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FISICILOGIA ECOLOGICA .DEL FOTOBLASTISMO EN SEMILLAS DE C:LIATRCÍ 
ESPECIES DEL GENERO e.J.PE13_ L· 

INTRODUCCION 

Alma D. L· Orozco Segovia 
Departamento de Ecolo~ia 
Instituto de Biologla 

La fisiología ecológica se diferencia de la fisiologfa 
pura en que su objeto no consiste en el estudio de los proce
sos fisiológicos UI:_il , si no en la significación ecológica 
que ~stos tienen en la determinación de la respuesta de un 
organismo como un todo, frente a la influencia del ambiente 
(Medina, 1977). En este contexto se inscribe el presente tra
bajo, pues en el se busca el hacer wia contribución al estu
dio de uno de los muchos factores que determinan la distribu
ción y abundancia de los organismos en las comunidades natu
rales: la relación que existe entre algunas de las propieda
des fisiológicas de las semillas y los factores ambientales 
que dan lugar al desencadenamiento de todos los cambios f i
siológicos que ponen fin a la latencia y disparan la germina
ción· En este caso particular se pretende estudiar con mayor 
profundidad una caracteristica fisiológica específica: la 
sensibilidad a la luz, o fotoblastismo, como mecanismo regu
lador inicial de los procesos mencionados• 

Teniendo presente que la semilla ea la estructura vege
tal cuya función es la diseminación en el espacio y la per
sistencia en el tiempo bajo condiciones desfavorables para el 
establecimiento, de un genoma que contiene un proyecto de in
dividuo, en este estudio se intentará analizar con mayor de
talle el papel que juega el fotoblastismo en el retardo tem
poral de la germinación con respecto a la diseminación· Tam
bi bn se busca entender cómo tiene lugar el condicionamiento 
para que la germinación ocurra en el sitio y el momento más 
adecuado para el establecimiento de las plantas. Tradicional
mente el fotoblastismo ha sido relacionado con la función de 
propiciar la germinación de las plantas heliófilas cuando las 
condiciones de luz son adecuadas para el establecimiento 
(Frankland, 1981)¡ sin embargo, pocos son los trabajos en los 
que esta presunción es puesta a prueba en condiciones natura
les y tomando en cuenta algunos de los muchos factores que 
pueden modificar las respuestas a la luz de las semillas. 

Para desarrollar esta investigación se escogieron 4 es
pecies del mismo gbnero, que presentan semillas fotoblásticas 
pero para las que posiblemente esta caracteristica tiene un 
significado ecológico distinto pues presentan una distribu
ción diferente en la comunidad vegetal de la que forman par
te. Las semillas que estas especies producen, al momento de 
ser diseminadas tienen un requerimiento absoluto de luz para 
ge1-minar· (Vázquez-Yanes, 1976), lo cual las catalO•]a como se
millas fotoblásticas positivas (Come, 1970), pero se tiene la 



certeza de que este dato no es suficiente para predecir un 
posible comportamiento de su latencia en el espacio y en el 
tiempo, ya que el efecto del ambiente y de la edad de.la se
milla puede 'adular o modificar la respuesta en forma dife
rente en cada especie. Como cada una de las especies tiene 
una ubicación ecolbgica distinta en la comunidad, la resul
tante de la respuesta fotobl•stica expresada en germinación, 
tiene una consecuencia distinta en el establecimiento. 

Se dise~o una investigación destinada a definir con pre
cisi bn las características iniciales de las semillas al mo
mento de la diseminaci6n, empleando condiciones experimenta
les obtenidas en el medio ambiente natural y en el laborato
rio, que permiten identificar al estado y la abundancia del 
fitocromo, que es el pigmento responsable de la sensibilidad 
a la luz en las semillas· Una vez definidas estas respuestas 
iniciales del fotoblastismo, se someti6 a las semillas a di
ferentes condiciones de almacenamiento que simulan una parte 
o todos los efectos del medio ambiente en el que normalmente 
se encuentran, con el objeto de detectar posteriores cambios 
en el comportamiento frente a los estímulos luminosos. Se es
pera que con la informaci6n obtenida, por primera vez en el 
estudio de la fisiologia ecológica del fotoblastismo, sea po
sible discriminar diferentes posibles vias de expresidn de 
esta peculiaridad de las semillas en el medio ambiente natu
ral. 

Los parámetros que inicialmente se consideraron en este 
estudio pueden dividirse en: a)caracteristicas iniciales de 
la respuesta de las semillas a la luz¡ b)efecto del tiempo de 
exposición a la luz sobre la respuesta; c)efecto de factores 
relativos a la humedad y al suelo sobre la respuesta¡ 
d)interacción del tiempo de almacenamiento y dichos factores¡ 
e)efecto de algunos factores quimicos que tienen efecto sobre 
el totoblastismo (KN03, •cido giberélico) que posiblemente 
act~an en el medio natural, sobre la respuesta. 

Todos los experimentos se realizaron simult•neamente en 
las cuatro especies estudiadas, pues se busc6 precisar las 
semejanzas y diferencias en las respuestas obtenidas en cada 
tratamiento con el objeto de correlacionarlas con las carac
teristicas del ambiente en que éstas se encuentran, ya sea el 
interior de la selva, claros o •reas perturbadas· 

De estos par•metros surgió el dise~o de una serie de 
experimentos que consisten en: 

1) Determinar el tiempo necesario de exposición diaria a 
la luz para obtener una respuesta expresada en germinaci6n, 
conocer el número de días necesarios para iniciar y terminar 
la germinación y conocer la respuesta inicial a la calidad de 
luz y a la oscuridad· Este experimento permite conocer la 
sensibilidad del titocromo que inicialmente contienen las se
millas, asi como determinar si existe una respuesta al toto
periodo, pues existen evidencias de que las especies varian 
considerablemente en sus respuestas a esta caracteristica de 
la luz (Baskin y Baskin, 1971, 1976¡ Karssen, 1980/81b¡ Vi
cente, 1972a)• 



2) Oeterminacibn en condiciones naturales y simuladas 
del efecto del c~ima l~minico que priva en el interior de una 
selva sob.re la germinaci bn, ensayándose aspectos como gra
dientes de luz entre una zona cubierta y una zona descubierta 
de vege~ación y simulación de aperturas en el dosel mediante 
cambios de la luz filtrada de la selva a la luz difusa del 
exterior. Este experimento permite conocer el papel del foto
blastismo como mecanismo de regulacibn de la germinación en 
el interior de la comunidad en la que las plantas se estable
cen, asi como de las variantes ambientales que en ella exis
ten, con r·especto a la calidad de la luz (Frankland, 1'776; 
Ciorski, 1975; Grime, 1974; ICing, 1'775; Taylorson, 1969; Vaz
quez-Yanes, 1'''176; Washitani, 1985). 

3) Ensayo de diferentes condiciones de almacenamiento 
sobre las semillas: almacenamiento en seco, almacenamiento en 
estado de saturación de humedad en la oscuridad, almacena
miento en estado de saturacibn de humedad dentro del clima 
luminico de la superficie del suelo de la selva, almacena
miento en inmersibn y almacenamiento en el interior del sue
lo. Estos tratamientos permiten el conocer el efecto diferen
cial que el paso del tiempo tiene sobre la respuesta foto
blasti ca, asi como la interacción de este factor, con condi
ciones presentes en el ambiente en que transcurre la vida de 
las semillas (Hsiao y Vidave1', 1'773; Powe 1, et al, 1'7133; Vi
cente, 1'772b; Vidaver y Hsiao,1'"72; Villers y Edgcumbe, 1'775, 
Washitani, 1'785). 

4) Efecto de algunas substancias que se ha encontrado, 
tienen accibn modificadora de las respuestas a la luz y que 
podrian actuar también en el suelo en forma natural. Estas 
sustancias son los nitratos y las giberelinas, los primeros 
forman parte de los iones de la solución edáfica y las segun
das pueden ser secretadas por algunos hongos que viven en el 
suelo. Ambos tipos de sustancias pueden desencadenar la ger
minacibn en la oscuridad de algunas especies de semillas fo
toblasticas, o reducir los tiempos de luz requerida (Bewley, 
1'780¡ Co1-binea1.1 y Come, 19131; Ounlap, 1977; En.;¡elhardt, et 
al, 1'762; Henson, 1·:110; Leun.;¡ y Bewley, 191:11; Totterdell y 
Rober·ts, 1'':179; Vincent y F:oberts, 1'777 1 1'77'7). 

5) Definición de la fotorreversibilidad del fitocromo 
para definir en forma mas precisa los orígenes de las res
puestas observadas. La fotorreversi6n consiste en los cambios 
de estado de activaci6n del fitocromo bajo el efecto de dife
rentes longitudes de onda. Estos cambios determinan el desen
cadenamiento de la germinación o el mantenimiento de la la
tencia. Su cin~tica puede verse modificada en el tiempo y ba
jo diferentes condiciones ambientales (Bartley y Frankland, 
1982, Borthwick, et al, 1952; Frankland, 1976; ICendrick y 
Spr·uit, 1977; Mancinelli, 196'7; Satter y Cialstoi-1, 1977; Smith 
y f<endrick, l'77t0 ;). 

Los experimentos diseRados se basaron en un considerable 
caudal de informaci6n bibliográfica que permitió interpretar 
algunos de los resultados; sin embargo, puede decirse que los 
estudios de esta índole apenas comienzan, ya que ningdn estu-



dio previo contempla simultáneamente todo el conjunt~ de fac
¡ores tomados en consideracibn en los párrafos anteriores. 

Se considera que es importante analizar todos los efec
tos descritos sobre las semillas, pues además de conocer los 
patrones de respuesta a la luz de la semilla recién disemina
da, las cuales han concentrado la atencibn de todos los in
vestigadores, se requiere investigar los efectos del tiempo y 
del medio ambiente en el que la semilla envejece, sobre la 
respuesta fotoblástica, pues de esta manera se podrá conocer 
cbmo responde una semilla cuándo ya forma parte del banco de 
propágulos del suelo y que posibilidades tiene el fotoblas
tismo de ser un mecanismo eficiente de deteccibn ambiental 
durante todo el periodo de viabilidad de la semilla. 

A pesar de que eMiste mucha información dispersa en la 
literatura sobre los temas anteriores, la gran mayoria de los 
trabajos no pueden calificarse como estudios de fisiolog[a 
ecolbgica, pues pocos de ellos intentan establecer el efecto 
del ambiente natural sobre el proceso fisiolbgico; sin embar
go, de muchos segmentos de la informacibn disponible se pue
den eMtraer ideas que sirven de base para el desarrollo e in
terpretación de la investigación aqui planteada. 

A continuaci6n se intenta efectuar una síntesis de la 
informaci6n más relevante a este estudio, ordenada de manera 
que pudiera entenderse la fisiologia de la latencia, del fo
toblastismo, y los diferentes efectos de factores como el 
suelo, la calidad de la luz, el tiempo y la humedad. Además 
se describen las especies empleadas. 



ANTECEDENTES 

Las especies de Piuc.. y stl ecologfa. 

El géner·o ELE.u en la Estación de Biología Tropical "Los 
Tuxtlas" es un ejemplo magnifico de la importancia que ha te
nido la dinAmica de los claros naturales de la selva en la 
evolución de diversas formas de vida entre los géneros y es
pecies cicatrizales, pioneros y nomadas, de la selva tropical 
(Gómez-Pompa, 1974; Gómez-Pompa y Vázquez-Yanes, 1985). 

Este género pantropical característico de la selva tro
pical hümeda, presenta un gran número de especies (más de 
1500) y su taxonomia es sumamente compleja debido a su diver
sidad morfológica y a la reducción de sus partes florales; 
ademas de que sus especies tienen un alto grado de variación 
en habitat y diferenciación (Bur·ger·, 1971a, 1974; Gómez-Pom
pa, 1966; Yunker, 1950). Presenta dos centros de dispersión, 
uno en América Latina y el otro en Malasia (Yunker, 1958)· 

Los diferentes criterios utilizados por Trelease (1929) 
y Yunker (1950), al realizar la revisión del género se refle
ja en el nümero de especies mencionadas por ellos, el primer 
autor menciona 290 especies para Costa Rica, mientras que el 
segundo menciona sólo 9 especies con un alto número de sino
nimias para Panama. En general la diversidad de criterios ta
xonómicos utilizados hacen que el ndmero total de especies 
sea discutible (Howar·d, 1973). 

