por ejemplo, para 

la correlación entre la producción de hojas fértiles y la temperatura, las especies de Cyatheaceae y 

Plagiogyriaceae tienen asociaciones negativas (Grupo NFt), mientras que las especies de Dicksoniaceae 

y Cibotiaceae muestran asociaciones positivas (Grupo PFt, Fig. 12).  

Los modelos ajustados por grupos de especies (Grupo PFt, PSt y Grupo NFt, NSt) indican de 

manera consistente que la precipitación tiene un efecto significativo sobre los eventos fenológicos, 

especialmente para el primer grupo de especies (Tabla 5), mientras que para la temperatura sólo los 

modelos TP01 indican que esta variable tiene un efecto sobre los eventos fenológicos. Asimismo, los 

valores de las R2 marginales aumentan su valor con respecto a los de las R2 condicionales, con 

excepción para la producción de hojas estériles (Tabla 5). 
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Figura 11. Correlaciones de Spearman. Porcentaje de las especies que presentan un tipo de asociación por género para la 

producción de hojas fértiles y estériles. El grupo N y el P representa el porcentaje de especies que presentan asociación 

negativa y positiva respectivamente con respecto a la precipitación y temperatura en lag0 y lag1. Tmean_1= temperatura 

media lag1, Tmean_0= temperatura media lag0, Prec_1= precipitación media lag0 y Prec_0=precipitación media lag0. 

 



 

32 

 

Figura 12. Agrupaciones hojas fertiles (Ft) y estériles (St). El panel superior corresponde a las agrupaciones por género acorde 

a la filogenia tomada de Nitta et al., (2022). De color rosa y violeta se agrupan las familias del grupo PFt/St, es decir presentan 

valores de correlación positivo con el ambiente. De color verde se agrupan las familias del grupo NFt/St, es decir presentan 

valores de correlación negativo con el ambiente. En el panel inferior se muestra el resumen de los patrones fenológicos por 

grupos PFt/St y grupo NFt/ST para la producción de hojas fertiles y estériles. La producción de hojas estériles (panel inferior 

izquierdo) están representados por cuadrados y línea punteada de color lila y verde claro. La producción de hojas fértiles 

(panel inferior derecho) está representado por círculos y línea continua de color violeta y verde obscuro. El eje X se encuentra 

categorizado por las estaciones del año (P=primavera, V= verano, O= otoño e I= invierno) debido a las diferencias entre 

hemisferios. Los valores de temperatura, precipitación y producción de hojas fértiles y estériles se encuentran estandarizados 

con el método de máximos y mínimos. La escala va de 0 (escases del suceso fenológico y valores bajos de temperatura y 

precipitación) a 1 (exceso del suceso fenológico y valores altos de temperatura y precipitación).  
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Tabla 5. Resumen de los modelos lineales mixtos de producción de hojas fértiles y estériles en grupos positivos y negativos 

como función de variables climáticas de temperatura y precipitación, en el mes que se produjo el evento fenológico (TP0) y 

con el promedio del mes en el que se produjo el evento fenológico y un mes anterior al suceso del evento fenológico (TP01).  

βT y βP = coeficientes de regresión para temperatura y precipitación respectivamente. VarT y VarP= varianza para 

temperatura y precipitación respectivamente. R2 M= R2 marginal y R2C = R2 condicional. Los asteriscos y valores en negritas 

son la significancia de cada una de las variables climáticas con el evento fenológico. ·p<0.1 * p<0.05 ** p<0.01   *** p<0.001 

Modelo TP0 βT βP varT varP R2
M R2

C 

Producción hojas fértiles 

Grupo PFt 0.7282 0.2171 *** 4.827E-12 1.451E-11 0.434 0.434 

Grupo NFt -0.309494 -0.091329 · 0.04803 0.05856 0.129 0.284 

Producción hojas estériles 

Grupo PSt 0.2224871 -0.0618718 *** 0.1765314 0.0009975 0.228 0.052 

Grupo NSt -0.06296 0.05966 0.05784 0.04298 0.115 0.01 

Modelo TP01       

Producción hojas fértiles 

Grupo PFt 0.6917 0.0489*** 1.137E-14 1.747E-11 0.458 0.458 

Grupo NFt -0.185466 · -0.16369 *** 0.0550489 0.011837 0.082 0.166 

Producción hojas estériles 

Grupo PSt 0.185766** -0.22407 *** 0.25609 0.02482 0.072 0.323 

Grupo NSt -0.001077 0.1887 0.0658 0.04814 0.036 0.152 
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Segundo enfoque: Caracterización fenológica de Cyathea fulva a lo largo de un gradiente 

altitudinal en Oaxaca, México 

El seguimiento fenológico en C. fulva indica que existen diferencias fenológicas respecto al tamaño de 

los individuos. Los individuos con un diámetro de tallo pequeño y de altura menor a 100 cm, presentan 

una producción baja, pero constante de hojas (patrón asincrónico), mientras que los individuos de 

diámetros más grandes y tallas mayores a 100 cm producen sus hojas en momentos concretos, y en 

mayor cantidad (patrones sincrónicos; Fig. 13). Conforme los tamaños y diámetros aumentan la 

fenología parece tener más sincronía. Al estar asociado el tamaño de los individuos a diferencias 

fenológicas, es probable que los factores que afecten a la morfología también interfieran directamente 

en la fenología de los individuos. 

Además de la diferencia fenológica entre el tamaño de los individuos, también existe un 

patrón de temporalidad para la fenología asociada al ambiente. La producción de circinios es mayor 

durante el período julio-octubre, cuando la temperatura, la intensidad lumínica y la humedad relativa 

son más elevadas y conforme disminuyen los dos primeros factores, durante el invierno, la producción 

de circinios se desacelera, al grado de que la mayoría de los individuos carecen de hojas nuevas 

(Valores correlación positivos = 0.43; Figs. 13 y 15).  La producción de circinios es sincrónica y regular 

a lo largo del gradiente, donde observe una cantidad constante de hojas estériles durante todo el año, 

con un ligero incremento hacia el período de febrero. Existe una mayor producción de hojas fértiles 

(hojas fértiles, soros maduros e inmaduros) durante el período octubre-febrero (otoño-invierno), 

cuando los valores de temperatura, humedad y luz se ven disminuidos (Valores correlación negativa= 

-0.06 Figs. 14 y 15).  
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Figura 13. Producción total de hojas y de circinios de Cyathea fulva a lo largo de un gradiente altitudinal. Cada una de las 

gráficas están separadas por parcela a lo largo del gradiente altitudinal, de las altitudes más bajas a las más altas de izquierda 

a derecha. Se muestra los valores fenológicos para la cantidad total de hojas por individuo durante los cuatro muestreos. Las 

líneas corresponden a los valores promedio por parcela y mes, mientras que los puntos corresponden a los valores por 

individuos. 
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Figura 14. Producción total de hojas fértiles y estériles de Cyathea fulva a lo largo de un gradiente altitudinal. Cada una de 

las gráficas están separadas por parcela a lo largo del gradiente altitudinal, de las altitudes más bajas a las más altas de 

izquierda a derecha. Se muestra los valores fenológicos para la cantidad total de hojas por individuo durante los cuatro 

muestreos. Las líneas corresponden a los valores promedio por parcela y mes, mientras que los puntos corresponden a los 

valores por individuos. 
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Figura 15. Valores promedio por mes y sensor ambiental de temperatura, humedad relativa (RH) y cantidad lumínica a lo 

largo de un año. Cada una de las gráficas están separadas por parcela a lo largo del gradiente altitudinal, de izquierda a 

derecha las altitudes más bajas y altitudes más altas. En el panel superior se muestra de color azul el porcentaje mínimo de 

humedad relativa promedio por día y por mes. El panel del centro se muestra de color amarillo valores promedio 

diurnos por día y por mes para intensidad lumínica en lúmenes (lx). El panel inferior se muestra de color rojo valores 

máximos y mínimos promedio por día y mes para temperatura (°C). Los diferentes tipos de líneas corresponden a cada 

uno de los sensores ambientales para luz y temperatura. 

 

Gradientes altitudinales y ambiente 

A lo largo del gradiente altitudinal existe variación para todas las variables ambientales (temperatura, 

humedad relativa, intensidad lumínica, suelo y cobertura de dosel). La temperatura promedio de la 

localidad en el período de tiempo de julio-febrero fue de 12.7 °C, con un rango de temperatura mínima 

y máxima de 7.5 °C y 20.7 °C, respectivamente. De acuerdo con lo esperado, las parcelas en menor 

elevación tienden a tener temperaturas promedio más elevadas, aunque la temperatura máxima es 

mayor en la parcela más alta, con una diferencia de ~2 grados. En esta parcela existe una mayor 

variación en la temperatura comparada con las parcelas a menor altitud. De agosto a septiembre, la 

temperatura aumenta, mientras que, para noviembre y febrero, se presentaron los valores bajos (3°C) 

(Figs. 15 y 16).  
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La humedad relativa (RH) promedio es mayor al 90% en todas las parcelas. Sin embargo, al 

igual que en la temperatura existen fluctuaciones importantes a lo largo del tiempo. En las parcelas 

más altas es donde se presentan los valores más bajos (55.3%), mientras que el resto de las parcelas 

la humedad relativa siempre es mayor al 75%. Además, existe una disminución en la humedad relativa 

durante el invierno y un aumento durante agosto a septiembre (Figs. 15 y 16), valores contrarios a los 

reportados para el municipio (Ayuntamiento Santiago Comaltepec, 2010). 

