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Introduccion:

Los helechos son plantas corméfitas con sistema vascular, y criptégamas pues no
producen semillas y se reproducen a través de esporas. Pertenecen a un grupo artificial
de plantas vasculares criptégamas y primitivas, reunidas antiguamente en un danico
taxén; la division Pteridophyta. En este taxén se agrupan las clases Lycopsida,
Equisetopsida, Psilotopsida, Ophioglossopsida vy Filicopsida. Actualmente esta
clasficacion esta descartada, por ser Pteridophyta un grupo parafilético.

La clase Filicopsida, que incluye a los helechos, no es en realidad tampoco un
grupo monofilético. Incluye a Maratiidae, plantas con aspecto de helechos, pero con
eusporangios y cercanas a los equisetos, y a Polypodiiae, verdaderos helechos con
leptosporangios.

Los primeros helechos aparecen en el registro f6sil durante el devénico superior.
Las familias existentes en este periodo estan extintas. La mayor parte de los helechos
existentes hoy en dia tienen su origen en las radiaciones vegetales de los periodos
pérmico y triasico (Fig. 1). Actualmente la mayor parte de los helechos tienen un
pequeiio porte, y son poco frecuentes, pero esto no ha sido siempre asi.
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1/ El contexto paleontolégico y
paleoecologico de la evolucion
de los helechos:

Durante el Precambrico dominan

los procariotas. Las bacterias
fotosintéticas, especialmente las
cianobacterias, y las primeras algas

eucariotas oxidan la atmésfera y crean la
capa de ozono. La reduccion de radiacion
ultravioleta por el oxigeno permite a los
vegetales conquistar el medio terrestre.

Las primeras evidencias fésiles de
vida wvegetal terrestre (embriofitos)
corresponden al periodo ordovicidico. La
aparicion de las primeras plantas
vasculares, y de los helechos, se produce
durante el periodo devénico superior,
durante la era paleozoica. En esta era las
condiciones ecolégicas eran muy distintas
a las actuales.

Las plantas pteridéfitas
dominaron la tierra durante el final de la
era paleozoica, cuando encontraron su
auge. Después de la crisis pérmico/triasico
comienza la dominancia de las plantas
espermatoéfitas. Se trata inicialmente de
las gimnospermas, y posteriormente las
angiospermas, de mayor eficacia
reproductiva gracias a la semilla (Fig. 2).
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Figura 2: Cambios cronoldgicos en dlimero
de especies de plantas no vasculares (negr
lycophytas y monilphytas (verde)
gimnospermas (naranja) y angiospermas
(amarillo), desde el paleozoico hasta la
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El Devénico y la radiacion de los

traquedfitos:

Durante el devénico aparecen y se
diversifican las plantas vasculares. Los
Riniofitos (yacimiento de Rhynie)
extintos, son presumiblemente el grupo
mas primitivo de plantas vasculares. Al
igual que los equisetos y maratiales, los
helechos derivan de los 7Trimerdfitos,
también extintos (Fig. 1), que aparecieron
durante el inicio del periodo devénico.

Durante el periodo devénico se
produce una radiacion de las especies
vegetales terrestres equiparable a la
explosion cambrica de fauna marina.
Aparecen todos los grupos basales de
plantas corméfitas, excepto las
angiospermas. Una gran variedad de
pteridofitos se diversifica y especieliza
ocupando diversos nichos ecolégicos.
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Figura 3: Cambios edaficos y geomorfolégicc
asociados con la evolucion de las plantas
vasculares durante el devonico.

Esta colonizacion de las tierras
desocupadas conlleva importantes
cambios. Las laderas quedan protegidas

contra la erosion y el lixiviado. La
dindmica del ciclo del agua es
modificada, incrementéandose la

evapotranspiracion y favoreciendose la
formacién de acuiferos. Ademas
comienzan los procesos de formacion de
suelos fértiles, que antes de la aparicién
de la vegetaciéon wvascular eran muy
distintos a los actuales. Anteriormente
solo existen protosuelos formados por los
liquenes, primeros colonizadores de la




tierra en el ordovicidico (Fig. 3). Todos
estos cambios retroalimentan
positivamente la diversificacion y
dispersién de los pteridéfitos.