De a cuerdo con Burger (l ''171 b) y Gómez-Pompa 0 ''166), la 
especie de este género más representativa de esta problemáti
ca ta>:onomica es E...!,_!:!! ... ~RJ.duf!l... S~i. Tan solo para Panamá Y•~nker· 
(op cit) cita 20 sinonimias para esta especie. En la Estación 
de "Los Tu:·:tlas" encontramos 9r·an variación dentro de la es
pecie, tanto dentro del mismo habitat como entre los diferen
tes ambientes que ocupa (Vazquez-Yanes, Field y Chazdon, co
municación personal). 

En la Estación y áreas cercanas el género esta represen
tado por alrededor de doce especies, entre las cuales hay es
pecies heliófilas ( E.!_~rii;...'dl!l.., H.B.f<·, E=--\!..!!!beUtl•L!Jl L· y E.: ... 
~Uat•,!..fil ), umbrofilas ( E=----ªf!...gMU Vahl y P.:....1.Matl:tit..QU•J.!!! 
O<unth) Ste•.td.), especies plasticas ( E=--MtlMQ... L., E=--ttiÉ...:. 
Ri,duJ!!.. y E=--á.€!DS.t.'dl!l.. (Miqllel) Schlecht. ) , especies transicio
nales ( i::...~_edtlll..f.'Lffi L· y E...!. .... :a.,2bal.9n.-'dl!l... c. o.e.), limitadas en 
su distribución a estados intermedios de sucesión secundaria 
y una especie acuati ca ( E=--......Di ti dum Vahl). En la Figura 1 
(tomada de Gómez-Pompa y Vázquez-Yanes,1985) se representa la 
distribución de estas especies en relación al tiempo, tama~o 

de claro y sombra vegetal, en la Estación. Esta distribución 
debe redefinirse a partir de estudios mas finos a nivel sine
colbgico, de los que aún se carece. 

F:ecientemente el géner·o Eliu en "Los TtlNtlas" ha sido 
estudiado desde diferentes puntos de vista; Tinaco y Vaz
quez-Yanes (1983) estudiaron la relación de variables ambien
tales, bioquimicas, morfológicas y fisiológicas con el proce
so. de fotosintesis de E!.-1:!...iá.f!id'd.fil .Las diferencias encontr·a-

s 



_______ das~en_tr·e ____ los- individuos __ de sol-_-y de sombra reflejar·on la im-
portancia de la plasticidad fenotípica de una especie helió-

- fita •n la coloniza~ibn de claros peque~os de la selva, donde 
permariece como tolerante a la sombra• Por otra parte la di
vergencia fisiológica del género Piur:. llevo a Mooney, Field 
y V•zquez-Yanes (1984) a considerar un nuevo enfoque para el 
~studio de la adaptación del aparato fotosintético a climas 
tropicales húmedos, encontraron que las especies heliófitas y 
los individuos de sol de las especies pl•sticas, son las que 
presentan valores m•s altos de área foliar, peso foliar espe
cifico y mayores contenidos de nitrogeno, además en cuatro de 
las especies ( E.!.--ª'!.I:Ü'J.!!!,_ E:__!,_unbuutu1JL.. e._.__J:!\...§.2.J.duin. y E=-
s.!!l\~J.'ª-SIQ.. ) la tasa de satur·ación de luz es r·elativamente baja 
en comparación con el alto contenido de nitrógeno foliar que 
presentan todas las especies. Esta baja capacidad fotosinté
tica se atribuyó al uso del nitrógeno por las plantas en la 
producción de compuestos químicos de defensa y no en fotosín
tesis· 

Mooney, et al• (1'?:::3) encontrar·on que p. hispidum tiene 
una fuerte respuesta estom•tica a la humedad y que su conduc
tancia estomática es insensible a la concentración de C02; la 
conductancia se incrementa en respuesta a la humedad, aun en 
la oscuridad, lo que constituye una adaptación a los eventua
les rayos de 11.1z que atr·aviesan el dosel, c1.1yo contenido 
energético es varios órdenes de magnitud mayor que el de la 
luz difusa en selva densa. 

El trabajo de Vázquez-Yanes (1976a) incluye todas las 
especies mencionadas para "Los Tuxtlas", reporta dos grupos 
de especies; uno lo constituyen las especies indiferentes a 
la luz ( E_:__§_fi_Mtl'ª-S!Q.. y E:_UE!...§tl:!i fQ.li LUfl. ) c1.1ya ger·mina
ci bn se presenta en condiciones de luz blanca, luz roja leja
na y oscuridad· El otro grupo lo constituyen las especies fo
toblásticas positivas ( E:--2.MU',LIT! 1_ E:_ª-"!Lltidl!L.....f:..__'J.!!!beUª-.:: 
tulJL ). Dentro de este grupo difier·e un poco E:..__bi!1..1lid1¿m,_ que 
presentó una germinación relativamente alta bajo sombra vege
tal densa. Un i camente E.!.--ª~ua!_g_ pr·esent 6 car·acterí sti cas in
termedias entre ambos grupos. La respuesta germinativa a la 
luz de cada especie correspondió con su distribución dentro 
de la comunidad. Lopez-Quiles y VazquGz-Yanes C1976), Ludlow 
y Vázquez-Yanes (1976); Vázquez-Yanes, (1976b,19~)), V'zquez 
Yanes y Orozco-Segovia (1982, 1985), y V•zquez-Yanes y Smith 
(1'?:::2), llevaron a cabo tr·abajos m•s específicos con E:..__ª-"!Ll-:.. 
t '-llfl. y f:_Qi!1..Qi dll.!Jl • La pr·imera especie es marcadamente foto
bl •sti ca y su mecanismo de disparo de la germinación es un 
eficiente detector de las condiciones luminicas adecuadas pa-
1··a la ger·minacibn y el establecimiento, mientras que .E-!._!!!...§.-:_ 
2.J.duin. ,a pesar de ser· fotoblástica positiva (no ger·mina en la 
oscuridad), es una especie pl•stica capaz de germinar bajo 
sombra vegetal densa y en condiciones de claro. 

En cuanto a la viabilidad de las semillas, f:_ª-.f.LMB-1ª-.:: 
'1..Q. y E.!...J.~atbit.9.Li'dJ!!. no ger·minan desp1.1es de 6 meses de alma
cenamiento en el labor·atorio CV•zq1.1ez-Yanes, 1976a), en tanto 
que E..!...-ª'ilÜ'J..fil,_ E.:..__'1.ü ... I!i d1d.fil y i:_: _ _!dm bLlut '-"D. conservaron un 
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Fig. l. Muestra la relación entre el tama~o de un claro y 
el establecimiento de las diferentes especies de piper, 
as! como su capacidad para sobrevivir sombreadas. Las e~ 
pecies del 1 al 6 no pueden reproducirse dentro de la se! 
va (según GÓmez-pompa y vazquez-Yanes, 1985). 



alto porcentaje de ger-minac1 or1ca-..:1;;~-dlrspl.ú~s de un a;>;o de estar· 
almacenadas imbibidas en la oscurida~, o en el caso de las 
dos pr-imer-as especies, aun despues de un ano de estar- ente
rradas en el suelo de la selva CV•zquez-Yanes,(1980); Váz
q1.1ez-Yanes y Orozco-Segovia ( 1'~82a, 1'185) • Por ot1··a par·te E.!_ 
aiJr i t U1JL , f:._b ... ü...Eti d1~ , E.!.-2.ª-!:!UM y E..!__!!m btll at lUJl han si do 
detectadas viables en muestras de suelo por Guevara y G6-
mez-Pompa (1972) y Salmeron (1984)· En cuanto a la viabilidad 
en semillas almacenadas en el suelo de la selva, dentro de 
bolsas de malla, Pér·ez-Nasser ( 19E:5) encontr·ó que !:.=. .. lü2.~i::: .. 
dlUJL y f:._ª-.'JUtUIJ!.., aunqlle decrecen en potencial germinativo, 
conservan un considerable número de semillas viables aun des
pués de un aRo de permanencia en el suelo. 

En cuanto a su dispersi6n Estrada et al (1984), Orozco 
y V•zquez-Yanes (1982) y Vázquez-Yanes et al (1975) han re
portado que las semillas de varias especies de Piper son dis
persadas por murciélagos frugívoros (Phyllostomatidae), al 
igual que en Costa Rica (Flemin9, 19:?.1 1 1·::i:::5), 

Por dltimo Pérez-Garcia y Vázquez-Yanes (1985) han re
portado la presencia de micorrizas vesiculo-arbusculares en 
la mayor·ia de las especies de "Los Tu:·:tlas", con e:-:cepcidn de 

E..!__i!dui:u;•Lfil, E.!__@\\Ul.'!.SU, E..!. .. Jü.~UdlUJl (sombra) y E:_la~t.hi
Ll!U•~. 

Con toda la información previamente existente acerca de 
las especies de la Estaci6n, fue posible elegir cuatro de 
ellas que presentaban semillas marcadamente totobl~sticas, 
pero que tenian diferente ubicación ecol69ica en la dinámica 
de la vegetaci•n del área. Estas fueron 2 especies helióti-
tas, ·~na herbilcea y la otr·a arbol pequeifo ( .E~mbtll....Et!d'!L y E~ 
ª-l!r·iilUJl r·espectivamente); una especie plástica arbustiva e e~ 
afLQ...itii dl,L.f!l ) y ltna especie ltmbrófila arbustiva ( f:._~Q..1!~ 

!..fil. ) • En el capitulo de Mater·iales y Métodos se describir·an 
las caracteristicas principales de cada una de las especies 
utilizadas en esta investigaci6n· 

Latencia impuesta y longevidad ecol6gica en zonas tropicales. 

Al hablar de latencia impuesta nos referiremos a las se
millas de las especies colonizadoras de claros, ya que por lo 
general las semillas de las especies de la selva madura pre
sentan una latencia corta o prácticamente inexistente, aunque 
la excepción la constituyen las especies que poseen una testa 
dura <V•zquez-Yanes y Orozco--Segovia, 1984). Las semillas de 
las especies pioneras tienen la potencialidad de presentar 
una longevidad lar9a en el suelo debida a mecanismos de la
tencia impuesta por condiciones ambientales inapropiadas para 
su germinación y establecimiento. Dos publicaciones recientes 
contienen amplias revisiones bibliogr~ficas al respecto (Váz
quez-Yanes y Orozco-Segovia, 1984 y Whitmore, 1983 ); sin em
bargo, la lon9evidad real debe verse fuertemente afectada por 
componentes del micrositio en el que las semillas caen y por 
la dinámica de las poblaciones de depredadores de semillas. 



Para estas especies han sido descritas dos clases de la
tencia impuesta, la latencia fotoblástica y la l'egulada por 
temperatura. El primer tipo de latencia ha sido descrito en 
var·ios géneros de especies pioner·as: en ~Ll\::.S!D~ (Valio y 
Joly, 1979; Vázquez-Yanes, 1980¡ Vázquez-Yanes y Smith,1982), 
C:h!._QroQ!¡Q...I:~ (Fandisi y Olofinbora, 1':;'175), t'.!ª-f.ª1:ª-Dli (Ng, 

1''1:30), Mu1um.s1~ (A1.1br·eville, 1'':147), IUfil.9. (Vázquez-Yanes, 
1'?77; Alexand1··e, 1'':17:3), PiUL (Vázquez-Yanes, 1'':176a,b, 1980); 
Bide~ (Fenner, 19:?.oa,b) y en varias especies tr·opicales 

asiáticas (Aminuddin y Ng, 1982)· La latencia regulada por 
fluctuaciones de temperatura también ha sido descrita en 
Di•;\,ymo~~:;;_ (A•.1breville y Leroy, 1970), Qún::..Qfil.9. (Váz-

q1.1ez-Yanes, 1976a) y HeUu<u:RJJÉ... (Vázq1.1ez-Yanes y Or·oz
co-Segovia, 1982b)· 

Existe una serie de trabajos que demuestran la permanen
cia en el suelo de semillas viables de diferentes especies, 
aun después de haber estado almacenadas en este medio por pe
r·iodos pr·olongados (Schulz, 1960; Cheke, et al, 1''17''1; Lebr·on, 
1979; Stocker, 1981; Holhuijzen y Boerboom¡ 1982; Váz
quez-Yanes y Orozco-Segovia, 1982a,1982b). La presencia de 
semillas de estas especies en suelos tropicales es sin duda 
alguna, consecuencia de la eficiencia de estos mecanismos de 
latencia; sin embargo, algunos han cuestionado el papel que 
éstas juegan en la colonización, ya que las semillas de mu
chas colonizadoras de claros llegan por dispersi6n cuando 6s
tos han sido abiertos. 