 

Figura 16. Resumen de las variables ambientales a lo largo del gradiente en la localidad del Cerro Relámpago, en 

Santiago Comaltepec, Oaxaca. En la primera columna se muestra el promedio de cuatro fotos de la cobertura del dosel 

(índice de cobertura foliar FC de “CoveR” y una foto representativa para cada una de las parcelas. En la segunda, 

tercera y cuarta columnas se muestran la luz, la temperatura y la humedad relativa respectivamente con valores 

promedio (valor en negritas) y rango mínimo y máximo (entre paréntesis) para cada una de las parcelas. Las últimas 

tres columnas muestran rangos máximos y mínimos para valores de pH, Nitrógeno (N), fosforo (P), Potasio (K) y 

Carbono. 
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La intensidad lumínica varía a lo largo del gradiente altitudinal, donde las parcelas más 

elevadas presentan un valor mayor y conforme se desciende en altitud la intensidad lumínica 

disminuye. Existe variación intra-parcela para la intensidad lumínica, pero no para temperatura y 

humedad relativa. Estas diferencias se asocian con la cobertura del dosel, ya que las parcelas bajas 

(P4, P5) presentan una cobertura de dosel mayor (0.89 y 0.90, respectivamente), con valores 

ligeramente menores en las parcelas altas e intermedia (P1, 0.85; P2, 0.88; P3,0.82). Además, la 

intensidad luminica disminuye hacia el invierno (Figs. 15 y 16). Algunas de las características del suelo 

son similares a las de un suelo fértil, ya que se encuentran altas cantidades de materia orgánica (MO) 

y muy buena conductividad eléctrica (CE). Los suelos no son salinos, y tienen una buena capacidad de 

intercambio iónico (CIC), lo que significa que la cantidad de partículas con cargas negativas es alta y 

permite una mejor retención de otros nutrientes. Sin embargo, la cantidad de nutrientes en el suelo 

(N-P-K-Ca) indican que son suelos pobres, ya que la cantidad de K, P, y Ca son bajos, mientras que la 

de N es alta (Fig. 16). 

 

Fenología y gradientes altitudinales  

El análisis de MANOVA indica que existen diferencias entre el ambiente (luz, humedad relativa, 

temperatura y altura de individuos), los eventos fenológicos (circinios, hojas fértiles y estériles) y las 

parcelas a lo largo del gradiente altitudinal (valores F= 2.2e-16***). Sin embargo, al realizar los análisis 

post hoc las diferencias son mínimas (Fig. 17). Aun así, el LDA indica que la mayoría de los individuos 

de la parcela 5, pueden diferenciarse del resto de acuerdo a los valores ambientales y de fenología. 

Asimismo, los individuos de la parcela 2 y 4 muestran algunas diferencias con respecto a las demás 

parcelas. El análisis de MANOVA para los suelos entre parcelas no indica grandes diferencias entre las 

parcelas (Valores F= 0.08811). Al realizar el LDA pude observar que existen diferencias a lo largo del 

gradiente altitudinal, pero no existe un patrón claro (Fig. 18). 
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Figura 17. Análisis lineal discriminante para valores ambientales, valores fenológicos agrupado por parcelas/altitud. En cada 

eje se muestra los componentes discriminantes LD1 y LD2, los cuales caracterizan las diferencias entre parcelas por variable. 

Los puntos y números corresponden a cada uno de los individuos, mientras que los colores corresponden a cada una de las 

parcelas. 
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Figura 18. Análisis lineal discriminante para valores del suelo agrupado por parcelas/altitud. En cada eje se muestra los 

componentes discriminantes LD1 y LD2, los cuales caracterizan las diferencias entre parcelas por variable. Los puntos y 

números corresponden a cada uno de los individuos, mientras que los colores corresponden a cada una de las parcelas. 

 

Tamaño y ambiente. 

La distribución de tamaños de los individuos varía a lo largo del gradiente altitudinal. La proporción de 

individuos de talla pequeña es mayor en las parcelas altas, mientras que los de tallas más grandes 

aumentan en frecuencia en las parcelas más bajas (Fig. 19). El tamaño de los individuos parece estar 

asociado a la intensidad lumínica y a la cobertura del dosel y de los nutrientes del suelo, de manera 

que, si la intensidad lumínica es baja, hay una mayor cobertura de dosel y pocos nutrientes, se 

incrementa el número de individuos grandes (Coeficiente de correlación = -0.09). Los valores de la 

cobertura de dosel y los valores del suelo, junto a los mapas de distribución de los individuos, indican 

que los individuos de tallas grandes se encuentran distribuidos en zonas con una cobertura de dosel 

más densa, poca intensidad lumínica y un suelo más pobre en P, K, Ca, contrario a lo observado en 

individuos de talla pequeña (Figs. 15, 16 y 19). 
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Figura 19. Cantidad de individuos categorizados por altura en Cyathea fulva a lo largo del gradiente en la localidad del 

Cerro Relámpago en Santiago Comaltepec, Oaxaca. En las gráficas se puede observar la cantidad de individuos por 

altura por parcela. Cada gráfica corresponde al piso altitudinal y cada color corresponde a cada categoría de tamaño.  
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Discusión 

Primer enfoque: Patrones fenológicos generales en helechos arborescentes (Cyatheales) 

A partir de la revisión y análisis de datos publicados sobre eventos fenológicos en especies de helechos 

arborescentes (Cyatheales) encontré evidencia sobre la presencia de patrones fenológicos variables 

en el grupo y de sus posibles asociaciones con factores climáticos. La temperatura y la precipitación 

parecen tener un papel importante en determinar la temporalidad y periodicidad de los eventos 

fenológicos, aun cuando en algunos casos la proporción de varianza explicada por los modelos es baja. 

En general los análisis sugieren la existencia de una asociación entre fenología y clima en 

helechos arborescentes. Aun cuando sólo cuento con un bajo porcentaje de especies del orden con 

datos fenológicos, los patrones observados son consistentes con los reportados para otros grupos de 

helechos (Lee et al., 2018; Mehltreter, 2008). Sin embargo, nuestros análisis muestran casos en los 

que no existe sincronicidad ni regularidad de los eventos fenológicos entre especies hermanas o 

incluso entre localidades de una misma especie. En estos casos, hipotetizó que el rango ambiental de 

las especies afecta directamente la periodicidad y la sincronicidad de los eventos fenológicos. Por 

ejemplo, Cibotium chamissoi cuenta con tres localidades estudiadas que difieren en altitud y que 

muestran un ligero desfase en el período de producción de hojas estériles y fértiles (Figs. 9 y 10). Este 

patrón de asincronía también parece existir en otras especies como Gymnosphaera podophylla y 

Cibotium menziesii. En el caso de Cibotium splendens, los eventos fenológicos parecen también verse 

afectados por la variación altitudinal de las poblaciones, cambiando la duración del período de 

producción de hojas fértiles y la cantidad de hojas producidas (Wick & Hashimoto, 1971). 

Los resultados del presente trabajo sugieren la presencia de variación inter-poblacional en los 

eventos fenológicos, que en el caso particular de Cibotium parecen estar relacionados a gradientes 

altitudinales (Wick & Hashimoto, 1971). Sin embargo, prácticamente no existen estudios de fenología 

en helechos arborescentes o helechos en general que incorporen directamente variación inter-

poblacional en el análisis de la sincronicidad y regularidad de los eventos fenológicos (Arens, 2001; 

Camacho, 2017; Wick & Hashimoto, 1971), lo que limita el entendimiento de la asociación entre 

fenología y ambiente. A pesar de que logré encontrar evidencia de una asociación fenología-clima, 

desconocemos los rangos ambientales de las especies y como la posible variación ambiental dentro 

de éstas influye en los patrones observados. 

Las asociaciones fenología-clima difieren entre especies de Cyatheales, de modo que no se 

puede generalizar que a mayor temperatura o precipitación aumenté la probabilidad de observar un 

evento fenológico en particular. Aun cuando el porcentaje de especies con un tipo de asociación es 

inconsistente entre especies de una misma familia, esto no significa que la variable climática en 

cuestión no sea relevante para los eventos fenológicos de las especies. Esta idea es apoyada por la 

presencia de dos grupos de especies de Cyatheales (Grupo PSt/Ft vs. Grupo NSt/Ft), que se corresponden 

en gran medida con las relaciones (Fig. 12) filogenéticas propuesta para la familia (Korall et al., 2007; 

Nitta et al., 2022). Sin embargo, para poder comprender si la presencia de estos grupos cuenta con 

una verdadera señal filogenética será necesario implementar análisis incluyendo las agrupaciones por 
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evento fenológico a un análisis filogenético. La existencia de diferentes grupos dependiendo del tipo 

de asociación existente entre especies proporciona evidencia sobre la temporalidad, periodicidad y 

sincronía entre especies: en algunas especies aumenta la producción de hojas fértiles conforme 

aumenta la temperatura mientras que otras muestran una disminución (e. g., Alsophila, Fig. 9).  

 Los grupos asignados al tipo de asociación entre fenología-clima no parece estar asociado 

solamente con la filogenia, sino que también parece estar asociada con la localidad y al tipo de 

ambiente en el que se distribuyen las especies, es decir, existe una señal ambiental y geográfica 

importante en la respuesta fenológica. Por ejemplo, las familias Cyatheaceae y Plagiogyriaceae 

presentan una relación negativa entre producción de hojas fértiles y la temperatura, lo que sugiere 

que la producción de hojas fértiles aumenta conforme disminuye la temperatura. Aunque estas dos 

familias no están cercanamente emparentadas (Figs. 11 y 12), las especies analizadas crecen en su 

mayoría en zonas templado-húmedas, ya sea en latitudes norteñas o en zonas de montaña (IGM, 2010; 

Large & Braggins, 2004; Zhang & Nooteboom, 1998). Por otro lado, Sphaeropteris cooperi se distribuye 

naturalmente en zonas templado-húmedas de Australia (Large & Braggins, 2004) en climas similares 

a los que habitan las especies de Cyatheaceae y Plagiogyriaceae estudiadas. No obstante, las 

poblaciones de S. cooperi estudiadas son invasoras de Hawái (Durand & Goldstein, 2001) y presentan 

una fenología similar a especies de Cibotium en Hawái ((Durand & Goldstein, 2001; Figs. 11 y 12). 

Faltaría analizar la fenología en zonas de distribución nativa para S. cooperi para determinar si hay 

diferencias entre localidades y probar si existe plasticidad en la respuesta fenológica de las especies a 

distintos ambientes. 

Existen patrones similares para la producción de hojas fértiles entre especies del orden, 

contrario a lo observado para las hojas estériles, en donde no hay evidencia de asociación fenología-

clima. Aun así, existen ligeras diferencias entre especies que puede deberse a la amplia diversidad 

ambiental presente entre especies (Large & Braggins, 2004; Mickel & Smith, 2004), a adaptaciones 

locales o plasticidad existentes en cada especie, así como a las diferencias funcionales entre hojas 

fértiles y estériles. La producción de hojas estériles no está asociada a condiciones ambientales 

particulares, como si lo está la producción de hojas fértiles. La producción y liberación de esporas 

necesita llevarse a cabo bajo condiciones específicas para asegurar un mayor éxito reproductivo (Chiou 

et al., 2005; Obeso, 2002; Watkins et al., 2016). 