El Carbonifero y los primeros bosques:

$i el devénico se caracteriza por la
diversificacion y la colonizacién de nichos
ecolégicos terrestres, durante el periodo
carbonifero tienen lugar procesos
evolutivos de sotisficacion, adaptacion y
competencia entre la vegetacién,
forméandose asi los primeros bosques,
pantanosos, de pteridéfitos (entre los que
no dominaban especialmente los
helechos). Las plantas vasculares
criptéogamas ocuparon todos los nichos
hoy ostentados por los espermatéfitos. La
gran radiacion de pteridéfitos del
carbonifero fue responsable de un enorme
descenso en las cantidades de CO, de la

Ma
Figura 4: Cambios atmosféricos en los nivele

de CQdebidos a la expansion de las planta
vasculares durante el devonioarbonifero

La flora carbonifera ha sido muy
estudiada debido a su buen estado de
conservacion, y a que constituye la mayor
reserva de combustible fosil del registro
geologico.

La expansion de los pteridéfitos, y
la aparicion de las gimnospermas (once
géneros) que quedan en un segundo
puesto de dominancia al estar ya
ocupados muchos nichos ecolégicos,
coincidieron en este periodo con la

=

La Evolucién de los helechos

transgresion dinatitiense. Esta transgesion
corresponde con la tendencia de las
placas continentales a reunirse en pangea
Il, desapareciendo del océano hercinico.

Durante este episodio de
vulcanismo aumenté la temperatura
media del planeta, asi como el nivel del
mar debido a la fundiciéon de los
casquetes polares. Todo esto provoca un
aumento de la evapotranspiracion,
dando lugar a un clima
permanentemente lluvioso en el cinturén
intertropical y a terrenos pantanosos que
facilitaron el establecimiento y la
expansion de los bosques de pteridéfitos.
Ademas las cenizas volcanicas y las nubes
pudieron atenuar la radiacién solar
incidente en la superficie. Esta trasgresion
favorecio asi la colonizacion de la tierra
por los pteridéfitos.

La Crisis del Pérmico-Tridasico y la era
Mesozoica:

El final de la era paleozoica y
comienzo de la era mesozoica esta
marcado por un gran evento conocido
como la crisis del pérmico-triasico. Se
trata de la mayor crisis bioldogica conocida
en la historia del planeta. El intenso
vulcanismo que se produce durante la
formacion de Pangea Il produce un efecto
de retroalimentacion negativa. Las nubes
y el polvo volcanico provocan un descenso
de la temperatura al atenuar Ila
radiacién solar incidente en la atmésfera.
Este descenso de temperaturas también
fue favorecido por el descenso de los
niveles de CO, atmosférico (Fig. 4).
Debido a este enfriamiento se produce la
regresion permotridsica de las aguas
hacia los casquetes polares, y Ila
atenuacién del vulcanismo.

Durante esta crisis, el enfriamiento
y la sequia son responsables de que

queden liberados miiltiples nichos
ecolégicos, antes ocupados por los
pteridofitos. Después de la crisis, los
espermatofitos, en particular las
gimnospermas, logran relevar a los
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pteridofitos de su puesto de dominancia
demostrando su mayor eficacia
reproductiva.