Debido al gran ndmero de 
presentan semillas sensibles a la 
la ecof isiologia del fotoblastismo 
tar una parte del conocimiento de 
el s1.1elo· 

Fotoblastismo· 

especies colonizadoras que 
luz, el estudio a fondo de 
sin duda permitirá comple
la dinámica de semillas en 

El fotoblastismo involucra los fenómenos de germinacidn 
controlada por la luz. La respuesta de las semillas a las 
condiciones lumínicas, como cualquier otro mecanismo regulado 
por la luz, requiere de un pigmento que tenga una función 
sensitiva y que a la vez, act~e como un desencadenador o in
hibidor de los procesos fisiolbgicos que desencadenan la res
puesta germinativa. En el fotoblastismo el pigmento fotorre
ceptor es el fitocromo, que absorbe principalmente en la lon
gitud de onda 600-800 nm, con picos de absorci6n a los 6~~ y 
730 nm de longitud de onda· 

El fitocromo es una proteína soluble en agua que tiene 
un peso molecular aproximadamente de 120,000 daltons, aunque 
eate valor varia dependiendo del método usado en su determi
r1aci 6n (Smith y f(eradr·ick, 1'':176). El gi-upo activo de la pro
teina sensible a la luz es un cromóforo tetrapirrólico, for
mado por cuatro moléculas que pueden disponerse en forma cir
cular o lineal dependiendo de su estado de activaci6n, cuando 
el fitocromo está en su estado activo (Pfr) el cromóforo tie
ne un arreglo circular y absorbe principalmente la longitud 
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di ~hdi 730 nm, mientras que en la forma inactiva (Pr), meta
bblicamente inerte, tiene un arreglo lineal y su pico de ab
sorci bn se encuentra en 660 nm. Se ha propuesto que cuando el 
fitocromo está inactivo, se encuentra a lo largo de las mem
br·anas celulares en el citoplasma y cuando se reactiva, las 
moléculas de cromoproteinas se rearreglan y constituyen poros 
cargados. En cuanto a su funcionamiento hay dos ideas: una 
supone que actúa a nivel de activación de ciertos genes que 
se expresan a través de la sintesis de proteínas especfficas, 
que desencadenan funciones en las plantas; la otra teorla 
propone que el fitocromo forma poros cargados que favorecen 
el flujo de sustancias por las células (Satter y Galston, 
1''177; Song y Chae, 197·;-i). 

El fitocromo fue descrito por Borthwick et al (1952), en 
un experimento realizado con semillas de lechuga de la varie
dad Grand Rapids, las semillas fueron irradiadas con luz ro
ja (R) y roja lejana (RL)· La ültima exposición determinó si 
iban a germinar o no, a través de estos experimentos se de
tectb que la luz roja (660 nm) activa el fitocrorno y que la 
luz ultrarroja o roja lejana (730 nrn) lo inactiva. Este hecho 
ha sido relacionado con muchos procesos de las plantas, regu
lados por luz, entre los rn s importantes el fotoblastisrno. 

Las semillas, cuya respuesta a la luz se conoce, se han 
dividido básicamente en tres grupos de semillas: fotoblásti
cas positivas, no germinan en la oscuridad y constituye el 
701 de las especies; fotoblásticas negativas, su germinación 
es inhibida por la luz, son el 251 de las especies, por blti
mo las especies indiferentes a la luz constituido bnicamente 
por el 51 de las especies (Come, 1970). En la formación de 
estos grupos no han sido consideradas muchas especies tropi
cales, sobre todo las semillas de los árboles de la selva ma
dura cuya germinación es seguramente indiferente a la luz. 

Tanto en semillas fotoblásticas positivas corno en foto
blásticas negativas la luz roja estimula la germinación, 
mientras que la luz roja lejana la inhibe. En las totoblásti
cas negativas hay una diferente reactividad del pigmento fi
tocrorno a ambas calidades de luz, lo que provoca la inhibi
ci6n de la germinación cuando se les expone simultáneamente a 
ambas calidades contenidas en la luz blanca (LB) CEvenari, 
1965; Satter y Galston, 1977)• La cantidad total de fitocrorno 
(Pt) que una semilla contiene puede variar en la relacibn 
Pfr/Pt que ésta tenga. Los cambios de contenido pueden deber
se a procesos de rehidratación del pigmento , nueva síntesis, 
reversión (Pfr a Pr) o reversión inversa (Pr a Pfr), que su
fre el fitocromo durante el proceso de formación de la semi
lla o durante la vida de ésta (Smith, 1982). Un ejemplo inte
resante de las variaciones en la respuesta germinativa es el 
presentado por· Rooden et al (1'370) , quien er1cL1entra que en 
especies tr·opicales la 1'espuesta de las semillas "indifer·en
tes" también presenta inhibición de la germinación cuando son 
expuestas a la luz roja lejana, y que al suspenderla, puede 
continL1ar o no la inhibición, tal es el caso de f:tlº-.iL.E.E!..i~ 
U~!Ll:ª-. y f>'llUi a_t ubeUti\. • Lo mismo ocurr·e con .81!!..St..§llll:!..Y~ 

IV 



dubi•u :, fotoblástica negativa, cuando es e:qn1esta a F:L. 
La relación Pfr/Pt, o sea, la cantidad de fitocromo ac

tivo (Pfr) en relación con el contenido total de fitocromo de 
la semilla (Pt) se conoce como fotoequilibrio. El valor de 
este difiere en relación con las diferentes calidades de luz. 
El azul produce un fotoequilibrio de 0.35, el del rojo lejano 
es de 0.05 y el del rojo es de 0-8; sin embargo, el fotoequi
librio alcanzado con cada tipo de luz no determina el que una 
especie germine o no, esto depende de que la especie alcance 
su propio umbral de respuesta, ya que el nivel requerido de 
Pfr, en r·elación al Pt, varía en cada especie y depende de 
otras condiciones ambientales como podrian ser la temperatura 
y en alg1.1nos casos, la tasa de destr·ucción y síntesis del fi
tocromo que presenta la especie. 

En cuanto al efecto de la luz azul es importante mencio
nar que se han reportado efectos antagónicos (Evenari, 1965) 
ya que puede inhibir o estimular la respuesta de semillas fo
toblásticas positivas y negativas. En todos los casos de in
hibición se ha visto que ésta es reversible con luz roja y en 
algunos casos el efecto de la luz azul depende de si ha sido 
aplicada antes o después de la luz roja. Hay algunas especies 
que no presentan respuesta alguna (Jacques, 1968, Small et 
al, 1'"179a). 

Uno de los factores que afecta la respuesta germinati
va de las especies es la influencia de las condiciones de 
floración y fructificación de la planta madre, así como la 
presencia de una investidura floral clorofilica. Diversos au
tores han encontrado que las condiciones de temperatura y fo
toperiodo de· var·ias especies ( 8<!!..§!l::..21ll!J...gL_uuuu::.. 
tu!'ª-. , f:12~1}Jl.1LQ•i!.1LID~º1.'t.2.~i::..!!!',L , _P 01:.:..i1dl.ª-..rn_Q.1.\U:li~ , .B~UQ..Q'ª-. 
k o:t2Ll!L , El an .. :!«U!Ll...i'.\O .. f.!LQ!.E.t a , L ªLl'ilª--...2ª'1i Vª-. y o tras) du
rante la floración y o la maduración de los frutos, afectan 
la respuesta germinativa de las especies; por lo general, la 
mayor cantidad de luz incandescente <rica en RL) en el am
biente de la planta (en el laboratorio) durante la formación 
de la semilla, reduce su germinación en la oscuridad. Tambidn 
se ha visto que incluso los fotoperiodos previos a la flora
ción influyen en la germinación (Gutterman, 1974; Kigel, et 
al, 1977, 1·:11·=i; Koller·, l':l62; W1.1r·zbur·ger· y l<oller·, 1'"17'-=·; Gol
te rman, 1 ':'16:::). 

Por otra parte, también la presencia de estructuras fo
tosintéticas en la semilla afectan su germinabilidad, ya que 
actüan como filtros de luz, dejando pasar mayores proporcio
nes de RL. Este factor sumado al grado de madurez de la semi
lla, la época de la recolección y las condiciones de luz du
rante el periodo de secado en conjunto, determinan la res
puesta germinativa a la luz (Cresswell y Grime,1981). 

Alexander y Wulff ( 1985) consideran que estos efectos 
llegan no sólo a afectar a las semillas en su respuesta a la 
luz y en el peso de ésta, si no que afectan los primeros es
tadios de la plántula e incluso a las semillas de la segunda 
generación. 

Todos estos factores determinan, en parte, las posibili-



,dade,s: ·~e, las semillas de permanece\' latentes en el suelo o de 
gel"'minar'er1t_e,r·r:adas en el, bajo un dosel vegetal más o menos 
denso, 'el c1.1al como se ver·á después, tiene un efecto impor·
tante sobr·e la composición espect1··al de la lL1z y como cons,¡:
'cllencia afecta directamente el fotoeq1.\ilibr·io • Las plántui's 
que han germinado bajo estas condiciones podrán o no sobrevi
Vi\"' en estas condiciones dependiendo de la relación que exis
ta entre superficie foliar y energia lumínica disponible y 
superficie radicular y la disponibilidad de nutrientes (Fen
ner-, 1983) · 

Acido giberélico, etanol y otras sustancias en la respuesta 
fotoblástica. 

En gran número de especies, o de condiciones el ácido 
giberélico y el fotoblastismo no están relacionados fisiold
gicamente y no se detectan efectos producidos por su interac
ción, aunque existen reportes de casos particulares en que el 
ácido giberélico tiene acc1on fisiológica en semillas foto
blásticas• Se ha reportado que su acción consiste en incre
mentar la sensibilidad al rojo, prevenir su decremento, o 
sustituir su acción de manera que ocurra la germinación en la 
osc1.1ridad (Corbineau y Come, 1·:i:::1; Ikuma y Thimann, 1''163a; 
Khan, 1960; Lewak y Khan, 1"'':177)·A veces, tanto la hlz roja 
como las giberelinas inducen el decremento en el potencial de 
agua del embrión, lo que da como resultado la germinación, 
pues el fitocromo incrementa el potencial osmótico a tr~vés 
de la toma de potasio y aniones orgánicos y la sintesis de 
ácidos orgánicos, disminuyendo de esta manera la presidn que 
ejerce la cubierta sobre los tejidos del embrión; por otra 
parte, hay reportes de que el ácido giberélico causa suaviza
miento de la cubier·ta de las semillas en la oscur·idad, po1··q1.le 
activa la formación de alfa amilasa y otras enzimas responsa
bles de la degradación de las paredes celulares (Carpita et 
al,1''17''.la,b, Car·pita et al, t·:i::::i; Nabor·s y Lar,.:;¡, 1971; Nor·onha 
et al, 1971). Como se ve, los efectos de la luz r·oja y de las 
giberelinas pueden ser equivalentes y por lo tanto, actuar 
indistintamente o sinergisticamente. Se han reportado también 
otros efectos del ácido giberélico en la fisiología de la 
germinación fotoblástica, al aparecer incrementa la actividad 
de la alfa-galactosidasa, la cual normalmente, es promovida 
por la acción del fitocromo, pero no se ha demostrado que sea 
necesario este incremento para que ocurra la germinación 
(Le•.mg y Bewley, 1''1:31) • 

El ácido giberélico es absorbido del medio en las pri
meras horas de la imbibición dando lugar a la germinación en 
la oscuridad. Su nivel de acción es cercano al de la luz, 
aunque es de acción más rápida que ésta (Lewak y Khan, 1977)· 

Por otra parte se ha demostrado que, en especies con 
fotoblastismo negativo, reduce la interferencia de la luz y 
la temperatura con la toma de potasio, necesaria para que 
ocurra la germinación (Pardi et al,1980). Es importante men
cionar que la latencia secundaria (mayor requerimiento de luz 



-con el tiempo), que se desarrolla en semillas imbibidas en la 
oscuridad, también puede ser prevenida con ácido giberdlico 
(Rooden et al 1970). Al igual que en otras interacciones de 
la luz, se ha reportado el efecto inhibitorio del ácido gibe
rélico en la germinación de semillas de .Qi O'ª-f.Q..!:!LlL!;.akQ.LQ.. , la 
cual normalmente germina en la oscuridad (Okagani y Masas
hi, 1977) • Otros autores reportan que en presencia de ácido 
giberélico y luz, las semillas de lechuga termolatentes rom
pen la latencia (inducida por RL) con la adicibn de etileno 
(Dunlap y Margan, 1977). 