Los resultados indican que existen asociaciones generales entre fenología y clima, aun cuando 

los patrones fenológicos llegan a ser inconsistentes entre especies y poblaciones. A pesar de que los 

modelos mixtos indican que los efectos fijos y las R2 marginales son menores a 0.5 (Tabla 4), observé 

una asociación entre las variables ambientales con los eventos fenológicos. Existen diversas fuentes 

de error que nos pueden explicar, en parte, la relativamente baja proporción de varianza en fenología 

explicada por los modelos. Por un lado, existen otras variables que pueden tener un efecto importante 

sobre la fenología. En estudios que se han realizado en helechos arborescentes, se ha visto que 

interacciones con otros organismos, ya sea competencia (especies invasoras, e. g., S. cooperi), 

presencia de herbívoria o la presencia de algunas bacterias y hongos pueden alterar la temporalidad, 

periodicidad, sincronía y regularidad de los eventos fenológicos (Cunha et al., 2023; Durand & 
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Goldstein, 2001; Lara-Pérez et al., 2014; Page, 2002; Sawamura et al., 2009). Asimismo, variables como 

la cantidad de nutrientes en el suelo, la intensidad lumínica o la cobertura del dosel, afectan 

directamente en la distribución, crecimiento y fenología en helechos arborescentes (Arens, 2001; Hunt 

et al., 2002; Richardson & Walker, 2010; Walker & Aplet, 1994). De manera que incluir variables poco 

estudiadas permitirá comprender de mejor manera la fenología en helechos arborescentes. 

Los modelos estadísticos muestran un efecto importante del clima pasado reciente (un mes 

antes) sobre los eventos fenológicos; esto podría indicar que los helechos probablemente están 

respondiendo a las condiciones climáticas pasadas, que sirven como señal para dar comienzo a la 

producción de hojas. Esta respuesta desfasada ocurre de manera similar a lo que sucede con la 

determinación de la cantidad de estomas que se producen en las hojas nuevas, los cuales están 

determinados por condiciones pasadas censadas por las hojas maduras (Qi & Torii, 2018). Además, 

existe evidencia de variación espacial en la producción de estomas en helechos arborescentes (Gabriel 

Merino pers. comm.), pero a la fecha no hay datos sobre variación temporal, la cual es de relevancia 

para comprender los patrones temporales de producción de hojas en estas plantas. Esto debido a que 

las estomas se encargan de la regulación de agua dependiendo de las condiciones ambientales, por 

ello, es posible pensar que las estomas detectan el ambiente y producen una señal a la planta para 

indicar cuando producir cierto tipo de hojas. Para poder comprobar que las estomas y el ambiente 

pasado se encuentra asociado a la fenología, será necesario realizar seguimientos temporales de la 

densidad de los estomas y forma a lo largo del tiempo, para ver si esta variación sirve de señal junto 

al ambiente para determinar la fenología en las especies. 

A la fecha ningún estudio de fenología en helechos ha incorporado datos ambientales locales 

para las poblaciones analizadas. Todos los estudios de fenología que incorporan variables climáticas 

utilizan datos de temperatura y precipitación provenientes de estaciones meteorológicas del período 

correspondiente. Esto no sólo limita el tipo y número de variables climáticas a estudiar, sino que 

también limita el análisis directo de la posible variación fenológica y ambiental que existe entre y 

dentro de las poblaciones (e. g., intensidad lumínica, humedad relativa, nutrientes en el suelo). 

Además, incorporar datos climáticos a escala local es importante, ya que los helechos (y licofitas) son 

únicos entre las plantas terrestres por tener las dos fases del ciclo de vida independiente y de vida 

libre (Mickel & Smith, 2004; Page, 2002), por lo que variación en variables climáticas a escalas locales 

pueden afectar el establecimiento y la ecología de los individuos. Tener dos fases del ciclo de vida 

independiente y de vida libre, implica que pueden existir condiciones óptimas diferentes entre las dos 

fases del ciclo de vida, lo que significa que el gametofito debe germinar y fecundarse en condiciones 

específicas y similares para que el esporofito se pueda establecer. En el caso de que el gametofito no 

se desarrolle en condiciones que permitan el crecimiento óptimo del esporofito, probablemente se 

verán afectados los patrones fenológicos en las poblaciones (e. g., sincronicidad, regularidad). Dicha 

hipótesis podría explicar las diferencias en sincronía, periodicidad y regularidad observada entre 

localidades de una misma especie. Por eso, es necesario incorporar datos ambientales locales y si es 

posible analizar la fenología del gametofito y como ésta se relaciona con variables ambientales y con 

la fenología del esporofito (Lee et al., 2018; Mehltreter, 2008). 
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Por otro lado, existe una gran varianza en el tipo y número de eventos fenológicos analizados 

en distintas especies, así como el origen de las variables ambientales utilizadas. Estas diferencias 

aumentan la probabilidad de obtener información con una alta incertidumbre, debido a la utilización 

de distintas metodologías para medir los eventos fenológicos (e. g., Hanum, 2019; Tanner, 1983). Esta 

fuente de varianza se ve reflejada en los resultados de los modelos lineales mixtos, los cuales muestran 

en general que la varianza explicada por efectos aleatorios es mucho mayor a la explicada por los 

efectos fijos de temperatura y precipitación. Es probable que gran parte de la varianza no explicada 

sea el resultado de la falta de variables relevantes en el modelo (Bates et al., 2015), aunque 

probablemente una parte de esta varianza se debe a la alta variabilidad en los datos de origen. Por 

ejemplo, muchas de las poblaciones estudiadas presentaban cantidades insuficientes de individuos y 

en la mayoría de los casos los datos presentados (analizados) son promedios por individuo (e. g., 

cuatro hojas fértiles por individuo) y solamente ocho estudios proveen datos absolutos (Tabla 3). Esto 

no sólo dificulta la comparación entre trabajos, sino que hace imposible cualquier análisis detallado 

que incluya variables ambientales a escala local o datos morfológicos de los individuos estudiados (e. 

g., Durand & Goldstein, 2001; Lee et al., 2009). 

Debido a lo anterior y a la amplia cantidad de metodologías observadas, propongo una serie 

de definiciones concretas de los eventos fenológicos en especies de helechos arborescentes (Fig. 3), 

lo que servirá para obtener datos fenológicos más consistentes entre especies. Las definiciones que 

propongo son las siguientes: 

1) Producción de hojas. Es la cantidad de circinios producidos por periodo de tiempo. 

Esta categoría, se divide posteriormente en hojas fértiles y estériles para estimar la 

proporción de las hojas que se formaron en un momento determinado son fértiles y 

estériles. 

2) Expansión de la fronda. Es cuando la fronda comienza a extenderse hasta que está 

completamente extendida y presenta su tamaño final. Esta definición es muy 

compleja de determinar en campo, por ello se puede hacer un estimado del tiempo 

en el que sucede, usando como tiempo inicial la aparición del circinio y el tiempo final 

cuando la hoja se encuentra completamente extendida. 

3) Maduración de los soros. Es el tiempo en el que los soros se desarrollan y liberan las 

esporas. Este periodo se estima utilizando como tiempo inicial el término de la 

expansión de la hoja, cuando los soros son de color verde y el tiempo final cuando los 

soros comienzan a abrirse o están de color marrón. 

4) Liberación de esporas. Es cuando los soros se encuentran abiertos hasta que se 

encuentran completamente vacíos. Debido a que es imposible determinar el tiempo 

en el que se vacían por completo los soros. Se aplica desde el momento en el que se 

encuentren maduros los soros, es decir de color marrón o cuando se observen 

abiertos los soros.  

5) Senescencia de las hojas. Es cuando la hoja comienza a marchitarse hasta estar 

completamente marchita, ya sea que la especie tire la hoja o sea persistente. Si la 
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especie presenta hojas persistentes, la senescencia comienza cuando la mitad de la 

hoja o más de la mitad se encuentra de color marrón o amarillo. 

6) Tiempo de vida de la hoja. Es el tiempo que dura una hoja, desde que surge el circinio 

hasta que senece por completo. Esta definición sólo se puede analizar si se tiene 

registro de surgimiento y senescencia, para ello es necesario marcar las hojas de 

manera individual. 

Otro factor importante para mejorar los estudios fenológicos es que es preferible incluir 

variables locales tanto de clima como de suelo, así como realizar los muestreos considerando la 

variación morfológica y ambiental entre y dentro de poblaciones y de esta manera evitar posibles 

sesgos. Considero necesario incluir información morfológica y ecológica de los individuos (e. g., 

tamaño, distribución espacial) e incorporar datos genéticos para explorar la relación entre la fenología 

(y su regularidad espacial) y el flujo génico dentro y entre poblaciones. Todas estas variables serán 

necesarias para poder entender la periodicidad, regularidad y sincronía entre especies o inclusive 

entre poblaciones, que posteriormente permitirán asociarlo a recambio altitudinal de especies, flujo 

génico o inclusive a aislamiento reproductivo. Por último, es necesario generar datos fenológicos para 

más especies de helechos arborescentes, en donde se lleven a cabo muestreos que tomen en cuenta 

variación ambiental (e. g., más de una población o localidad).  

 

Segundo enfoque: Caracterización fenológica de Cyathea fulva a lo largo de un gradiente 

altitudinal en Oaxaca, México 

Observé diferencias fenológicas asociadas al tamaño de los individuos, de manera que los individuos 

de mayor tamaño producen hojas periódicamente y los individuos de menor tamaño producen hojas 

aperiódicamente. Este patrón probablemente se deba a la cantidad de nutrientes presentes en el 

suelo, ya que se ha visto que estos se encuentra asociados a la morfología y fenología en otros 

helechos arborescentes (Ingestad, 1995; Richardson & Walker, 2010). La cantidad de nutrientes 

disponibles que puede captar la planta afectan su fenología y su tamaño (Richardson & Walker, 2010). 

Esta disponibilidad y capacidad de captura de nutrientes parece ser importante, aunque no existen 

muchas diferencias nutrimentales a lo largo del gradiente altitudinal estudiado (Fig. 18). Aun así, 

pueden existir otros factores que afecten la relación entre la fenología y el tamaño de los individuos, 

como puede ser factores climáticos (intensidad lumínica, humedad relativa, temperatura entre otros), 

factores bióticos no medidos (otras plantas, microbioma, otras interacciones) y factores genéticos de 

las plantas. Por lo que será necesario asociar estas otras variables a la altura y fenología de los 

individuos para determinar si realmente el suelo es el factor más importante que explica los patrones 

fenológicos en especies de helechos arborescentes, específicamente en C. fulva. 