Aunque los pteridéfitos regresaron
desde el inicio del mesozoico, los helechos
verdaderos han demostrado ser el grupo
de pteridéfitos con mayor éxito hasta la
actualidad. Esto demuestra que los
helechos homospéricos han sido y
contindan siendo un grupo de plantas
enormemente exitoso en diferentes tipos
de ambientes, tanto como los
espermatofitos. Las 51 familias actuales
de helechos leptosporangiados rednen
unas 11 000 especies, que se distribuyen
por todo el globo (aunque son mas
frecuentes en climas tropicales) (Fig. 5).
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Figura 5: Abundancia relativa de algunas
especies vegetales desdedparicion de los
Rhynidfitos hasta la actualidad

2/ Microevolucion y caracteres
morfologicos de los helechos:

Microevolucion de los helechos:
Actualmente se reconocen dos
tipos de especiacion vegetal, ambos de
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gran importancia entre los pteridéfitos:
especiacion gradual o abrupta.

La especiacion gradual es la
separacion paulatina y progresiva de dos
poblaciones de una misma especie, hasta
su aislamiento reproductivo.

La especiacion abrupta es la
separacion rapida y puntual de dos
poblaciones descendientes de una misma
especie por fenomenos de poliploidia (tres
o mas copias del material cromosémico).

La poliploidia es un fenémeno
fundamental en la evolucion de los
pteridofitos, entre los que méas de la
mitad de las especies actuales tienen este
origen. $e diferencian a su vez varios tipos
de poliploidia que pueden dar lugar a la
aparicion de nuevas especies.

La autopoliploidia se produce
como una simple duplicacién del material
cromosdomico. La alopoliploidia, mucho
mas importante en la evolucion vegetal,

es el resultado de un proceso de
hibridacion durante la reproduccién
sexual.
Asplenium (x=236)
$ A. adiantum-nigrum
ssp. adiantum-nigrum 2n=144!
ssp. corunnense 2n=144!
$ A. balearicum 2n=144!
A. billotii 2n=144!
A. celtibericum 2n=72!
A. ceterach 2n=144!
A. fontanum 2n=72!
$ A. foreziense 2n=144|
A. hemionitis 2n=72!
$ A. majoricum 2n=144!
A. marinum 2n=72
A. onopteris 2n=172!
Polystichum (x=41)
$ P. aculeatum 2n=164
$ P. braunii 2n=164
P. lonchitis 2n=82
P. setiferum 2n=82

Figura 6: Relacién de nimeros cromosémicc
para varias especies despleniuny
Polystichum

Un ejemplo de especiacion
abrupta por autopoliploidia es el caso de
Asplenium obovatum (2n), y del
tetraploide originado a partir de este, 4.




billotii (4n), adaptado a condiciones de
mayor atlanticidad. Miltiples especies de
este género son tetraploides (Fig. 6).

Un ejemplo de especiacion
abrupta por alopoliploidia es el caso de
los helechos europeos del género
Polystichum. P. setiferum y P. lonchistis
son dos diploides (2n) que pueden
cruzarse formando hibridos diploides; P. x
lonchitiforme (2n). Esta dltima especie
puede formar diplosporas dando lugar a
una especie alotetraploide; P. aculeatum
(4n) (Fig. 6).

Caracteres morfolégicos y filogenia de
los helechos:

Los helechos hacen su aparicién en
el devénico y se diversifican en el

carbonifero formando los primeros
bosques. Las familias de helechos

aparecidas durante estos periodos de la
era paleozoica son distintas a las
actuales, y sus fosiles fragmentados son
dificiles de identificar.

Excepto las osmundaceas, todos los
grupos de helechos actuales aparecieron
durante las radiaciones de triasico-
juréasico, durante la dominancia de las
plantas con semilla.

Los bosques del carbonifero
estuvieron ocupados por las primeras
formas arborescentes aparecidas en el
devénico superior. Estos bosques
estuvieron dominados por seis tipos de
éGrboles, dos de ellos espermatéfitos;
licopsidos, esfenofitos, filicofitos
(helechos), progimnospermas, cordaites y
pteridospermas. Se piensa que los
licopsidos representaban dos tercios de la
biomasa de estos bosques.

Los helechos arborescentes, ricos
en lignina, aparecen en el registro fésil
durante el carbonifero inferior, hace unos
360 millones de afos. Aunque han sido
desplazados por espermatofitos
arborescentes en los bosques actuales, los
helechos arborescentes han existido desde
entonces hasta la actualidad (Fig. 7).
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Figura 7: Reconstruccioén de tres helechos
arborescentes fosiles.