Taylorson, 1979 encuentra que ciertas cantidades de me
tanol, acetona y otras sustancias vol•tiles son liberadas 
normalmente por las semillas durante los procesos de postma
duración· También Holm, 1'?72, repoi-·ta la pr·oducción de estas 
sustancias por la superficie de semillas estériles puestas en 
condiciones de anaerobiosis. Estas sustancias pueden disparar 
la germinación en la oscuridad de semillas cuya germinación 
depende del fitocromo (Taylorson y Hendricks, 1979¡ Pecket y 
Alcharchafchi, 1978)· El efecto del etanol y otros anestdsi
cos que estimulan la germinacibn en la oscuridad, probable
mente resida en su accibn anestésica sobre la membrana o en 
su interacción con las giberelinas y el fitocromo a este mis
mo nivel· También se ha mencionado que debido a su acción 
solvente, podrian interactuar con los lipidos de la membrana 
celular; sin embargo, otros solventes como el n-butanol no 
tienen ningdn efecto. Por dltimo, cabe mencionar que Taylor
son, 1984 también encuentra que el etanol puede ser inhibidor 
de la acción del fitocromo. 

Otras de las sustancias que pueden estar contenidas en 
la cubierta de la semilla y ser liberadas al imbibirse, son 
los inhibidores respiratorios como el cianuro (un componente 
de algunos glucósidos tóxicos), los cuales eliminan el efecto 
inhibitorio de la luz azul y la roja lejana (Tanno, 1984). 

Siendo el suelo un medio ambiente tan complejo, donde 
existen procesos de fermentación y degradación que conducen a 
la formación de muchos compuestos en su mayoría desconocidos, 
puede suponerse que las semillas al llegar a él, comienzan a 
verse afectadas por la actividad fisiolbgica de algunos de 
ellos, dando lugar a alteraciones de naturaleza muy distinta 
a las que son posibles de determinar en los experimentos con 
semillas imbibidas en condiciones de laboratorio. En este 
campo es mucho más lo que se desconoce que lo conocido hasta 
el momento. 

Fotoblastismo y permanencia en el suelo· 

El fotoblastismo es un fenómeno claramente asociado con 
la permanencia de las semillas en el suelo. Entre los traba
jos clásicos se encuentran los de Sauer y Struik (1964) y 
Feltner y Vasecky (1968), quienes se~alan la importancia de 
la luz en el mantenimiento de semillas latentes en el suelo y 
los de Wesson y Wareing (1969a,b), quienes demostraron el re
querimiento de luz para germinar en 23 especies presentes en 
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muestras de suelo asi como la inducción de ese requerimiento 
determinada por las condiciones de enterramiento, en semillas 
que inicialmente no eran fotoblásticas. Los experimentos fue
ron realizados con muestras de suelo tomadas directamente del 
campo y con semillas enterradas, con el propósito de conocer 
la variación en su respuesta germinativa durante 50 semanas. 

La mayor parte de los trabajos sobre la latencia en se
millas contenidas en el suelo han sido realizados en zonas 
templadas (Roberts,1972; Karssen, 1980/1981a,b). En los tró
picos pocos son los trabajos que han tenido como uno de sus 
objetivos ver el efecto de la luz en la germinación de semi
llas enterradas en el suelo; sin embargo, en forma indirecta 
y como resultado de la metodologia utilizada se puede ver que 
la luz es un factor importante en la germinación de las semi
llas contenidas en el suelo de los trópicos, tal es el caso 
de los trabajos de Symington (1933) y Liew (1973) en Malasia, 
Guevara y Gómez-Pompa (1972) en México, Cheke, et al (1979) 
en Tailandia, Prevost (1981) en Guyana, y Hopkins y Graham, 
(1983) en Australia. 

En otros trabajos si se consideran diferencias entre 
condiciones de luz y sombra. Keay (1960), en Nigeria, puso a 
germinar las semillas contenidas en muestras de suelo con luz 
directa y bajo una sombra hecha con tiras de bambü. Las dife
rencias en los resultados entre una y otra condicibn son más 
atribuibles a variaciones en la temperatura que a la luz. 
Hall y Swaine (1980), en Ghana, pusieron a germinar muestras 
de suelo, con semillas, en condiciones de luz completa y som
bra vegetal y encontraron claras diferencias entre ambos tra
tamientos; sin embargo, poco pudieron concluir sobre si el 
factor determinante de la diferencia fue la calidad de la luz 
u otros factores ambientales no controlados (temperatura y 
humedad)· 

Salmerón (1984) en México realiza un trabajo con mayor 
información ambiental (temperatura, humedad, etc ) y también 
encuentra diferencias signicativas en la germinación que hubo 
en muestras de suelo, provenientes de tres condiciones ecoló
gicas diferentes, al ser expuestas a las condiciones de zona 
abierta, claro peque~o y selva primaria· 

A partir de los trabajos ya citados, dise~ados en prin
cipio para determinar la composición del banco de semillas o 
la presencia de semillas latentes en el suelo de la selva 
tropical, no sólo se concluye que la luz es un factor impor
tante en la permanencia o salida de las semillas del banco de 
semillas del suelo, si no que la mayoria de las especies ger
minadas en las muestras son de especies tipicas de claros, 
cuya participación en los procesos de regeneración y cicatri
zación de la selva tropical es muy importante (Martf
nez-Ramos,1985). La luz es un factor determinante en este 
proceso, ya que su calidad es modificada por la perturbación 
(Whitmore, 1983, V~zquez-Yanes y Orozco-Segovia, 1984). 

En relación a la luz y la permanencia de las semillas en 
el suelo hay una serie de factores importantes que conside-
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r·ar, como 
0

-la-pr·ofundfdad a la CL\al éstas Se enc_uentran. l(el 1-
man (197:3) en s•Jelos tropicales repor·ta que- la pr·ofÚrodidad a 
la que se encuentran en mayor cantidad las semillas del suelo 
depende de la comunidad de la que se trate, ya que en pasti
zales se encontró un mayor ndmero de especies en los primeros 
30 mm, mientras que en campos de malz muy pocas semillas se 
encontraron en la superficie. En zonas templadas se ha repor
tado que en general las semillas son más abundantes cerca de 
la super·ticie y disminuyero co11 la pr·ofundidad (Hai'per·, 1977). 

Woolley y Stoller (1978) y Bliss y Smith (1985) han de
mostrado que la luz penetra en el suelo en cantidades sufi
cientes como par·a pei-·mitir la ger·minación' de varias especies, 
y que el suelo constituye por si mismo un filtro de luz, ya 
que a través de el penetran las longitudes de onda largas• 
Tanto el flujo luminoso como la relacibn R/RL son modificadas 
por el suelo, en relación directa con la cantidad de agrega
dos arcillosos y con la humedad, e inversamente proporcional 
con el tama~o de las particulas. Además la hojarasca de algu
nas especies como el encino reducen la transmitancia de luz 
roja y no la de luz roja lejana, mientras que la de pino es 
roeutra (Bl iss y Smith, 19::::5). 

En experimentos hechos con arena se ha encontrado que la 
profundidad a la cual las semillas germinan depende de la es
pecie, por· ejemplo: f;•,!J,1J~..2L.Qbt•.!.§.UQJ.i1.1'ª- y fULQULºbtuuf...Q:.. 
u~ ' tienen un umbral de r·espuesta a <t-6 mm de profundidad, 
GaU\!J.l!~UCJX!.Jl. y Ch!l.l!Q_ROdiuf!L.albttt!)._ tienen un pico de germi

r1acibn a 2 mm de pr·ofundidad, alJU.\i::3füJ;.l:i..!,!LU!Udtl'á,2 (fotoblás
tica negativa) inhibib su germinación con luz transmitida por 
2 mm •ie ar·ena y en Lac;J;.'d._f.L~U~ (Cir·and F:apids) se inhibió a 
2 mm (Woolley y Stoller-, 197::: y Bliss y Smith, 1·:;i::::5), en Se::.. 
MCiq__i..i'\<;_g_baE¿_<!_ se inhibió la ger·minación a <t mm de profundi
dad (Meijden y Walls-f<ooi, 1'':179) y SilJ...~m . .iLL..-ªl::..lé~ll'ª- y f;lalJ...::. 
taQ..Q._!!]\;l .... ÜL!:. disminuyen su germinación con el incr·emento en la 
cubierta del suelo, en suelos bien aireados y con suficiente 
h•.1medad, a todas las profundidades• §i.Dª-2ULª-L'!..~)l.2Ll p1.1ede 
ger-minar· aun a 10 mm (Frankland, 1''.l7f:., 19:31). La o;¡er·minaci ón 
en el suelo depende tambitn de la tasa de conver-sidn en la 
oscuridad del fitocromo(Pfr a Pr-), la cual es más lenta que 
el pr-oceso inversa. Probablemente en algunas profundidades es 
lo suficientemente lenta como para permitir la ger-minacidn de 
las semillas en los casos en que el Pfr es alto. A 9 mm de 
profundidad la r-elacion R/RL puede ser- de 0.21, aunque en al
gunos casos la composicibn espectral de la luz que penetra el 
suelo es más inhibitoria que estimulante de la germinación, 
dependiendo del contenido de Pfr- presente en las semillas 
(Wooley y Stoller, 1978). En cuanto a la intensidad luminosa 
que puede inducir la ger-minacibn se ha encontrado que aun 
0°02 mol/m2/seg pr·omueve la o;¡er·minación de fULQULObtuú::.. 
Ll!Liª- (Bl iss y Smi th, 19::::5). En cuanto al tiempo de e>:posi
ci ón necesario para germinar puede variar desde varias horas 
o dias (Vicente, 1972; Downs, 1964) hasta sólo 1/100 de se
gundo (Sa•Jer y Str·uick, 1964)· 
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La dificultad en la interpretación de los resultados ob-
--teroidos--po1' los--di\iei'sos autores r·eside en el uso de lámpar·as 
fluore~centes cuya proporción luz roja lejana es más baja que 
la de la luz del dia y en el uso de arena, cuya transmisión 
es muy diferente a la de las arcillas• A pesar de ello, puede 
considerarse que tanto semillas completamente expuestas a la 
luz, como las que quedan ligeramente enterradas pueden germi
nar después de un disturbio del dosel de vegetación, debido. 
al drástico incremento de la intensidad de luz, que la lleva 
a niveles muy superiores a los requeridos para inducir la 
germinación. 

Otro de los factores presentes en el suelo que pueden 
estimular la germinación de las semillas es el nitrógeno, en 
especial en forma de nitrato de potasio (KN03), que incremen
ta la sensibilidad de las semillas a la luz y disminuye su 
requerimiento de esta. Los iones mas estimulantes de la ger
minación son los nitritos y los nitratos, las formas reduci
das tienen poco efecto (Roberts, 1972). La respuesta de las 
semillas al KN03 es variable de acuerdo con las especies, la 
edad de la semilla (Henson, 1970), la temperatura CPopay y 
F:ober·ts, 1970a Vincent y Roberts, 1'177, 1979; Williams, 1·::i:;::3) 
y el tiempo de almacenamiento (Vicente, 1973). Tambi~n se han 
reportado especies insensibles al nitrato CTotterdell y Ro
berts, 1·17·:;;, 1980 ) • 

Aunque se considera que el KN03 puede disparar la germi
naci bn de semillas fotoblásticas en la oscuridad (Vicente, 
1973), la mayor parte de los trabajos lo reportan sblo como 
un estimulante de la germinación a la luz (Roberts y Totter
del l, 1'1E:l; Er1gelhar·dt et al, 1·:ii::.2 y Tadmor· et al, 1·;i5::;: 
-citado por Evenari, 1965-). También se ha reportado que el 
nitrato puede interferir con la inducción de latencia secun
daria en el s1.1elo· 

En cuanto a los niveles de C02 en el suelo, éstos rara
mente exceden el 1%, aunque principalmente en los trópicos 
esto puede variar debido a la vecindad de la semilla con una 
mi cr·oflora y una mi crofauna muy activa ( ) • El 
efecto del C02 puede ser tanto inhibitorio (Frankland, 1976) 
como promotor de la germinación, ya que puede remover la la
tencia innata y la impuesta, y aun prevenir el desarrollo de 
ésta ultima (Roberts, 1972). En cuanto a su relación con la 
luz, Popay y Roberts (1970) demuestran que las presiones par
ciales altas de C02 y bajas de 02 sólo disminuyen ligeramente 
la germinacion en la luz, siendo ésta, por lo tanto, un fac
tor más importante en la generación de latencias impuestas 
que la concentración de C02 por si sola; aunque tambi~n hay 
reportes como el de Ikuma y Thiman (1964), de que los reque
rimientos de luz pueden ser removidos por anaerobiosis. 