Existen dos patrones fenológicos relevantes: uno para producción de circinios y otro para 

producción de hojas fértiles. La producción de circinios tiene un patrón sincrónico para todos los 

individuos a lo largo del gradiente altitudinal, presentando un aumento en la producción durante el 

verano al aumentar la temperatura y un cese de producción durante invierno al disminuir la 
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temperatura. Mientras que, para la producción de hojas fértiles, es contraria a la de los circinios: 

durante el invierno hay un aumento en la producción, al reducirse la temperatura y durante el verano 

disminuye, cuando incrementa la temperatura. Ambos patrones también parecen estar asociados a 

humedad relativa e intensidad lumínica (Figs. 15 y 16).  

La existencia de un cese de producción de hojas durante invierno en C. fulva indica que la 

especie entra en algún tipo de dormancia durante invierno (Lang, 1987). Este comportamiento refleja 

la sensibilidad de los helechos arborescentes a las bajas temperaturas (Large & Braggins, 2004). El cese 

de producción durante invierno es similar a especies de angiospermas que se distribuyen en zonas 

muy frías o en aquellas que son caducifolias, como una adaptación a ambientes hostiles y para evitar 

la pérdida de nuevos brotes (De Rosa et al., 2021; Vitasse et al., 2014). En Alsophila firma se ha visto 

un patrón similar a C. fulva, ya que también se presenta un cese de producción durante invierno 

(Mehltreter & García-Franco, 2008; Seiler, 1981). La especie A. firma fue considerada como una 

especie caducifolia por Mehltreter & García-Franco (2008), debido a que presenta un recambio de 

hojas en un momento determinado, similar a plantas con flor que pierden sus hojas durante un tiempo 

y producen nuevas en otra temporada. Cyathea fulva al presentar un patrón similar al de A. firma, se 

podría categorizar como otra especie caducifolia dentro de los helechos arborescentes. Sin embargo, 

C. fulva solamente detiene su producción de hojas durante una temporada, pero no pierde sus hojas 

durante esa temporada, por lo que no será posible clasificarla como una especie caducifolia, pero si 

como una especie que podría presentar ecodormancia. Para poder comprobar esto, será necesario 

estudiar la fisiología de la especie durante la temporada que deja de producir hojas.  

El cese y disminución en la producción de hojas durante invierno ha sido reportado en 

Alsophila firma y en Gymnosphaera salvinii (Mehltreter & García-Franco, 2008; Seiler, 1981). Lo que 

indica que los helechos posiblemente presentan una sensibilidad al frío, por lo que evitan la 

producción de hojas durante este período del año, para así evitar la pérdida de hojas nuevas. Sin 

embargo, en Plagiogyria matsumureana se ha reportado que soporta temperaturas menores a 0°C 

((Sato, 1982). Aunque ambas familias (Cyatheaceae y Plagiogyriaceae) pertenecen al mismo grupo de 

producción de hojas fértiles y estériles pude observar que el rango de tolerancia entre ambas es 

diferente, ya que los datos reportados para A. firma, G. salvinii y mis datos en C. fulva indican que las 

especies de la familia son más sensibles al frío debido a que las temperaturas en las localidades de 

estas especies no bajan de 0°C (Mehltreter & García-Franco, 2008; Seiler, 1981). Para poder 

determinar si esto es un patrón generalizado en la familia Cyatheaceae, será necesario poner a prueba 

diferentes especies a temperaturas diferentes, para así determinar el intervalo de temperatura que 

tolera la familia y si es similar al resto de las familias dentro del orden Cyatheales. 

La producción de circinios parece ser periódica y regular a lo largo del gradiente, donde pude 

observar una cantidad constante de hojas estériles durante todo el año, con un ligero incremento 

hacia el período de febrero. Aunque esto podría indicar presencia de un pico de producción de hojas 

estériles antes y durante los primeros meses de invierno (Figs. 14 y 15), este incremento puede 

deberse a la longevidad de las hojas que se produjeron anteriormente. La cantidad constante de hojas 

estériles a lo largo del año, aun cuando existe un cese de producción de hojas durante el invierno, 
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indica que la longevidad de las hojas es mayor a seis meses, lo que permite mantener sus hojas durante 

toda la temporada en la que la especie entra en ecodormancia. Para medir la longevidad de las hojas 

es necesario ampliar la cantidad de muestreos o marcar las hojas para darles un seguimiento más 

detallado.  

El aumento en la producción de hojas fértiles durante el invierno es probable que se vea 

asociado a la maduración y liberación de esporas bajo condiciones específicas y así aumentar la 

probabilidad de establecimiento (Quinlan et al., 2022). De modo que si los individuos produjeran hojas 

fértiles en momentos no adecuados para la germinación de esporas, existiría un gasto energético que 

podría afectar la supervivencia de los gametofitos y a su vez su reproducción (Obeso, 2002). Se ha 

visto que las esporas de diferentes especies germinan bajo condiciones específicas (e. g., intensidad 

lumínica o grado de perturbación del área; Bernabe et al., 1999; Martínez et al., 2014; Ospina et al., 

2015; Rechenmacher et al., 2010). Aun cuando se ha visto que variables como humedad, intensidad 

lumínica o grado de perturbación afecta la germinación de las esporas, todavía se desconoce en gran 

medida los valores, variables y patrones generales para la germinación de esporas entre especies de 

helechos arborescentes. Por lo que será necesario realizar estudios de germinación, así como una 

revisión de los trabajos existentes referentes a germinación. Asimismo se ha visto que la fecundación 

y la supervivencia de los esporofitos jóvenes requieren de condiciones ambientales específicas, siendo 

los esporofitos jóvenes más sensibles que los gametofitos y los esporofitos adultos (Sato, 1982).  

Los resultados del presente trabajo indican que hay una producción diferencial entre las hojas 

fértiles y estériles. Este patrón es similar a los patrones generales observados en los helechos 

arborescentes, lo que puede explicarse de dos maneras alternativas: a) diferencias fisiológicas entre 

los tipos de hojas a pesar de ser una especie sin dimorfismo foliar; y b) diferencias en condiciones 

específicas para la germinación y supervivencia de los gametofitos. Se ha visto que existen diferencias 

fisiológicas entre los tipos de hojas - aun en especies con hojas monomórficas -, lo cual explicaría la 

producción diferencial de los dos tipos de hojas (Chiou et al., 2005; Obeso, 2002; Watkins et al., 2016). 

Por lo que realizar estudios fisiológicos caracterizando la cantidad de recursos necesarios y la 

distribución de nutrientes entre los tipos de hojas permitirá comprobar si realmente existen señales 

ambientales para que se activen mecanismos fisiológicos y se produzca un evento fenológico 

determinado (producción hojas fértiles o estériles). Algo similar sucede en la cantidad de estomas de 

las hojas (Qi & Torii, 2018), en donde se ha visto que las hojas maduras, dependiendo de la cantidad 

lumínica y de agua disponibles, activan señales fisiológicas para aumentar o disminuir la cantidad de 

estomas en las hojas nuevas.  

Por otro lado, las hojas estériles se encuentran mayormente asociadas al mantenimiento de 

los individuos y por lo tanto tienden a producirse con mayor frecuencia de manera asincrónica, 

mientras que la producción de hojas fértiles tiene una temporalidad y sincronía más maracada para 

aumentar la probabilidad de supervivencia de los gametofitos (Page, 2002; Quinlan et al., 2022). 

También podría haber aspectos fisiológicos asociados a los recursos necesarios en el suelo para la 

producción de cada tipo de hoja (Walker & Sharpe, 2010), ya que se ha visto que diferentes cantidades 

de nutrientes interfieren en la producción de las hojas. En C. fulva la producción de hojas fértiles 
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aumenta meses antes de la temporada de lluvias (mayo), lo que podría indicar que las hojas se 

producen en un momento determinado para así, asegurar la supervivencia de los gametofitos y 

aumentar la probabilidad de fecundación. Pero al desconocer por completo la fenología de la fase 

gametofítica en general de los helechos arborescentes, dificulta la asociación al segundo escenario.   

Para poder probar estas hipótesis será necesario ampliar el tiempo de monitoreo, explorar la 

fase gametofítica y analizar las diferencias fisiológicas y morfológicas entre tipos de hojas. Hasta el 

momento se cuenta solamente con cuatro muestreos, por lo que será necesario ampliar el tiempo de 

monitoreo para tener al menos dos años completos y poder estimar la sincronía, periodicidad y 

regularidad de la fenología en C. fulva a lo largo del tiempo. Asimismo, explorar la fase gametofítica 

de la especie realizando experimentos de germinación bajo diferentes tratamientos (e. g., suelo, 

nutrientes, temperatura, humedad, luz), así como variables biológicas (presencia de otras esporas, 

fitohormonas, entre otros), nos permitirá conocer cuáles son las condiciones óptimas para que se lleve 

a cabo el proceso de germinación en las esporas y comprobar si la fase gametofítica puede ser un 

elemento importante asociado al crecimiento de los esporofitos y su fenología (Bernabe et al., 1999; 

Brock et al., 2019). Finalmente, analizar las diferencias fisiológicas (tasa fotosintética, intercambio de 

agua y gases, cantidad nutrientes, entre otras) y morfológicas entre tipos de hojas (cantidad, 

distribución, tamaño y forma de las estomas) nos permitirá asociar la fenología con la fisiología y 

detectar si existen diferencias fisiológicas entre tipos de hojas que puedan afectar la fenología.  