Ademas, los helechos fésiles del
carbonifero incluyen ya hierbas
rizomatosas, clones rizomatosos, formas
epifiticas y muy diversas arquitecturas. El
éxito de los helechos, que permitié su
diversificacion y ha permitido su actual
dominancia dentro de las pteridoéfitas, se

debe a sus caracteres morfolégicos.
Especialmente destacables son el
leptosporangio v los rizomas

subterraneos. $in embargo los helechos
muestran también rasgos reminescentes
de su antepasado trimeréfito, como la
carencia de un xilema secundario.

Los rizomas subterrdneos parecen
ser una de las claves del éxito de los
verdaderos helechos. Estos rizomas
permiten a la planta resistir a maltiples
tipos de perturbaciones como las
fragmentaciones, incendios, o la presion
de los herbivoros. Esto puede ser una de
las claves de su éxito.

De hecho, muchos equisetos
actualmente muy extendidos forman
también rizomas subterrédneos, pudiendo
asi soportar las agresiones fisicas.

El leptosporangio aparece en el
registro fosil en el devénico superior o
carbonifero inferior, en helechos
clasificados en el orden Cladoxylales.
Crece a partir de una danica célula
epidérmica. Posee una pared
monoestratificada y contiene menor
namero de esporas que los eusporangios.
La apariciéon de este tipo de esporangios




marca la diferenciacion de los verdaderos
helechos con las ophioglossoides y
maratioides.

Anadlisis genéticos sobre cuatro
secuencias de ADN y ARN de miiltiples

especies (rbcl, atpB, rps4, 18%)
demuestran que los helechos
leptosporangiados son un  grupo

monofilético, especialmente cercano a las
maratioides, del que actualmente existen
seis linajes (Fig. 8). En concreto existen
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mualtiples estudios basados en el gen rbcL
del cloroplasto de helechos actuales que
aportan miiltiples datos sobre su
clasificacion filogenética. A partir de estos
recientes estudios se han establecido las
relaciones entre pteridéfitas, donde el
leptosporangio cobra gran importancia.
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El orden Osmundales es el Gnico
orden con representantes actuales
aparecido durante el final del
Carbonifero. Aunque los cuatro dGnicos
géneros actuales han aparecido durante
el mesozoico, conservan los caracteres
ancestrales de su linaje.

Todos los otros helechos actuales
pertenecen a grupos aparecidos desués de
la crisis Pérmico-Tridsico.

Entre ellos el grupo mas primitivo
es posiblemente el de las
Hymenophyllaceas (filmy ferns), formado
posiblemente por dos grupos
monofiléticos (géneros Hymenophylum y
Trichomanes). Este grupo de helechos del
periodo triasico es dificil de situar en el
arbol filogenético. Estd muy relacionado
con los helechos Gleichenoides.

Los helechos Gleichenoides, muy
afines a los anteriores, fueron muy
diversos durante el mesozoico.

Los helechos Schizaecoideos son
también un grupo primitivo del triasico,
que ha sido propuesto, como los
anteriores, como la base de los helechos
leptosporangiados.

Los otros tres grupos son
derivados; se trata del core
leptosporangiado (core

leptosporangiate), aparecido durante el
periodo Jurasico. Este grupo incluye a los
linajes monofiléticos de helechos
heterosporeos, helechos arborescentes y
polipoides.

Los helechos arborescentes (tree
ferns), al igual que los polipoides, se
diferenciaron durante el jurasico.
Cuentan también con wvarios taxones
monofiléticos, como el de los helechos
arborescentes escamosos.

Los helechos polipoides son sin
duda los mas diversos en la actualidad,
incluyendo mas del 80% de las especies
actuales. El conocimiento de la historia
evolutiva de este linaje es ain muy
escaso.
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