Por último, uno de los factores presentes en el suelo de 
suma importancia para la germinacibn, es la presencia de una 
serie de sustancias alifáticas, aromáticas y aminoácidos, cu
ya concentración puede llegar a niveles tóxicos, previniendo 
la germinación de semillas (lynch, 1980). La relación de es
tas sustancias con el fotoblastismo se desconoce• También se 
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ha- reportado: la presencia de ácidos fenólicos en el suelo 
(J~ckson y Willi~~~~n, 1976), e~ oc~siones repcirtados como in 
hibitorios de la germinación; 

Fotoblastismo y humedad· 

El contenido de humedad de la semilla es crucial para 
su respuesta a la luz. Kendrick et al(1969)¡ Spruit y Manci
nelli (1969), Hsiao y Vidaver (1973) y otros, reportan que la 
total conversión del fitocromo de Pr a Pfr no es posible en 
condiciones de deshidratación, pero la estabilidad del Pr 
termina al estar las semillas en condiciones de alta humedad· 
En otros trabajos se informa que el RL si tiene un efecto in
hibitorio en semillas secas y que esta inhibición se revierte 
con luz R, esto es más claro en semillas con altos niveles 
artificiales de Pr/Pfr alcanzados con R· El efecto del RL en 
semillas secas es más notable que el del R debido a que hay 
formas intermedias de Pfr que revierten rápidamente en la os
curidad¡ en cambio, las de Pr revierten lentamente a Ptr. Es
ta es una de las causas por las que la latencia de semillas 
maduradas a la luz se asegura al revertirse el Pr a Pfr en 
semillas hidratadas en condiciones de luz inadecuadas para la 
.;¡er·minacion (Fr·ankland, 1·:116; l<endr·ick y F.:ussell, 1975¡ Me 
Arthur·, 1'77::: y Bai-·tley y Fr·ankland, 1'7:::•t). 

Entre diferentes lotes de lechuga de las mismas varieda
des se ha encontrado que la respuesta de las semillas secas 
presenta variaciones en su reactividad al R y RL, probable
mente debido a las condiciones de producción y maduración de 
las semillas en la planta madre (McArthur, 1978)· 

En semillas de lechuga variedad Grand Rapids con 101 de 
humedad no hay respuesta a la radiación R; sin embargo, los 
estimulas dados a un 151 de humedad se conservan por lo menos 
un a~o, aun después de deshidratarlas a un 71 • Esto indica 
que el umbral de humedad determinante de la capacidad para 
percibir el estimulo luminoso se encuentra entre 10 y 151 de 
humedad en esta especie· Una vez imbibida la semilla el Pfr 
va perdiendo su fotorreversibilidad al incrementarse los pe
riodos de oscuridad entre estimulas luminosos. Esta fotorre
versibilidad aumenta con la disminución en el porcentaje de 
humedad de la semilla, por lo que el tiempo de escape se in
crementa con el estrés de agua, entendiéndose por tiempo de 
escape el periodo de oscuridad y/o exposición a rojo necesa
rio para que el RL no revierta el estimulo que desencadena la 
germinación (Vidaver y Hsiao, 1972)· 

En PilJ..!JL~L'dULl2..., durante la imbibición, el fitocromo 
medible espectrofotométricamente se incrementa 2 minutos des
pués de adicionar agua a las semillas , aunque los cambios 
fisiológicos relacionados con el fitocromo y la .;¡erminacidn 
sólo pueden ser detectados hasta 3 horas después· El tiempo 
que tome la hidratación es importante porque no hay síntesis 
de fitocromo antes de que el preexistente haya sido rehidra
tado. La consecuencia de esto puede ser que el periodo de hi
dratación del fitocromo sea determinante de la germinación o 



latencia de la semilla en una ci~¿ünstancia determinada (Tay
lor·son y_Hendricks, 1971, 1972; Tobin y Briggs, 1'16'1). 

El fitocromo hidratado absorbe m•s luz, pero el Pfr es 
m•s.receptivo a RL con bajase riiveles de humedad que el Pral 
R; esto asegura la duraci6~ de la latencia en condiciones 
desfavorables (McArthur, 1980). De acuerdo con Duke (1978 ) 
lo que ocurre es que el potencial de agua afecta directamente 
las interacciones de Pfr con su sitio de acción primaria. 
Contenidos bajos de agua interfieren la interacción de Pfr 
con su sitio de acción, más que inhibir la reversión de Pfr a 
Pr" ~ " 

Baskin y Baskin (1982) reportan que fas semillas foto-
bl•sticas de f'Llltl'll...llJ..f.U<t.!!á.. después de ser· e}:puestas a la 
luz y a la sequia, en la superficie del suelo, pueden llegar 
a germinar enterradas (en la oscuridad) si son rehidratadas• 
Sólo los tiempos de exposición largos, como los que se pre
sentan en zonas abiertas, p•.1eden dar· luo;¡ar a q•Je oc•.1rr·a la 
fotorreversión en semillas secas , ya que, como se indicó an
teriormente, esta reacción tiene lugar principalmente en se
millas húmedas, debido a que normalmente el fitocromo se 
transforma de Pfr a Pr cuando es deshidratado (McArthur, 
1978), aunque en semillas hQmedas el fitocromo que se deshi
drata en condiciones altas de R pasa a Pfr y puede permanecer 
almacenado en esta forma por meses. Esto es lo que ocurre en 
semillas que o;¡erminan en la oscuridad (Borthwick et al, 1954, 
Vidaver y Hsiao, 1972). 

En resumen diremos que las condiciones ambientales, las 
tasas de deshidratacibn y reversión en la oscuridad determi
nan la cantidad de Pfr en la semilla seca, y que durante la 
rehidratación parte del fitocromo almacenado como Pr puede 
pasar a la forma Pfr (Kendrick, 1976 y Kendrick y Spruit, 
l''.'177). 

Fotoblastismo y edad de la semilla. 

Junto con los cambios ocurridos en el fitocromo en pre
sencia de humedad ocurren otros que dan como resultado la ad
quisición de una latencia secundaria (skotodormancy ) o la 
ptrdida de la viabilidad· Villers (1974) y Villers y Edgcumbe 
(1975), con base en experimentos de un aRo de duración, plan
tean que en semillas de lech•.19a de las var·iedades "Bio;¡ Bos·
ton", "Ar·ctic King" y "Grand F:apids"; la viabilidad se con
serva más tiempo en condiciones de completa imbibición, que 
en sequedad, ya que con el incremento de humedad (de O a 
100%), en el medio de almacenamiento, hay un incremento en el 
pérdida de la viabilidad y en el da~o genético, pero este da
Ro o;¡enético es reparable cuando las semillas están completa
mente imbibidas y en contacto con agua liquida. Powel et al 
(19:33),usando semillas de lechuga var·iedad "Gr·anct Rapids", 
completamente imbibidas a la oscuridad, plantean que después 
de una semana de alamacenamiento la luz roja no promueve su 
germinación y la sensibilidad al ácido giberélico sblo se re
tiene por dos semanas más· Villers no hace mención a este he-
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cho a pesar de haber utilizado semillas de lechuaa de la mis
ma var·iedad. Esta latencia -se-ú1i'ldar:ra se reml1eve-por· la apli
cacibn de benziladenina y luz roja o por el aislamiento e in
cubación del embrión. Ellos sugieren que esto se debe a la 
presencia de un inhibidor; sin embargo otros autores como 
Pecket y Alcharchafchi (1978) sugieren que se debe a cambios 
metabblicos profundos-

Vidaver y Hsiao (1974) y Bewley (1980) obtienen con le
chuga de la misma variedad lo~ mismos resultados que Powell 
et al (1983), la única diferencia es que la sensibilidad al 
rojo se mantiene más tiempo que la sensibilidad al ácido gi
ber•lico. El experimento de Powel et al sólo durb 10 meses 
debido a que para este tiempo las semillas perdieron la via
bilidad. Este autor explica las diferencias en las respuestas 
con base en las condiciones particulares de desarrollo de las 
semillas usadas en cada trabajo. De acuerdo con los autores 
a~teriores en estos casos la latencia secundaria se debe a 
una pérdida de control del fitocromo sobre la actividad de la 
alfa-galactosidasa, pero en ese caso según Noronha et al 
(1971), la capacidad germinativa deberia recuperarse con áci
do giberélico, pero esto no ocurre después de transcurrido 
sblo un mes de almacenamiento. Es evidente que los cambios 
relacionados con el fitocromo son mucho mas complejos que los 
descritos en estos trabajos y Villiers sólo se refiere a 
ellos como da~o genético. 

Powel y Mattheus (1977) encuentran que la pérdida de la 
viabilidad durante el almacenamiento en seco provoca incapa
cidad de la semilla para volvtrse a imbibir a menos que la 
cubierta sea removida· Christensen (1978) considera que en 
semillas almacenadas en condiciones de alta humedad son los 
hongos el principal factor de deterioro y muerte de las semi-
1 las. 

En pocos trabajos sobre viabilidad en semillas se reporta 
el efecto del almacenamiento sobre el fotoblastismo. El tiem
po más largo de requerimiento de luz, en semillas de edad co
nocida, ha sido repor·tado poi·· l(ivilan y Band•.u"sld (l'=!Tz,), 
donde r·eportan ql1e ,\le rb ªá.5.'dJ!Ll!~Uili a aun desp1_1és de ':'/0 a;>; os 
es fotosensible. Esto mismo lo reportan Baskin y Baskin 
(19E:1a, 1·=i:::3) para Brabido~L§._tl:!ª1_ia11..§l desp1.11?s d•~ 1 a;>;o de 
enterramiento y pal"'a \Lgr·bª-2,~IJLb lattaci.~ y \!.=-..tl:!~E!.§.Jd~ después 
de 2 a~os, aunque la respuesta de estas especies anuales esta 
muy ligada al efecto de la temperatul"'a ambiental sobl"'e la 
•1erminaci 11 0. 

En la mayopfa de los casos la conservación del requeri
miento de luz para la germinacibn se deduce del conocimiento 
que se tiene de la biologia de las especies, ya que éste no 
es el objetivo de los trabajos, tal es el caso de CeuQ_Qia 
ui ad oR.J:!'ll!.El. y ~_Qb t•,!2~ que conser·va s tJ viabilidad has ta por 
62 meses, germinando las semillas al ser expuestas a la luz 
(Holthuijzen y Boerboom, 1982). 

Una de las modificaciones más fl"'ecuentes es la pél"'dida 
del requerimiento de luz después de un tiempo de almacena
miento en seco, Rooden, et al (1970) lo peporta para 7 espe-
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cie.s (de 10) tropicales. Estas germinan a la oscuridad des
pu~s de periodos máximos de 4 meses. Vicente (1972b) encuen
t1-a la misma J'espuesta en semillas de Sola11.!J.IJL_ti~iu1!!_, alma
cenadas hasta por 25 meses. Estas a los 18 meses ya no pre
sentan diferencia en su respuesta a la luz y a la oscuridad. 
Recientemente Washitani (1985) llevb a cabo un trabajo de 
larga dur·acibn sobr·e el efecto ci·e la luz filtr·ada por ell do
sel en Ama rar1t.h'd.§.~U'll'li , y encuentra que despues de un 
a~o, las semillas que almacenb sobre el piso de la selva per
manecen viables, y aun despu~s de 3 a~os un bajo porcentaje 
de semillas puede g~rminar al ser expuestas a la luz comple
ta. En cambio, las semillas que enterró pierden su r\gueri
miento de luz y germinan en el suelo, antes de un a~o. Esto 
se debe al efecto inhibidor de la germinación de la luz difu
sa del bosque, lo cual nos lleva al siguiente punto de inte
rés para este trabajo. 

Fotoblastismb y clima luminico. 