 

Fenología y gradientes altitudinales 

Las diferencias observadas entre parcelas pueden indicar que existe plasticidad fenotípica o inclusive 

adaptación local dentro de la población de estudio. Las adaptaciones locales en angiospermas han 

demostrado ser factores importantes que explican las diferentes respuestas fenológicas  a condiciones 

microambientales cambiantes (Creese et al., 2011; de Gasper et al., 2015; Gallinat et al., 2021; Kluge 

& Kessler, 2007; Lande, 2014; Sianta & Kay, 2021; Via, 2001). Asimismo, las diferencias observadas 

indican que existen intervalos ambientales restringidos donde la especie puede desarrollarse de 

manera óptima. Posiblemente la presencia de individuos que presentan un patrón fenológico 

diferente en cada una de las parcelas (Fig. 17) se deba a la variación ambiental intra-parcela. Esto 

podría, eventualmente, llevar a patrones asincrónicos dentro de las poblaciones de la misma manera 

a lo que ocurre en las plantas con flor (Kluge & Kessler, 2007; Lande, 2014; Nomura et al., 2020). Para 

poder determinar los intervalos ambientales que presenta la especie y si realmente las diferencias 

aquí encontradas son constantes, será necesario ampliar el tiempo de estudio y así poder analizar la 

sincronía y regularidad de los eventos fenológicos.  
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Tamaño, distribución, ambiente y fenología 

Otro problema relevante en los trabajos fenológicos hasta ahora publicados en helechos 

arborescentes es que no se incluye un análisis de estructura de edades o tamaños. En este trabajo, 

observé que existe una distribución diferencial en la altura de los individuos a lo largo del gradiente y 

dentro de cada una de las parcelas lo que indica que existe una asociación ambiental importante para 

el tamaño de los individuos. A su vez, detecté que el tamaño (e. g. altura) tiene un efecto sobre la 

fenología de los individuos. 

Mis datos indican que la intensidad de luz, la cobertura de dosel y la cantidad de nutrientes 

podrían ser los principales factores asociados a diferencias en el tamaño de los individuos a lo largo 

del gradiente altitudinal. Existe una mayor cantidad de individuos con alturas mayores a cuatro metros 

en zonas donde hay mayor cobertura de dosel, menor intensidad lumínica y menor cantidad de 

nutrientes. Esta distribución de los individuos se explica debido a que los helechos arborescentes 

retienen altas cantidades de N, P, K y Ca en sus hojas, por lo que la mayoría de los nutrientes se ven 

atrapados dentro de los individuos. Esta retención de nutrientes evita la competencia por nutrientes 

y mejora su supervivencia (Walker & Sharpe, 2010). Otra posibilidad es que los individuos de la 

especie, al crecer en suelos pobres de nutrientes, absorben la cantidad necesaria de nutrientes de la 

hojarasca y recapturan los nutrientes de sus hojas senescentes (Hunt et al., 2002; Richardson & 

Walker, 2010). Además, se ha visto que en especies de helechos arborescentes (Cibotium) existe un 

incremento en la tasa de crecimiento y de su fenología en suelos con mayor cantidad de nutrientes 

(Walker & Aplet, 1994). Cyathea fulva se comporta de manera diferente a la observada para la 

cantidad de nutrientes en el suelo, es decir se distribuye principalmente en zonas donde hay pocos 

nutrientes disponibles. 

La relación negativa entre el tamaño de los individuos con la luz puede deberse a la presencia 

de poca luz disponible en la zona en la que se encuentra C. fulva distribuida, una asociación que 

también se ha visto en C. caracasana  (Arens 2001). Sin embargo, los datos para C. fulva muestran un 

patrón contrario a lo observado en C. caracasana. En C. caracasana se ha reportado que hay mayor 

producción de hojas y crecimiento, así como una mayor cantidad de individuos, en zonas con mayor 

incidencia de luz y menor cobertura de dosel. Esto posiblemente sea el resultado de plasticidad 

fenotípica de la planta, adaptación local o aclimatización temporal de los individuos (Arens 2001). Para 

poder determinar la razón por la que existe esta distribución asociada a luz y nutrientes en el suelo 

será necesario realizar más muestras de suelo y determinar la dinámica de los nutrientes en el suelo 

a lo largo del año. La realización de experimentos de crecimiento en distintos ambientes servirá a 

determinar si diferentes niveles de nutrientes o de luz modifican el crecimiento y fenología de los 

individuos y si esto se puede asociar con características propias de los individuos y poblaciones (e. g., 

variación genética, plasticidad). 

Los patrones de tamaño asociados a cobertura de dosel, cantidad de nutrientes en el suelo e 

intensidad lumínica para C. fulva llevan a hipotetizar que los individuos de tallas similares que viven 

bajo condiciones de luz y suelo similares pertenezcan a la misma cohorte de edad. Primero, observé 
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que individuos mayores a 80 cm ya presentaban hojas fértiles independientemente del ambiente en 

el que se encontraran, lo que sugiere que la altura puede ser un indicador de edad y maduración de 

los individuos independientemente del ambiente. También pude observar una distribución 

heterogénea de la altura de los individuos dentro de cada parcela, aun en ambientes similares. Por 

ejemplo, en las parcelas 4 y 5 existen individuos tanto de tallas grandes como de tallas pequeñas. Estas 

observaciones dificultan la determinación de la asociación existente entre el tamaño y la edad en los 

individuos, y como el ambiente afecta esta relación determina. Por lo que será necesario realizar 

análisis a largo plazo, además de análisis demográficos, tasas de crecimiento y experimentos de 

crecimiento bajo diferentes condiciones para poder asociar tamaño con edad en los individuos. 

La asociación tamaño-ambiente parece afectar la fenología de los individuos en esta población 

de C. fulva, ya que existe una diferencia notable en la producción de hojas entre tamaños de 

individuos. En helechos, la asociación entre tamaño y fenología no ha sido evaluada, pero se ha visto 

en otros grupos (i.e., angiospermas) que el tamaño puede afectar los patrones temporales en los 

tiempos de floración (Bustamante & Búrquez, 2008). Aunque es probable que otros factores, como la 

composición genética de los individuos, sean relevantes para determinar la temporalidad de la 

fenología. Por lo tanto, analizar la genética de las poblaciones (estructura genética) y su relación con 

la fenología y la morfología nos permitirá conocer si la genética también es un factor que afecta la 

fenología. 

Existe variación fenológica y morfológica intra-poblacional a lo largo del gradiente altitudinal, 

lo cual parece estar asociado a diferencias en condiciones del ambiente. Existe una mayor densidad 

de individuos y un ligero aumento en la producción de hojas en zonas con temperatura y humedad 

constante y poca intensidad lumínica. La variación fenológica y morfológica en helechos arborescentes 

puede presentarse de dos formas a lo largo del gradiente altitudinal: 1) una reducción en la 

sincronicidad del evento fenológico, pero con un incremento en la intensidad, conforme se aleja de 

las condiciones ambientales óptimas de la especie, como en el caso de Cibotium splendens (Wick & 

Hashimoto, 1971); o 2) un desfase temporal en el evento fenológico conforme se aleja de las 

condiciones óptimas para la especie el evento fenológico se produce en temporalidades diferentes, 

como sucede en Culcita macrocarpa (Arosa et al., 2009). Hasta el momento, los datos apuntan a que 

C. fulva presenta una respuesta similar al primer escenario, para comprobarlo será necesario ampliar 

la cantidad de muestreos fenológicos, así como incluir toda la distribución altitudinal de la especie 

(1500-2300 m s. n. m.), otras localidades e incluir la cantidad de hojas de los individuos mayores a 4 

m.  

Para poder detectar que la variación fenológica y morfológica en C. fulva está asociada al 

recambio de especies será necesario detectar si la variación es debida a plasticidad fenotípica o a 

adaptaciones locales, por lo que será necesario realizar estudios de tipo de trasplante recíproco. Los 

estudios de trasplante reciproco han demostrado ser efectivos para analizar las respuestas a cambios 

de ambiente y de aislamiento reproductivo (de Vargas & Droste, 2014; Sianta & Kay, 2021; Via, 2001). 

Los estudios de trasplante reciproco permitirán detectar si los patrones observados tanto para el 

orden como para la especie de estudio son reflejo de factores filogenéticos o de factores ambientales. 
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Al existir escasa información respecto a trasplantes recíprocos en helechos, realizarlo en helechos 

arborescentes puede ser un comienzo para entender el efecto de la fenología en el recambio de 

especies en helechos. 

 

Predicción modelos y fenología C. fulva 

Existen comportamientos generales para la producción de hojas fértiles y estériles, que permite 

agrupar a las especies estudiadas según el tipo de asociación fenología-ambiente. Esto permite hacer 

predicciones sobre la fenología en especies no incluidas en el análisis de trabajos fenológicos. Por 

ejemplo, la asociación negativa entre producción de hojas fértiles y ambiente que observé en 

Cyatheaceae, y en Cyathea en particular, se recuperó en gran medida en C. fulva. La producción de 

hojas fértiles aumenta durante el inverno, cuando la temperatura disminuye, y disminuye durante el 

verano, cuando aumenta la temperatura, comportándose de manera similar a lo esperado. Sin 

embargo, la especie no se comporta de manera similar a lo esperado cuando se analiza el ambiente 

de un mes antes de la producción del evento fenológico. Al observar los dos muestreos fenológicos 

con el ambiente de un mes antes observé que para el mes de octubre (inicio de la producción de hojas 

fértiles) y septiembre (un mes antes de la producción de hojas fértiles), la temperatura aumenta, 

contrario al observado en el grupo NFt. Mientras que para febrero (el aparente pico en la producción 

de hojas fértiles) y enero (un mes antes de la producción), la temperatura disminuye, igual a lo 

esperado en el grupo NFt. Probablemente esto se deba a que el modelo tiende a dar más peso a los 

valores asociados a los picos para los eventos fenológicos, por lo que el comportamiento para las zonas 

con menor producción no es reflejado por el modelo. 