La calidad espectral de la luz transmitida por el folla
je está determinada por la absorción de la luz por las hojas, 
lo que es una resultante de su contenido de pigmentos, acti
vidad fisiológica, arreglo espacial y nQmero de capas del fo-
1 laje • Los pigmentos más importantes por su abundancia en 
las hojas son: las clorofilas alfa y beta que tienen su pico 
de absorción en 430-663 y 453-465 nm de longitud de onda res
pectivamente, el beta caroteno que lo tiene en 465 nm, ribo
flavina, en 440-460, luteina en 446-475, NADH (NADPH) en 340 
y por ültimo el fitocromo que absorbe en la longitud de onda 
660/730 principalmente (Vicente y Cifuentes, 1981)· Uno de 
los procesos fisiológicos que más luz absorbe es la fotosín
tesis. Esta absorcibn diferencial de las longitudes de onda 
determina que la luz que atraviesa el follaje sea rica en las 
longitudes de onda mayores (RL) y pobre en las menores (R). 
En resumen, la luz solar directa o difusa tiene altos valores 
en la relación R/RL, en tanto que la luz filtrada o reflejada 
por un dosel verde tiene bajos valores en dicha relacibn, la 
luz difusa o directa del sol tiene un efecto similar al de la 
luz R sobre el fitocromo, en tanto que la luz filtrada lo 
tiene al de la luz RL (Srnith, 1976, 19•32). 

Gaskin (1965), Vezina y Boulter (1966), Federer y Tan
ne1' (1966); Jordan (1':;t6·=n, Stoutjeskij (1972), entr·e otros, 
reportan que los doseles vegetales dejan pasar luz con valo
res bajos de R/RL. Al respecto Monteith (1976) realiza un 

•profundo estudio sobre la transmisión de la luz por las hojas 
de 20 diferentes especies y encuentra diferencias entre 
ellas, lo que significa que las diferencias en clima lumínico 
de comunidad a comunidad y de rnicroarnbiente a rnicroarnbiente 
dentro de ellas, están dadas también por las características 
anatbmicas, fisiológicas, estructurales y químicas de las es
pecies, por su arreglo espacial, y por su modificacibn en el 
tiempo. 

A partir del trabajo de Cumming (1963) sobre la inhibi-
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cibn de la ger·minación de ChenQJ!OdilU!L por· el dosel vegetal, 
surgib un gran interés por el estudio del efect~ de las dife
rentes proporciones de R/RL que ocurren en forma natural en 
l~s diferentes comunidades asi como su efecto sobre la germi
nacion y su significado ecológico. 

Entre los trabajos llevados a cabo al respecto están los 
de Taylorson y Borthwick (1969), quienes mostraron que la luz 
filtrada por hojas frescas de varias especies inhibían la 
germinación de semillas de ·numerosas especies, mientras que 
la luz blanca la favo¡ecia. Black (1969) llega a las mismas 
concl1.1siones usando hojas de UUL~LQ~ª-. como filtro bioló
gico de luz. Popa~ y Roberts (1970b) demuestran que el pasto 
puede inhibir la ger·minac1on de semillas de fl..9QJ;ª-!JQ. spp, 

C autl!..9.-R•J..I:üt:~ª-iUr i'L y §qnuLQ._~!.s!ª-I:li · Van der Ve en 
(1970) prueba el efecto inhibidor del dosel en varias espe
cies fotoblásticas positivas e indiferentes. King (1975) re
por·ta. la inhibición de la germinación de Ar~.I!\a.I:ia¿uüUUº-. 
Uª-. , hliª-.§.ll'd..!!!....hQ.J.~'Ll.Qide'L Y ~UQJli CLª-.!::~llli por un dosel 
vegetal· Gor·ski (1'':'175) inhibió la ger·minación de Bidell al 
ponerlas bajo un dosel. Vázquez-Yanes (1976) reporta el mismo 
efecto en varias especies tropicales pioneras. Silvertown 
(1980) lo reporta para pastos. Fenner (1980a,b) reporta la 
inhibición de la germinación de Bidet:i_!? __ JÜ..lº-.?.ª-. bajo el dosel 
vegetal y por 6ltimo Washitani y Saeki (1984) y Washitani, 
(1985) incluso reportan más de un a~o de inhibicion de la 
ger·rninaci ón de 8~i::i\llltu\LQ..§lt uLJ!'L por· un dosel vegetal· 

Muchos otros autores, por ejemplo, Grime y Jarvis (1974) 
y Frankland (1976), y algunos de los autores ya citados, han 
realizado tarnbi~n experimentos en condiciones de luz contro
lada, con dispositivos dise~ados en principio para el estudio 
de fotornor-fogénesis, o .!l.LUQ..ÍUQ.. pa1··a el estudio de la ger
minación· Taylorson y Borthwick (1969) y Yaniv y Mancinelli 
(1968) hacen un análisis de la diferente composición espec
tral que tienen las fuentes de luz y su efecto en la ger-mina
ción· Young (1975) simula la luz del día con diferentes fuen
tes de luz. Holrnes y Srnith (1975) descr-iben la fracción sigma 
(R/RL) par-a diferentes fuentes artificiales creadas con papel 
celofan de alta precisión marca Cinernoid (Strand Electric, 
London) y difer-entes tipos de focos. Axelsson et al ( 1979) 
describen filtr-os hechos con papel celofán de precisión Rohm 
GMBH (Germany). Heathcote et al (1979) construyen gabinetes 
especiales para la simulación de la distr-ibución espectral 
encontrada bajo doseles vegetales , con difer-entes fuentes de 
luz y papel Per-spex (lCI Plastics, London) y en muchos otr-os 
trabajos corno en los de Gorski (1975) y Vázquez-Yanes y 
Srnith (1982) los doseles se simulan con filtros de plexiglass 
Rohm and Hass (de diferentes nacionalidades) o con filtros de 
vidrio de banda estrecha (Balzer, Schott, Corning)• Smith 
(1981) da una amplia información, sobre los dispositivos eH
perirnentales con los que se pueden lograr diferentes valores 
de sigma (F~/f':L). 

En las zonas tropicales se han llevado a cabo varios 
trabajos que tratan de caracterizar el clima lurninico de las 



selvas (Evans, 1'?39, 1·~56-¡ ~Ashtol1-; ~-195::ir~Wtiitmore y Won•;¡, 
1959; Odum et al 1970; Br·inkman, 1971; Bjorkman y Ll1dlo1~, 

1972; Yoda, 1''"74) sin embargo ningur10 de ellos permite compa·
raciones entre ambientes característicos dentro del mismo ti
po de comunidad ni hacen reflrencia a la relacibn R/RL en 
el las. 

Chazdon (1984) presenta los diferentes valores totales 
de flujo fotónico fotosintético diario (PPFD) en claros de 
diferente tamaRo de la selva tropical, y encuentra que ~sta 

varia marcadamente con el tamaRo del claro y con las estacio
nes en relación al tamaRo. En claros de 400 m2 no hay ninguna 
diferencia significativa entre estaciones ni entre diferentes 
sitios del mismo claro, no ocurre lo mismo en claros de menor 
tamaRo, de tal manera que la variabilidad en la luz debe de 
ser interpretada en función de diferentes variables como hora 
del dia, estaciones, tama;>;o del claro y ubicación dentro de 
éste y las condiciones de porcentaje de nubosidad, ya que en 
los dias nublados la PPFD total diaria fue mayor que en días 
soleados. Chazdon, en el detallado estudio que realizb, no 
midió especificamente la relación R/RL; sin embargo, sus da
tos enfatizan la importancia de los rayos directos ocasiona
les, cuyo papel en la germinación y establecimiento de plan
tas puede ser de mucha importancia. 

Existen mediciones de composición espectral en selvas 
como el de Stoutjeskij (1972) y otros, pero sólo el trabajo 
de f'l.ujaes y del Amo (19:::5) en "Los T•.lHtlas" repor·ta valor·es 
de R/RL, para ello utilizaron el espectrofotometro diseRado 
por Francois et al (1975). Los valores de R/RL dentro de la 
selva reportados en ese trabajo varían en la selva primaria 
entre 0.29 y 0.01 bajo diferentes especies arbóreas. La con
tribución más importante de este estudio es que se aprecian 
diferencias considerables en relación con la especie predomi
nante en el dosel; sin embargo, los valores son siempre ba
jos. 

Importancia del fotoblastismo. 

La importancia ecológica del fotoblastismo resulta cada 
vez m•s clara a partir de los trabajos que se han venido pu
blicando al respecta. Hace pocos anos la confusión e:-:istente 
creada a partir de numerosos estudios contradictorios hizo 
que algunos fisiólogos de semillas como Mayer y Polja
koff-Mayber (1963) expresaran que era dificil imaginar que un 
fenbmeno tan variable y complejo tuviese algan valor adapta
tivo en el medio ambiente natural. Smith (1982) aclara el 
problema al afirmar que la percepción de una se~al del medio 
ambiente implica la adquisicibn de la información ambiental y 
su interpretación, por lo que la acción primaria de los re
ceptores es la traducción de las seRales ambientales en seRa
les biolbgicas, lo que involucra cambios biofisicos y bio
quimicos en su mayoría desconocidos• Además seRala que la fo
topercepci6n no sólo comprende la fotorrecepción y la traduc
ción de la información, si no también la selección de la in-



formacibn genética que va a expresarse. Lo anterior resume la 
complejidad del fen ornen o e indica el motivo por· el cual sólo 
recientemente comenzo ~ ser comprendido en su contexto ecoló
gico. Smith y Margan (1983) publicaron una amplia discusión 
sobre la proposicibn de que la acción fundamental del fito
cromo es detectar las variaciones del balance del R/RL de la 
radiación natural y llegan a la conclusión de que los fenóme
nos fisiológicos mediados por el fitocromo tienen un impor
tante valor de sobrevivencia, aunque en el extra~o mundo del 
laboratorio esto no sea aparente de inmediato. 

El fotoblastismo es una caracteristica frecuente princi
palmente en las semillas de las especies helibfilas que pre
sentan altos requerimientos luminicos para expresar la foto
sintesis y poca plasticidad del aparato fotosintético, aunque 
existen naturalmente excepciones a esta regla· Puede decirse 
que la función fundamental del fitocromo en las semillas es 
imponer la latencia cuando las condiciones luminicas son des
favorables par·a el establecimiento de las plantas, tanto por
el efecto de la existencia de un dosel que reduce el valor de 
la 1-elación F:/RL, como por· el efecto del suelo, cuando las 
semillas se encuentran enterradas (Fenner-, 1985)· 



MATERIALES Y METODOS. 

Lugar de trabajo y especies utilizadas: 

Area de trabajo- El trabajo de campo y la recolección 
de las semillas se llevaron a cabo en la Estacibn de Biología 
Tropical "Los Tu:·:tlas" en el estacto cte Ver·acr·1.1z, Mé:dco. Esta 
reserva biológica está cubierta por selva alta perennifolia 
(Miranda y Hern~ndez,1963), se encuentra a una elevación de 
160 m snm, tiene una precipitación anual cte 4900 mm y su tem
peratura media es de 27 C (Estrada et al, 1985). Diversas ca
racterísticas del ambiente y cte la vegetación de la estación 
han sido analizadas con detalle en muchos trabajos anterio
res. Una síntesis de los cuales puede encontrarse en los tra
bajos de Lot (1976), Estrada et al (1985) y en los diversos 
trabajos contenidos en el libro de Gómez-Pompa y Del Amo 
( 1 ·::i::::5). 