Los patrones observados para hojas estériles fueron asincrónicos para la mayoría de las 

especies, pero observé evidencia de dos patrones. El grupo PSt está conformado por las familias 

Plagiogyriaceae, Cibotiaceae y Cyatheaceae a excepción del género Cyathea, y muestran una 

asociación positiva (aumento en la temperatura asociado a un aumento en la producción de hojas 

estériles), y el grupo NSt conformado por Cyathea y Dicksoniaceae con una asociación negativa 

(aumento en la temperatura asociado a una disminución en producción de hojas estériles). Al 

comparar estos patrones generales con el observado en C. fulva, observé que no hay similitud de 

comportamiento, ya que la especie presenta un ligero aumento de producción de hojas durante 

verano (aumento temperatura) y un cese de producción durante invierno. Un patrón fenológico 

similar ocurre en Cyathea praecincta y C. atrovirens (Jl. Schmitt & Windisch, 2012; Silva et al., 2018), 

que disminuyen la producción de hojas estériles cuando la temperatura se reduce. Esta discrepancia 

probablemente se deba a tres factores: 1) la diversidad de los datos analizados en otras especies no 

permite establecer de manera clara patrones generales; 2) la producción de hojas estériles no está 

asociada a condiciones específicas; y 3) la diversidad de ambientes que presentan las especies -- 

incluso dentro de un mismo género y dentro de la misma especie entre poblaciones -- limita una 

generalización de patrones.   
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Conclusiones 

En esta tesis resalté la importancia de analizar los patrones generales de fenología en helechos 

arborescentes y su relación con el ambiente. Encontré asociaciones generales entre fenología y 

variables ambientales en especies de helechos arborescentes, con algunas diferencias importantes 

entre grupos de especies y entre poblaciones de una misma especie. Sin embargo, aún falta mucha 

información sobre la fenología en el grupo, lo que limita nuestro entendimiento sobre la periodicidad, 

la regularidad y sincronía de los eventos fenológicos en este grupo de plantas. Por ello, propongo una 

metodología con definiciones claras de los eventos fenológicos que permitirá capturar y analizar la 

fenología de manera consistente. Esta metodología fue implementada en campo para llevar a cabo el 

análisis de la fenología a nivel poblacional a lo largo de un gradiente altitudinal. La aplicación de la 

metodología planteada me permitió obtener buenos resultados, pero resulta importante seguir 

refinando las definiciones y la clasificación de cada evento fenológico para que los muestreos futuros 

sean más precisos y consistentes. Por ejemplo, será necesario establecer una definición precisa y fácil 

de cuantificar para la senescencia de las hojas, ya que en campo resultó muy complicado medir esta 

variable. Un seguimiento diario individual de las hojas puede servir para tener mejor precisión de las 

definiciones de senescencia, expansión de las hojas y longevidad de las hojas.  

Para la segunda parte de la tesis realicé un seguimiento de los eventos fenológicos en Cyathea 

fulva, lo que me permitió observar que existen patrones marcados en la producción de circinios a lo 

largo del gradiente altitudinal. Asimismo, observé que la distribución de los tamaños de los individuos 

parece estar asociada a la intensidad lumínica y a la cobertura de dosel y que a su vez el tamaño de 

los individuos parece afectar la temporalidad y sincronía de los eventos fenológicos. Mis datos indican 

que existe variación morfológica y fenológica a lo largo del gradiente, lo que me permitió explorar la 

periodicidad y regularidad; así como la presencia de variaciones microambientales a lo largo del 

gradiente, que podrían estar asociadas a las variaciones morfológicas y fenológicas en Cyathea fulva. 

Sin embargo, será necesario ampliar espacial y temporalmente el seguimiento de la fenología en C. 

fulva para entender de mejor manera como el ambiente afecta a la fenología en esta especie y si existe 

regularidad en el espacio, en el tiempo y entre especies. Dar seguimiento a la fenología en otras 

poblaciones de C. fulva y otras especies permitirá detectar si el patrón aquí observado es generalizado, 

o sólo es una situación particular para C. fulva en esta localidad, por lo que analizar las demás especies 

en la zona y otras poblaciones de C. fulva resultará relevante. 

 

Este trabajo es uno de los primeros trabajos en analizar la fenología en términos de variación 

intra-poblacional y de gradientes ambientales, lo cual sirve como primer paso para relacionar los 

patrones fenológicos con el recambio de especies y responder la pregunta de por qué los helechos 

arborescentes presentan un marcado recambio altitudinal y para ahondar más en el estudio de los 

patrones fenológicos en helechos arborescentes y su asociación con gradientes ambientales. Para 

lograr esto será necesario:  
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1) Estudiar la fenología en las familias y géneros para los que no existe información 

(Metaxyaceae, Loxsomopsis, Thyrsopteridaceae), así como ampliar el conocimiento para las 

familias más diversas (Cyatheaceae y Dicksoniaceae). Esto permitirá describir de mejor 

manera los patrones fenológicos particulares y generales en helechos arborescentes. 

2) Incluir múltiples poblaciones, ya sea de una misma localidad o de diversas localidades, para 

incorporar una mayor variación ambiental. Además, incorporar más variables ambientales al 

estudio, como la composición del suelo, la velocidad y dinámica del viento, e interacciones 

con otros organismos (e. g., hongos). 

3) Incluir información genética y espacial para cada individuo con el fin de detectar diferencias 

genéticas y patrones espaciales de diferenciación y su posible relación con diferencias en el 

ambiente y la fenología. 

5) Analizar la estructura de edades (tamaños) para entender como el tamaño afecta la 

producción de hojas entre los individuos y determinar si el tamaño de los individuos es un 

buen indicador de la edad.  

6) Analizar características morfológicas y anatómicas relevantes, como el grosor de las hojas y 

la cantidad y densidad de estomas y evaluar si existen diferencias entre hojas fértiles y 

estériles. 

7) Incorporar a la fase gametofítica al estudio de la fenología en helechos, mediante 

experimentos en laboratorio o estudios en campo que exploren los tiempos y porcentajes de 

germinación y maduración y su relación con variables ambientales.  
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Apéndice A 

 

Figura 20.  Mapa de distribución de los individuos. en Santiago Comaltepec, Oaxaca. Parcela 1 (2210 m s. n. m.). Los 

colores indican la altura de los individuos. El tamaño de los círculos representa la cobertura del promedio de dos hojas 

medidas en campo. Los cuadrados de color rojo corresponden a los sensores de temperatura y luz, mientras que la 

estrella de color azul corresponde al sensor de humedad y temperatura. La escala en la que se encuentra el mapa es 

1:100. 
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Figura 21. Mapa de distribución de los individuos en Santiago Comaltepec, Oaxaca. Parcela 5 (1978 m s. n. m.). Los 

colores indican la altura de los individuos. El tamaño de los círculos representa la cobertura del promedio de dos hojas 

medidas en campo. Los cuadrados de color rojo corresponden a los sensores de temperatura y luz, mientras que la 

estrella de color azul corresponde al sensor de humedad y temperatura. La escala en la que se encuentra el mapa es 

1:100. 
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Figura 22. Mapa de distribución de los individuos en Santiago Comaltepec, Oaxaca. Parcela 2 (2178 m s. n. m.). Los 

colores indican la altura de los individuos. El tamaño de los círculos representa la cobertura del promedio de dos hojas 

medidas en campo. Los cuadrados de color rojo corresponden a los sensores de temperatura y luz, mientras que la 

estrella de color azul corresponde al sensor de humedad y temperatura. La escala en la que se encuentra el mapa es 

1:100. 
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Figura 23. Mapa de distribución de los individuos. en Santiago Comaltepec, Oaxaca. Parcela 4 (2007 m s. n. m.). Los 

colores indican la altura de los individuos. El tamaño de los círculos representa la cobertura del promedio de dos hojas 

medidas en campo. Los cuadrados de color rojo corresponden a los sensores de temperatura y luz, mientras que la 

estrella de color azul corresponde al sensor de humedad y temperatura. La escala en la que se encuentra el mapa es 

1:100. 
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Apéndice B 

Datos Campo 

 

  

Parcela Especie Transecto Coordenadas_NCoordenadas_WAltitud Individuo Esteriles Fertiles soros_inmadurossoros_madurosCircinios senescencia Altura C_base C_medio C_apice Long_hojaNSLong_OE Distribucion_m Distribucion_grados Distribucion_ind

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 1 2 0 0 0 1 0 35.5 34 36.6 229 227 105 93 2

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 2 2 0 0 0 2 0 39.9 47 40 226 198 595 104 3

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 3 4 0 0 0 1 0 41 40 41 247 254 244 95 4

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 4 4 0 0 0 1 0 46 43 50 300 335 510 102 5

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 5 4 0 0 0 1 0 28 28 31 171 204 160 126 6

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 6 3 0 0 0 4 0 25 23 30 130 168 402 355 7

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 7 6 0 0 0 2 0 60 62 65 286 287

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 8 6 0 0 0 3 0 29 37 45 202 232 89 275 6

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 9 2 0 0 0 2 0 13 24 25 131 128 201 103 8

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 10 4 0 0 0 3 0 75 31 43 249 270 559 215 9

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 11 2 3 0 3 3 0 390 41 27 41 214 270 1335 305 10

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 21 3 0 0 0 3 0 113 34 35 215 230 19 268 29

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 22 4 0 0 0 6 0 239 51 55 68 280 280 225 197 29

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 23 11 0 0 0 4 0 231 55 63 68 290 245 345 237 22

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 24 5 0 0 0 3 0 40 40 46 322 297 123 193 26

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 25 4 0 0 0 1 0 45 39 39 228 263 141 285 24

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 26 3 0 0 0 4 0 70 36 44 326 318 337 265 25

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 27 4 0 0 0 3 0 80 31 41 235 270 240 358 30

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 28 4 0 0 0 4 0 153 50 49 246 303 910 180 27

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 29 8 0 0 0 2 0 260 41 51 55 327 305 285 208 23

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 30 2 0 0 0 2 0 20 24 27 100 207

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 31 3 0 0 0 4 0 119 38 53 361 300 755 256 21

1 HOBO 1B 17.58819 96.39971 2210 400 33 9

1 HOBO 1A 17.58819 96.39971 2210 360 170 1

1 HOBO 1C 17.58819 96.39971 2210 230 32 11

1 HOBO 1D 17.58819 96.39971 2210 250 179 10

2 HOBO 2A 17.59058 96.39815 1978 160 237 27

2 HOBO 2B 17.59058 96.39815 1978 485 94 23

2 HOBO 2C 17.59058 96.39815 1978 149 98 31

2 HOBO 2D 17.59058 96.39815 1978 266 321 22

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 32 2 1 0 1 5 0 241 71 43 45 277 280 206 285 33

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 33 8 0 0 0 2 0 186 57 51 59 230 200 185 265 34

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 34 1 0 0 0 2 0 50 27 28 111 300 300 35

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 35 1 0 0 0 1 0 32 35 38 240 185 300 36

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 36 5 0 0 0 3 0 59 32 49 315 317 307 312 37

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 37 1 0 0 0 2 0 15 37 36 127 197 84 316 38

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 38 2 2 2 0 2 0 28 42 47 216 228 147 299 39

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 39 2 0 0 0 0 0 18 24 29 58 138 176 320 41

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 40 1 0 0 0 1 0 20 20 30 90 149 253 305 41

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 41 2 0 0 0 0 0 5 17 16 60 78 10 271 40

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 42 2 0 0 0 0 0 17 21 22 137 138 67 276 40

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 43 2 0 0 0 2 0 20 25 26 184 179 200 314 42

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 44 3 0 0 0 1 0 24 30 32 140 143 362 342 43

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 45 0 1 0 1 9 0 185 55 60 63 315 765 139 HOBO 3C

3 HOBO 3A 17.59034 96.40076 2178 37 33

3 HOBO 3B 17.59034 96.40076 2178 517 47 43

3 HOBO 3C 17.59034 96.40076 2178 590 122 44

3 HOBO 3D 17.59034 96.40076 2178 325 160 39

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 46 5 0 0 0 3 0 158 44 51 275 250 480 156 47

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 47 5 0 0 0 6 0 185 53 51 62 180 280 1329 280 50

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 48 3 0 0 0 5 0 67 36 37 255 256 390 154 46

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 49 3 0 0 0 4 0 20 23 38 234 230 181 179 48

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 50 2 0 0 0 3 0 36 40 43 250 250 860 290 51

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 51 3 0 0 0 0 0 21 30 35 195 186 65 260 52

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 52 2 0 0 0 1 0 27 23 32 190 160 660 161 53

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 53 1 4 0 4 1 0 192 45 47 55 250 265 695 246 54

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 54 2 1 0 1 7 0 235 54 33 47 320 215 431 216 55

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 55 3 0 0 0 4 0 205 36 42 56 253 252 320 350

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 56 3 0 0 0 2 0 15 19 21 123 113 596 294 54

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 57 3 0 0 0 1 0 10 34 35 167 138 80 160 58

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 58 2 0 0 0 1 0 14 22 27 55 175 386 174 56

4 HOBO 4A 17.59055 96.39926 2007 322 337 54

4 HOBO 4B 17.59055 96.39926 2007 404 304 52

4 HOBO 4C 17.59055 96.39926 2007 199 122 47

4 HOBO 4D 17.59055 96.39926 2007 415 211 50

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 59 2 0 0 0 3 0 61 40 53 250 271

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 60 3 1 1 0 3 0 38 36 44 300 262 148 61

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 61 2 0 0 0 2 0 10 28 30 220 194 118 165 62

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 62 3 0 0 0 3 0 37 32 40 276 298 155 137 63

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 63 3 0 0 0 3 0 82 46 48 310 316 135 205 64

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 64 5 0 0 0 2 0 67 33 48 342 310 376 86 65

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 65 2 0 0 0 3 0 23 30 35 225 260 90 171 66

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 66 2 0 0 0 1 0 24 24 22 149 140 360 190 68

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 67 1 0 0 0 1 0 33 25 29 163 264 64 68

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 68 7 0 0 0 7 0 170 55 64 75 355 330 120 198 69

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 69 6 1 1 0 6 0 173 58 72 79 275 365 117 222 70

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 70 1 0 0 0 4 0 150 45 73 353 293 114 72

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 71 1 0 0 0 3 0 51 28 34 190 42 240 72

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 72 2 0 0 0 1 0 27 27 29 205 225 137 157 73

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 73 2 2 0 2 4 0 110 58 60 325 283 95 159 74

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 74 2 0 0 0 1 0 55 32 41 215 255 600 155 75

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 75 2 0 0 0 0 0 23 32 27 140 150 1012 185 59

5 HOBO 5A 17.5908 96.39972 2018 382 236 60

5 HOBO 5B 17.5908 96.39972 2018 150 103 74

5 HOBO 5C 17.5908 96.39972 2018 200 110 74

5 HOBO 5D 17.5908 96.39972 2018 400 69 68
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Continuación Tabla 

 

  

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 2N

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 3N

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 5N

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 6N

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 7N

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 8N

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 9N

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 10N

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 11N

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 12N

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 13N

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 14N

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 15N

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 16N

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 17N

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 18N

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 19N

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 20N

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 21N

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 1 3 0 0 0 3 1 35.5 30 35 249 246

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 2 3 0 0 0 4 2 39 31 40 220 232

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 3 3 0 0 0 1 3 58 43 41 350 300

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 4 0 6 0 6 6 7 93 45 57.5 322 348

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 5 4 0 0 0 5 2 28 34 40 215 216

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 6 3 0 0 0 5 2 22 24 32 193 208

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 7 6 0 0 0 8 8 93 61 61 351 340

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 8 6 0 0 0 5 2 33 44 50 200 238

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 9 4 0 0 0 4 2 13 29 27 140 136

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 10 3 1 1 0 1 7 84 30 33 43 272 288

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 11 0 6 0 6 0 7 388 42 25 41 180 190

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 500 1 0 1 166 450 85 10

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 2N 600 354 224 1N

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 3N 1 0 1 600 369 122 2N

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 499 1 1 0 286 257 103 1N

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 32 0 8 1 7 1 7 252 73 49 66.5 235 205

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 33 2 0 0 0 8 7 186 53 53.5 63

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 34 1 0 0 0 2 1 57 33 29 100

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 35 2 0 0 0 1 4 24 31 35.5 140 250

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 36 4 0 0 0 3 7 63 31 48.5 326 342

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 37 3 0 0 0 3 2 10 36 36 206 210

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 38 2 1 0 1 2 7 35 34 42 221 239

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 39 3 0 0 0 1 3 16 24 27 158 146

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 40 1 0 0 0 1 6 19 21 25 140

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 41 2 0 0 0 1 5 6 15.5 14 87 84

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 42 1 0 0 0 3 5 10 19 23 132

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 43 2 0 0 0 1 5 16 26 25 181 155

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 44 2 0 0 0 2 5 20 28 31 181 142

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 45 0 5 0 5 6 3 170 52 60 69 358 320

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 5N 1 0 1 400 750 155 45

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 6N 400 414 283 5N

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 59 0 4 1 3 2 4 60 41 51 260 234

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 60 1 2 1 1 3 5 36 34.5 40 286 276

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 61 2 0 0 0 2 6 10 26 32 228 237

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 62 4 0 0 0 2 5 42 35 42 290 276

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 63 4 0 0 0 3 5 55 43.2 51.5 57 348 330

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 64 4 0 0 0 3 5 75 35 43 49 343 333

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 65 2 0 0 0 3 7 19 29 36 265 261

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 66 2 0 0 0 3 5 21 23 23 175 150

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 67 1 0 0 0 2 4 31 23 28 214

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 68 0 8 8 0 2 3 171 62 66 86 336 356

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 69 0 5 5 0 3 6 175 58 66.5 74 401 330

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 70 2 2 2 0 4 5 150 56 63 78 339 278

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 71 2 0 0 0 3 4 40 28 33.5 202 152

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 72 1 0 0 0 2 6 24 24 29 202

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 73 0 4 0 4 3 6 150 61 57 66 294 296

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 74 4 0 0 0 1 4 64 30 39 43 238 265

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 75 2 0 0 0 0 5 17 32 25.5 157 217

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 7N 400 120 234 73

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 8N 400 420 147 59

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 9N 400 370 52 74

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 46 4 0 0 0 3 2 162 45.5 46 52 320 270

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 47 3 1 1 0 3 4 194 51 49.5 38 330 200

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 48 1 0 0 0 3 4 71 34 36 196

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 49 3 0 0 0 3 4 20 22 37 170 245

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 50 4 0 0 0 2 4 37 39 44 255 260

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 51 3 0 0 0 2 3 20 23 35 194 187

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 52 2 0 0 0 2 4 25 23 32 177 192

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 53 2 0 0 0 2 5 195 44 40 51 260 210

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 54 1 4 4 0 1 4 207 60 33 45 273 234

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 55 3 0 0 0 1 4 202 50 39 54 250 224

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 56 3 0 0 0 1 2 17 13 22 144 134

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 57 2 0 0 0 1 4 11 31 29 129 150

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 58 0 0 0 0 1 2 14 29 33

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 10N 1 1 0 600 585 72 46

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 11N 600 160 301 HOBO 4D

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 12N 600 370 354 53

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 13N 1 1 0 600 290 53 53

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 14N 600 176 71 55

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 15N 600 187 57 56

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 24 3 0 0 0 3 4 30 16 47 317 320 240 5 30

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 30 1 0 0 0 2 6 13 23 28 183 128 295 25

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 25 3 0 0 0 3 3 36 30 40 256 288 325 260 26

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 26 4 0 0 0 2 4 75 43 44 316 259 112 198 27

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 27 5 0 0 0 1 6 76 32 40 282 286 160 236 HOBO 2A

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 28 4 0 0 0 2 4 114 50 40 49 293 284 900 170 27

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 23 1 5 5 0 5 7 226 55 54 83 269 240 270 196 28 a 23

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 22 5 0 0 0 3 3 230 45 61 72 297 298 328 244 23

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 21 3 0 0 0 3 5 120 34 34 39 233 236 226 210 22

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 29 4 1 1 0 1 5 259 43 46 64 272 276 210 198 22

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 31 5 0 0 0 1 1 127 35 45 47 270 250 525 286 16N

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 16N 600 420 30 21

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 17N 600 195 110 21

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 18N 600 340 302 22

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 19N 1 1 0 600 160 333 HOBO 2B

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 20N 1 1 0 600 385 160 16N

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 21N 650 406 330 21

2 HOBO 2A 30 17.59058 96.39815 1978 HOBO 2A

2 HOBO 2B 30 17.59058 96.39815 1978 HOBO 2B 448 97 23

2 HOBO 2C 30 17.59058 96.39815 1978 HOBO 2C 143 115 31

2 HOBO 2D 30 17.59058 96.39815 1978 HOBO 2D 250 326 22
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Continuación tabla 

   

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 1 4 0 0 0 0 0 40 33

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 2 4 0 0 0 0 0 42 27

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 3 4 0 0 0 0 4 65 39

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 4 4 1 0 1 0 5 93 42

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 5 5 0 0 0 0 2 33 37

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 6 3 0 0 0 0 3 29 27.2

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 7 6 0 0 0 0 7 80.5 61

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 8 7 0 0 0 0 4 37 48

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 9 5 0 0 0 0 4 23 35

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 10 5 0 0 0 0 2 85 28

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 11 0 5 0 5 0 3 391 55 29.5 41.5

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 500 3 1 0 1 0 3 166 33 30 42.2 163 180

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 499 0 5 0 5 0 0 286 47 35 47 181 198

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 32 0 8 0 8 0 1 257 75 42 62.5

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 33 9 0 0 0 0 5 192 62 51 65.2