Especies escogidas.- Se seleccionaron dos especies he
li ófilas, apar·enternente estrictas ( .Ei..l!U_i!:U!Llt.!d'll y E=--'dJ])be::. 
Uat'd.l!l. ), una especie plástica, capaz de sobr·evivir· en la 
sornbr·a ( ~..-.SU.J:ii.2t;c.iduf!l) y una especie umbrófila ( F'._Cl\L.-: 
9..!:!ªlª-) cuyas ci:1r·acterfsticas se describen a continuación: 

i:-.~ __ 211.:LLU'L'!! es un ar·bol pionero, de peque\'!::a altura y vi
da corta,de hojas grandes y capacidad de formar tallos subte
rráneos que se propagan en sentido horizontal. Su floracidn y 
tructificacibn ocur·re en for·ma continua dur·ante todo el a~o, 
produciendo enor·mes cantidades de semillas peque~as que son 
dispersadas principalmente por· murciélagos, aunque tambidn 
las infrutescencias son visitadas por inuchas aves. A esta es
pecie, er1 el ár·ea de estltdio, se le encuentra sólo en lugares 
abiertos, a pleno sol, pero no es abundante en los claros na
turales, ya que par·ece pr·eferir las áreas perturbadas por el 
hombr·e, en las que llega a ser· muy abun1iante. 

f=._ld.filbeUat1.J....[! es una hier·ba perenne que r·ara vez sobr·e
pasa 1.tn metr·o de altura, también ha sido incluida dentro del 
gi?ner·o fb_QtQíJl.Qtil:!Jl.. por· sus intlor·escencias múltiples; sin em
bargo, debido a la falta de un criterio m~s estricto para la 
separ·ación genérica, y con base en el trabajo de Oomez-Pompa 
y Vazquez-Yanes (1985) se considerb que debía tratarse como 
una especie del 9éner·o .Eliu . Esta especie tiene hojas gr·an
des. Su floracibn y fructificación ocurre varias veces al 
a~o, per·o r10 en for·ma continua , siendo particularmente abun
dante en el mes de febrero. Se le encuentra en lugares abier
tos amplios, siendo particularmente abundante en lugares per
turbados por el hombre. Es la especie menos caracteristica de 
la selva. 

f=--ª1.Lt0.~id1L'.!l (forma glabra), en este trabajo se uti
lizó la fornh• más comün de este fUU en la Estcición, se en
cuentra en grandes cantidades a las orillas de los caminos, 
en muchos claros naturales, en zonas perturbadas y más esca
samente en el interior de la selva, principalmente en lugares 
en proceso de reconstrucción del dosel por la presencia pre-



via de un claro y también a la orilla de los arroyos. La for
ma nor·mal de esta planta es ai-bustiva, con ramificaciones 
desde la base de la planta y potencialidad de propagación ve
getativa horizontal a corta distancia. La talla mánima no so
brepasa los 2.5 m. Su floración y fructificación ocurre todo 
el a~o, principalmente en las zonas abiertas. 

f,__ª-.!l.~tlEt. se tr·ata de 1.m ar·b1.1sto peque1';0 que se ene1.1en
tra distribuido aisladamente en el sotobosque de la selva y 
en algunos claros. Pai··ece ser la especie de .ELI!.~ mejor adap
tada a las condiciones de sombra en la Estación, aunque su 
establecimiento pueda tener lugar principalmente en claros 
peque~os• La planta rara vez sobrepasa los dos metros. Su 
floración y fructificación no siguen un patrón claro ya que 
diferentes individuos parecen hacerlo en tiempos distintos, 
aunque para cada individL~o sólo se presenta ur1 periodo anual. 

La determinación de las especies queda respaldada por 
los ejemplar·es de her·bar·io: <H2 ( e...:_-l!',U:Ll'Lm ), 40:::: ( _E,__•lJ!l:. 
be Ua t•,l.J!l. ) , 416 ( f!...-a fLt!i.ili d•l!Jl ) y ·::¡~;o ( _E,__,U~S!..'dtlEt. ) ; de 
c. Vazquez-Yanes, depositados en 11EXU. 

En la Tabla 1 se sintetizan los datos existentes para 
las cuatro especies, con respecto a algunas caracteristicas 
ecofisiol6gicas (Vázquez-Yanes, 1976; 11ooney et al, 1984)· 

Areas de trabajo.- En la propia estación se escogieron 
dos áreas de trabajo para efectuar los experimentos de campo 
y los enterramientos que se describirán con detalle m~s ade
lante. Cada §rea fue subdividida en varios sitios cuya carac
terización lumínica, para el mes de septiembre de 1985, fud 
llevada a cabo por Chazdon (datos no publicados) utilizando 
fotograf(a hamisférica y análisis por computadora de las áre
as que aparecen en la fotografia, en forma similar a la des
crita por Pearcy (1983)· La caracterización luminica de los 
sitios de trabajo se encuentra en el apéndice 1, difieren 
tanto en apertura del dosel como en nbmero de rayos de sol 
'~ue lo atr·aviesan. 

Información general·- La recolección de semillas se lle
v6 a cabo en diferentes individuos durante los meses de di
ciembre de 1983, febrero de 1984 y abril de 1985. Las semi
llas se secaron a la sombra y se almacenaron en frascos de 
vidrio en el laboratorio. La mayoria de los experimentos, 
salvo indicaciones en otro sentido, se hicieron con una mues
tra mixta de semillas procedentes de más de 10 individuos. La 
mayor parte del trabajo se realiz6 con las semillas de la se-
9unda r·ecolecci ón· En el te:-¡to se indicaran Lll"iicamente los 
experimentos en los que se utilizaron las semillas de las 
otr·as ~ecolecciones. 

Todas las pruebas de germinación fueron llevadas a cabo 
en cajas de Petri de 10 cm de diametro, sobre agar al 11 en 
agua destilada· Se emplearon 50 semillas por caja y el n~mero 
de repeticiones dependió de las condiciones particulares de 
cada experimento. Las cajas de Petri una vez sembradas fueron 
colocadas en bolsas de plástico que se sellaron con calor, 
para evitar la desecaci6n del agar en las cámaras de germina-



Tabla l. características comparativas de las especies de piper utilizadas 
(según vázquez-Yanes, 1976 y Mooney et al 1984). 

R.· auritum R.· umbellatum R.· aff. hiseidum R.· aeguale 

Are a foliar (cm2 ) 485.5 447.3 64. 7-76.2 35.8 

peso foliar 
específico (g m-2) 39.9 39. 7 44.1-30.9 14.4 

Tasa máxima 
fotosintética con 

base en area 
mol m-2 s-1 6.2 8.5 .6.5 

punto 
'·~· de 

. , 
compensacion 

mol m-2 12 15 20 

punto 
de saturación 

mol m-2 400 300 300 

Nitrógeno foliar 
(mg g-1¡ 46.9 36.2 32.6-30.2 27.6 

Número de semillas 
en un gramo 7142 20,000 4347 7692 

% germinación 
luz/oscuridad 92/0 96/0 92/4 76/0 



ci6n o la anegación de las cajas en el campo. 
Para los expe~imerit6~ de germinación con condiciones de 

calidad espectral de luz controlada se crearon dos tipos de 
dispositivos: 1) cajas negra~ de 25 x 25 x 25 cm con una ven
tana superior de 18 x 18 cm, cubierta con plexiglass ( Rohm 
and Hass, Mexico, D·F·> de 3 mm de grosor. Se empled una capa 
de plexiglass rojo 2423 y una capa de azul 2424 para obtener 
luz roja lejana, dos capas de rojo para obtener luz roja y 
dos capas de azul para luz azul; 2) cajas de 34 x 44 x 10 cm 
hechas en su totalidad con plexiglass de los mismos colores 
que en el caso anterior, para crear las mismas condiciones de 
luz. La calidad espectral de la luz que dejan pasar los fil
tros se puede observar en las Figuras 1 y 2, que fueron redi
bujadas a partir de las lecturas de un espectrofotómetro Per
kin-Elmer. 

Los experimentos llevados a cabo en el laboratorio se re
alizaron en cámaras de germinación Conviron modelo E 15 (Con
trolled Environments, Winnipeg, Canada ) a 25 C , provistas 
de tubos de luz fluorescente "daylight" de 20 watts que pro
porcionaron 8 mol/m2/seg , sblo en los casos en los que se 
requirib proporcionar luz roja lejana se empleó en vez de luz 
fluorescente focos incadescentes repelentes de insectos de f-0 
watts que proporcionaron 5 mol/m2/seg. En los experimentos de 
campo prevalecieron las condiciones de luz y temperatura am
bientales existe11tes e11 el piso de la selva o bajo un techado 
en descubier·to, o sombra no vegetal· 

En todos las pr·uebas realizadas, una vez terminados los 
experimentos se trasladaron las cajas de Petri a luz blanca 
(24 h) par~ conocer· la máxima expresión de la germinación en 
esta condiciDn y asi evitar que los resultados ·fueran enmas
carados por el estado particular de las muestras (muerte de 
las semillas por altas temperaturas, parasitismo, etc). La 
germinac16n se r·egistró despu~s de un mes. 

En todos los experimentos se pusieron testigos a la os
curidad. 

Experimentos realizados: 

1) Efecto del fotoperiodo en el porcentaje y la veloci
dad de germinacibn y determinación del nfimero de días necesa
rios de exposici6n a la luz blanca para obtener la germina
ci6n m~}:ima .- Se colocaron en cámar·as de germinación, tres 
réplicas de cada especie, con semillas reci~n colectadas, en 
cada uno de los sig1Jientes fotoperiodos: 1, 5, 15, 3C1, 6C1, 
120, 240, 4E~, 720 y 1440 minutos de exposición diaria a la 
luz blanca, d1Jr·ante 90 dias consecutivos. Como control se co
locar·o11 tres r·~plicas en la oscur·idad. La germinación se re
gistró cada dos días, hasta que esta se hubo completado. 

45 r·éplicas de cada especie se almacenaron en la oscu
ridad por 8 dias. Posteriormente 3 réplicas de cada especie 
se expusieron 1 dia a la luz total y se trasladaron a la os
curidad, otras 3 se expusieron durante dos dias y se trasla-
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d•ron a la o~curidad, asi se continud con dias de exposición 
progresivos, hasta completar 15, despues de completar el nú
mero de dias de e:·:posición cor·r·espondientes, las replicas 
quedaron almacenadas por 15 dias en la oscuridad, al termino 
de los cuales se registrb la germinación· 

2) Simulacibn de claros de diferente tama~o con las ca
jas de plexiglass.- Se colocaron tres r~plicas de cada espe
cie formando una sola capa de cajas de Petri, dentro de cajas 
de plexiglass rojo lejano· Cada caja de plexiglass se abrid 
diaramente por un tiempo determinado, con el fin de exponer a 
las semillas a la luz total. Los tiempos de exposicidn a la 
luz blanca para las cajas fueron de 15, 30, 60, 120, 24C1, 360 
y 480 minutos. Despu~s de exponer las cajas por el tiempo 
asignado par·a cada una, se cerraron y se sellar·on con cinta 
aislante de vinil. El fotoperiodo y la temperatura de las ca
jas fueron deter·minados por las condiciones ambientales a la 
sombr·a en la estacidn biológica "Los Tu:-:tlc1S"• Como control 
se colocar·on tres r~plicas de cada especie a la oscuridad, 
otras con luz de dia y otras bajo el dosel en el piso de la 
selva. Despues de 13 dias de exposiciones consecutivas a la 
luz (cuando las especies ya hablan completado la germinación 
en alguno de los tratamientos), se tr·asladaron las cajas a la 
oscuridad y se registró la germinación despu~s de 15 días· 

3) Simulacibn de claros en el piso de la selva.- Se co
locaron en el piso de la selva, tres réplicas de cada especie 
par·a cada ur10 de los siguientes tiempos de exposición a la 
luz solar· de 1Jn claro cercano, a donde se tr·asladaron las ca
ja5 diar·iamente di.tr·ante l:'!· días par: 1, 5, 15, 30, 60, 1:.20, 
240, 480 y 720 minutos. Como controles se colocaron tres ré
plicas de cada especie en la oscuridad, a la luz de una som
bra no vegetal y permanentemente en el piso de la selva. Se 
registró la ger·niinación cada dos días, para conoce1~ el 1nomen
to en que las cuatr·o especies hubieran completado la ger·mina
ción en alguna de las condiciones experimentales y dar por 
terminadas las pruebas. Después de terminado el experimento 
las cajas se trasladaron a la oscuridad y se contaron nueva
mente las semillas germinadas después de 15 días. 