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 34 1 0 0 0 0 0 55 33 29

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 35 2 0 0 0 0 0 29 34 34

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 36 6 0 0 0 0 3 60 35 55

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 37 2 0 0 0 0 3 10 37 37

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 38 3 0 0 0 0 7 37 36 43

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 39 3 0 0 0 0 1 20 25 27

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 40 2 0 0 0 0 0 13 22 26

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 41 2 0 0 0 0 1 13 16 16

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 42 1 0 0 0 0 3 15 19 23

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 43 2 0 0 0 0 5 20 26 27

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 44 2 0 0 0 0 2 24 30 32

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 45 1 8 0 8 0 0 181 50 52 64

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 60 4 1 0 1 0 2 42 34 42

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 61 3 0 0 0 0 1 17 29 31

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 62 4 0 0 0 0 1 55 33 43

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 63 5 0 0 0 0 4 85 51 56

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 64 4 0 0 0 0 7 70 37 50

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 65 2 0 0 0 0 6 20 31 36

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 66 3 0 0 0 0 2 21 21 23

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 67 1 0 0 0 0 5 40 24 26

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 68 3 10 0 10 0 5 189 65 59 77

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 69 6 5 0 5 0 7 184 99 49 69

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 70 6 2 0 2 0 3 150 46 55 68

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 71 2 0 0 0 0 1 50 27 34

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 72 2 0 0 0 0 3 30 31 32

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 73 0 6 0 6 0 4 107 63 68

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 74 3 0 0 0 0 5 52 32 39

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 75 2 0 0 0 0 1 20 30 27

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 59 2 4 0 4 0 5 66 31 51

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 46 2 3 0 3 0 2 167 48 47 48

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 47 1 7 0 8 0 6 218 51 46 60

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 48 3 0 0 0 0 2 65 36 36

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 49 3 0 0 0 0 3 25 23 36

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 50 4 0 0 0 0 1 39 38 45

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 51 3 0 0 0 0 2 24 26 31

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 52 1 0 0 0 0 0 28 23 30

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 53 0 6 0 6 0 3 200 46 43 48

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 54 4 2 0 2 0 2 231 58 28 45

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 55 3 0 0 0 0 2 219 48 36 47

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 56 3 0 0 0 0 3 19 18 24

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 57 3 0 0 0 0 0 12 33 29

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 58 2 0 0 0 0 0 13 22 28

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 30 1 0 0 0 1 3 19 24 27

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 24 3 0 0 0 1 4 35 44 44

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 25 3 0 0 0 0 7 40 31 39

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 26 5 0 0 0 1 3 79 43 46

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 27 4 0 0 0 0 6 86 33 39

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 28 4 0 0 0 0 4 110 40 35 44

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 22 7 0 0 0 0 6 239 51 55 64

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 23 5 7 0 7 0 0 243 60 49 66

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 21 4 0 0 0 0 0 120 31 37

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 29 8 0 0 0 1 0 257 46 48 57

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 31 5 0 0 0 0 1 128 39.5 43 45

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 21N 1 1 650
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Continuación tabla 

 

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 1 1 0 0 0 1 2 39 36 34.5

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 2 0 0 0 0 0 1 40 30 38

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 3 0 0 0 0 0 2 64 38 42

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 4 0 0 0 0 9 0 91 46 48

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 5 2 0 0 0 1 2 41 38 41

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 6 1 0 0 0 1 1 18 35 31

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 7 1 0 0 0 4 3 70 57 62

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 8 2 0 0 0 1 3 40 51 51

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 9 0 0 0 0 1 2 24 28 33

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 10 0 0 0 0 0 1 78 30 46

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 11 0 0 0 0 0 1 394 38 25 37

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 499 0 0 0 0 0 2 261 52 34 42

1 fulva 30 17.58819 96.39971 2210 500 0 0 0 0 0 3 199 35 32 36

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 32 0 0 0 0 0 1 243 68 48 58

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 33 0 0 0 0 0 2 184 58 53 60

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 34 0 0 0 0 0 1 47 28 27

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 35 0 0 0 0 0 1 31 31 35

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 36 0 0 0 0 1 3 57 33 49

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 37 0 0 0 0 0 1 3 37 38

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 38 1 0 0 0 0 2 34 38 41

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 39 1 0 0 0 0 2 17 26 28

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 40 1 0 0 0 0 2 20 19 27

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 41 0 0 0 0 1 2 5 14 14

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 42

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 43 0 0 0 0 0 1 19 26 27

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 44 1 0 0 0 2 1 28 29 35

3 fulva 35 17.59034 96.40076 2178 45 0 0 0 0 0 0 189 54 58 63

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 60 0 0 0 0 1 2 37 34 41

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 61 1 0 0 0 0 1 12 31 31

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 62 0 0 0 0 2 2 50 34 39

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 63 1 0 0 0 2 1 85 54 53

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 64 0 0 0 0 2 0 72 38 48

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 65 1 0 0 0 2 1 25 32 36

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 66 1 0 0 0 0 1 24 20 24

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 67 0 0 0 0 0 1 36 22 26

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 68 3 0 0 0 0 4 189 68 63 74

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 69 0 0 0 0 0 2 191 67 67 67

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 70 0 0 0 0 1 2 159 47 58 73

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 71 0 0 0 0 2 0 54 26 32

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 72 1 0 0 0 1 0 30 26 29

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 73 0 0 0 0 1 1 178 59 58 61

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 74 1 0 0 0 1 1 54 29 39

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 75 0 0 0 0 1 0 20 29 26

5 fulva 35 17.5908 96.39972 2018 59 0 0 0 0 2 0 70 38 42

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 49 1 0 0 0 0 1 23 24 37

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 48 0 0 0 0 0 0 66 35 45 35

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 46 0 0 0 0 0 0 160 49 40 49

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 47 0 0 0 0 0 1 230 59 58

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 50 2 0 0 0 1 2 40 39 44

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 51 1 0 0 0 0 1 27 24 32

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 52 0 0 0 0 1 1 28 25 30

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 53 0 0 0 0 0 0 209 50 36 48

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 54 0 0 0 0 1 2 229 54 30 41

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 55 0 0 0 0 0 1 212 48 35 47

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 56 1 0 0 0 0 1 21 28 24

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 57 1 0 0 0 2 0 18 32 28

4 fulva 35 17.59055 96.39926 2007 58 0 0 0 0 0 1 14 28 28

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 24 1 0 0 0 0 2 39 43 43

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 30 0 0 0 0 0 0 17 24 26

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 25 0 0 0 0 1 0 39 31 37

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 26 0 0 0 0 2 2 80 39 44

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 27 0 0 0 0 2 1 83 42 40

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 28 0 0 0 0 1 0 110 43 42

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 23 0 1 0 1 0 2 256 54 48 63

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 22 0 0 0 0 0 3 247 50 50 54

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 29 0 0 0 0 1 0 259 46 49 53

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 21 0 0 0 0 0 1 123 33 36

2 fulva 30 17.59058 96.39815 1978 31 0 0 0 0 0 0 138 42 46
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Valores crudos muestras de suelo 

 

No. Ident. pH CE
M.O.          

( % )
N   Ctotal Ptotal P K Ca Mg Na CIC

N-  

NO3

N-  

NH4

Fe

Lab. 1:2 *
1:5 

H2O
Walkley - Kjeldhal % % Olsen ← →

DTPA

 H20 mmhos/ Black (%) ppm ppm ppm

dS m-1

2911 2C (26) 3.8 0.07 11 0.4 5.9 0.10 12 0.4 0.6 0.4 0.1 25.3 85 25 320

2912 2B (28) 4 0.05 6 0.3 4.2 0.08 17 0.2 0.6 0.3 0.0 18.4 39 19 291

2913 1A (3) 3.7 0.06 5 0.2 4.8 0.02 7 0.3 0.2 0.2 0.1 16.1 32 35 49.0

2914 2* 3.6 0.14 10 0.3 7.5 0.09 16 0.3 0.7 0.5 0.1 14.8 110 25 431

2915 1* 3.5 0.08 16 0.4 19.5 0.03 10 0.4 0.5 0.6 0.2 33.1 29 66 261

2916 2A (29) 4.4 0.07 8 0.4 5.4 0.07 11 0.3 2.2 0.6 0.1 21.3 65 19 347

2917 1B (7) 3.8 0.11 ** 0.3 41.2 0.07 39 1.5 3.5 4.4 0.2 110.0 27 295 116

2918 1C (11) 3.4 0.15 14 0.3 7.8 0.01 13 0.6 0.6 0.4 0.1 23.8 47 48 95

2919 3B (38) 3.3 0.06 10 0.9 8.3 0.02 8 0.4 0.6 0.4 0.1 25.6 31 29 443

2920 3* 3.6 0.07 29 0.8 21.3 0.06 10 0.6 1.5 0.9 0.2 45.1 52 63 406

2920 A 3C (45) 3.8 0.05 7 0.2 4.5 0.05 5 0.2 0.7 0.4 0.0 20.0 57 26 292

2920 B 3A (33) 3.5 0.11 20 0.7 10.2 0.04 8 0.3 2.0 0.7 0.1 47.3 95 29 518

2920 C 4A (46) 3.7 0.08 11 0.2 7.7 0.07 11 0.3 0.9 0.5 0.0 24.6 74 28 393

2920 D 4B (51) 3.3 0.09 31 0.4 22.8 0.08 27 0.7 1.0 1.0 0.2 53.7 72 143 494

2920 E 4C (55) 3.7 0.04 30 0.6 19.7 0.12 21 0.7 2.7 1.2 0.1 42.2 67 51 540

2920 F 5A (62) 3.4 0.07 31 0.8 21.93 0.07 16 0.5 3.0 1.0 0.1 91.7 100 80 345

2920 G 5C (75) 3.6 0.05 7 0.3 4.35 0.06 5 0.2 0.1 0.2 0.2 28.3 50 37 364

2920 H 4* 3.9 0.03 15 0.6 9.14 0.10 5 0.3 0.2 0.4 0.0 27.0 102 37 363

2920 I 5* 3.6 0.05 26 0.7 15.23 0.08 18 0.5 2.5 1.7 0.0 50.6 81 52 440

2920 J 5B (73) 3.6 0.06 9 0.4 4.948 0.07 9 0.3 0.4 0.5 0.0 17.4 77 16 426

NH4OAc 1 N 

pH 7

meq/100g

(cmoles+Kg -1)

ppm

KCl 2 N
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