4) Efecto de diferentes tipos de almacenamiento de las 
semillas en su respuesta a la luz. 

a) Semillas almacenadas en seco.- Despuls de la colecta, 
al a~o, a los 18 y 21 meses se vib la respuesta de las semi
llas, almacenadas en esta condicibn, al rojo, rojo lejano, 
luz blanca y oscuridad, con un fotoperiodo de 24 h luz. 18 
meses después de la colecta también se volvió a verificar la 
pr·ueba r·eal izada en el inciso 1 • 

b) Semillas imbibidas a la oscuridad en el laboratorio· Se 
almacenaron las semillas sembradas en cajas de Petri, envuel
tas en papel aluminio y a temperatura ambiente• Cada mes, du-
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rante un a~o, se sacaron dos rtplicas para llevarlas a cada 
una de las siguientes condiciones: luz blanca, rojo lejano y 
rojo en cajas con filtro de plexiglass, ~ se colocaron dentro 
de una cámara de germinación. Las semillas germinadas se con
taron antes de ponerlas en las nuevas condiciones experimen
tales y después de un mes de estar expuestas a las nuevas 
condiciones de luz. El fotoperiodo fue de 12 horas. En el ca
so de p. auritum se emplearon las cosechas de 1984 (A) y 1983 
(B), este ültimo lote se alamceno durante 16 meses. 

c) Semillas enterradas en el piso de la selva. Se almace
naron las semillas para enterrarlas en el piso de la selva. 
en bolsas de nylon de 10 x 5 cm, en ellas se colocaron dos 
gramos de semillas con 4 gr de vermiculita· Después, dentro 
de una bolsa de malla de plástico se colocaron una bolsa de 
nylon de cada una de las especies. Se prepararon 10 paquetes 
y se enterr·ar·on a 5 cm de profundidad. Cada dos nieses, duran
te 20 meses, se desenterr6 una de las bolsas y las semillas 
de cada especie fueron sembr·adas en cajas de Petri, con la 
metodología ya descrita. Se expusieron dos réplicas de cada 
especie a las siguientes condiciones de luz: los mismos foto
periodos y las mismas condiciones experimentales que en el. 
inciso 1, en cajas con filtro de plexiglass a la luz roja y 
roja lejana y a la oscuridad envueltas en papel aluminio. La 
manipulacibn de las semillas, una vez desenterradas, fue con 
luz verde de seguridad. Después de 30 dias se registró la 
germinaci6n y se e::pusieron las semillas a fotoperiodo de 12 
h con luz blanca. Un mes d~spues se hizo un conteo de las se
millas germinadas y nuevamente se trasladaron las cajas a una 
cámara con el mismo fotoperiodo y con alternanc4a de tempera
turas (25-35 C). 15 dias después se registr·ó la germinación 
final. 

d) Semillas imbibidas en cajas de Petri almacenadas sobre 
el piso de la selva. Entre los contrafuertes de tres arboles 
de la selva se colocaron 72 réplicas de cada una de las espe
cies. En la base de cada ~rbol se dispusieron al azar un n~
mero igual de réplicas (24) de las 4 especies. Durante los 
primeros seis meses, cada dos meses se contaron las semillas 
germinadas en cada caja y se sacaron las plántulas. Las cajas 
se volvieron a poner en bolsas de plástico y se redistribuye
ron en la base del mismo árbol; al mismo tiempo, se recogie
ron al azar de los tres árboles, 8 cajas de cada especie y se 
trasladaron dos réplicas a cada una de las siguientes condi
ciones de luz: oscuridad, luz blanca, luz roja y roja lejana, 
en cajas con filtro de plexiglass. A los 7 meses de iniciado 
el experimento se recogi6 casi el total de las cajas y fueron 
trasladadas a las condiciones de luz mencionadas anter·ior·men
te. Las semillas que germinaron en las cajas de Petri dejadas 
en el piso de la selva por más tiempo, fueron contadas dos 
meses después y al completarse un a~o. Al mismo tiempo se re
cogieron el resto de las cajas y se expusieron a las mismas 
condiciones de luz que en los casos anteriores. En todos los 
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casos las cajas se trasladaron a c~maras_de germinación_• 25 
c. A los ti'einta dias se r·egistró-la ger·minación -y se-pi..isie-' 
ron en luz blanca con alternancia de temperaturas (25-35 C). 
Al mes se volvió a registrar la germinación· 

e) Semillas inmersas en agua.- Se prepararon doce fras
cos con 100 ml de agua destilada y semillas de las 4 especies 
de i:J.ur:.. ,colocad;,¡s en bolsitas de tela nylon. Se envolvier·on 
los frascos en ~apel aluminio y se guardaron a temperatura 
ambiente· Cada mes se sacó un frasco y se sembraron las semi
llas en la forma ya descrita. Se colocaron dos r~plicas a la 
luz y dos a la oscuridad, al mes se registr6 la germinación, 
posteriormente se deshidrataron las semillas a temperatura 
ambiente, se r·esembraron y se colocaron en cámaras con alter
nancia de temperatura (25-35 C). Se volvieron a contar las 
semillas gerniinadas un mes despu~s. 

5) Gradiente de luz en la selva.- Se colocaron 8 réplicas 
de cada una de las c1Jatro especies a lo largo de un gi~adiente 

de luz, localizado entre la selva y un claro que unicamente 
recibi6 luz directa por un breve periodo de tiempo, los ex
tremos del gradiente fueron: el claro, al que se llamb sitio 
A y el interior de la selva (sitio D), hubieron dos lugares 
intermedios (8 y C). La germinación se registró diariamente 
para establecer el momento en que las cuatro especies h1Jbie
ran alcanzado el máximo de germinación en alguna de las con
diciones experimentales. El experimento durb 13 dfas, despuds 
de lo cual las semillas se trasladaron a la ascui··idad, quince 
dfas después se r·egistró la germinación. 

6) Efecto del ~cido giberélico.- Se le agregó al medio 
de agar· ~cido giber·~lico 250 ppm y se sembrar·on tl~es l~éplicas 

de cada especie con semillas provenientes de los 4 y 6 1neses 
de enterramiento, y semillas recién recolectadas. El fotope
riodo fue de 12 h· La germinacibn se registró al mes· 

7) Efecto del nitrato de potasio.- Se adicionó al medio 
de agar nitrato de potasio al 21 y se sembraron tres réplicas 
de cada especie co11 semillas de la 1~ecolecta de 1985 y tres 
con seniillas de la recolecta de 1984 (con un a~o de almacena
'niento en seco). Las semillas se colocaron en luz blanca, os
curidad, luz r·o,ia y r·oja lejana er1 cajas de ple:·:iglass, con 
fotoperiodo de 12 h· La germinación se registró después de un 
mes. 

8) Fotorreversiones.- Se expusieron diariamente durante 
15 dias, las semillas de las cuatro especies a los siguientes 
tratamientos: a) 3 h de rojo 21 h de oscuridad (R-0), b) 3 h 
de rojo, 3 h de rojo lejano (R-RL) y 18 h de oscuridad, c) 3 
h de rojo, 3 h de oscuridad, 3 h de rojo lejano y 15 h de os
curidad (R-0-RL). El experimento fué realizado en cajas de 
plexiglas. Se utilizaron tres réplicas para cada especie y se 
emplearon las semillas de la recolecta de 1985. La germina
ción se registr·d 1iespu~s de un mes. 
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9) Efecto de la luz azul en la germinación.- Se coloca
ron en cajas de Plexiglass tres réplicas de cada especie en 
luz azul, blanca, roja, 1-oja lejan<¡1 y otr·as en la selva y en 
la oscuridad, durante 13 dfas. Al término se pasaron a la os
curid,ad y se r·e9istró la ger·minación después de 15 dfas. 

Pruebas estadisticas.- Dependiendo de los resultados ob
tenidos se aplicó análisis multifactorial de la varianza, 
prueba de igualdad de dos porcentajes o prueba de t ( Sokal y 
Ro h 1 f , 1 '11:/1) • 

El coeficiente de velocidad de la germinación se calculó 
de acuerdo con la formula: 

e. V. = n I ( n • j n) :-: 1 oo 
donde 11 n 11 es el n(tmero de semillas germinadas el día 11 Jn 11

• El 
dia de la siembr·a se consider·a día o. Tambiér1 se da ir1for·ma
ci ón sobr·e "TL" (tiempo de latencia) y "T de CC." (tiempo ne
cesario par·a obtener· el 1náximo de germinación) seg~Jn Come, 
1 '16:3. 

Gráficas.- En los casos en q1Je r10 se ~1izo ajuste de r·ec
tas se suavizaron las curvas manualmente. Se 1··eporta la des
viación estandard con barras, no se r·eportaron desviaciones 
estar1dard menor·es que 1. En los casos en los ·~ue se gr·afica11 
los puntos a partir de los cuales se calcula~on las r·ectas, 
cuando sólo aparece un punto significa que no h1Jbo diferencia 
en la germinacibn entre r~plicas. La desviaci(jn estandard en 
las tablas se r·eporta entr·e paréntesis· 

En la Tabla 2 se hace ur1a breve sintesis de los exper·i
mentos desarrollados. 
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Tratamiento condiciones de luz en la~~ 
que se pusieron o a las 
que se trasladaron después 
del almacenamiento. 

1.- Efecto del fotoperíodo en la 
germinación. • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • LB 

Determinación del número de 
días necesarios de exposición 
a la luz para iniciar y com-
pletar la germinación .••••••• · •••••••••••••• LB 

2.- simulación de claros de dife
rentes tamaffos con cajas de 
p lexiglass. • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • RL y LB 

3.- Simulación de claros de dife
rentes tamaffos en condiciones 
naturales •.•••••••••••••••••••••••••••••••• RL (Sombra vegetal), LB, O 

4.- Efecto del almacenamiento 

a) en seco . .....................•...•.•.. LB, R1 RL, o 
b) embebidas en la oscuri-

dad . ..•....•..•.....•.•......••••.••••• LB, R, RL, o 
c) enterradas en el suelo 

de la selva . .....................•.... LB, R, RL, o 
d) embebidas en cajas de 

petri sobre el piso 
de la selva .................•......... LB, R1 RL, o 

e) inmersas en agua ............•....•.••. LB, o 

5.- Efecto de un gradiente de luz •••••••••••••• LB, sombra vegetal 

6.- Efecto del ácido giberélico •••••••••••••••• LB, o 

7.- Efecto del·nitrato de potasio •••••••••••••• LB, R, RL, o 

8.- Fotorreversiones .•.•.....••.•••••••.••••.•• R-0 
R-RL 
R-0-RL 

9.- Efecto de la luz azul ...................... LB,· R, RL, A, o, sombra 
vegetal 

Tabla 2.- Tratamientos a los que se expusieron a las semillas de P. 
umbellatum, p, aequale, ~· auritum y R.· aff hispidum. Todas 
las pruebas de germinacion se llevaron a cabo sobre agar. 
Los tiempos de almacenamiento fueron de 12 a 21 meses, depen
diendo del tratamiento y se hicieron pruebas periÓdicas du
rante este lapso de tiempo. 



RESULTADOS 

1. Efecto del fotoperiodo y determinación de 1as exposicio
nes co~secutivas necesarias para obtene~ ~l mAxlmo de germi
nación. 

La respuesta al fotoperiodo difiere entre las especies 
como si•;¡•.1e: ~-•JmbeUatum (Fig. 4A), preserota 1.1n compor·ta
miento lineal con una correlación no significativa (r=-·10) 
con el tiempo de exposición a la luz, sólo la respuesta obte
nida con 1 minuto de exposición es ligeramente menor (p=·05) 
q1.1e la obtenida con 5 minutos• ~ª-!l.·L'dª-1!L (F ig. 4B), .E:._ª-!Jr i::.. 
tuf]L (Fig. 5A) y E:_afLhlUid•,!l!l (Fig· 5B) incrementan Sll ger
minación con el tiempo de eHposición; sin embargo, .E!.ll~'J..§lU 

sólo alcanza el máximo de germinación con 8 h de luz diarias, 
mientras que para las otras dos especies 30 minutos son sufi
cientes. Par·a E:_il'Ll!ª-1!L 1 hor·a de e>:posición diar·ia a LB no 
le permite alcanzar un 50% de germinación, mientras que las 
otras dos especies lo alcanzan con sólo 5 minutos. No hubo 
germinación en la oscuridad en las 4 especies. 

El nQmero de días minimo de exposición a la luz para 
alcanzar el máximo de germinación (Fig· 6) despues de haber 
sido previamente imbibidas a la oscuridad, difirió entre las 
especies. E..:.....§'d..!:Ll'll!! 1··equir·ió de scilo ·:;¡ dias par·a completar· 
la ger·minación, E:_•LffibeUat\,Ll!! y E._:_¿Lf.__hi..2.Q.J.duf!L r·equirier·on 
de 10 d ias y .E:_ª...!l.'L'dtl!L de 13 días• En 1:..: .. ...§~·~~ para al can
zar un 10% de germinación se requirici de 11 dlas de exposi
ción, mientras que las otras especies lo hacen en 5 y 6 días; 
p. aequale presenta la respuesta más lenta a la luz. Estas 
respuestas están sin duda en relación con el coeficiente de 
velocidad (C.V.) de cada especie (Tabs. 3 y 4). 

Los resultados anteriores parecen indicar que con res
pecto a velocidad de conversión de fitocromo Pr a Pfr la es
pecie más rápida es l~...§'d.l:i to¿m,_ la más lenta es f:_i¡!_~.'D!tl!L y 
las restantes son inter~edias sin diferencia significativa 
entre ellas. El tiempo que transcurre entre la recepción del 
estimulo y la respuesta germinativa es menor en p. auritum, 
inte1··media en E..:.._tlL__hi..2.Q.J.dul!l. y f:_..J,.t1nbVLl\t '-''!l. y mayor en 

E..:..il•l.l-1ª-1!L (T ab s 3 y 4) • 

2.- Simulación de 
de ple>:io;¡lass. 

claros de diferentes tama~os con cajas 

La luz RL obtenida con las cajas de acrílico modificó la 
respuesta germinativa de las especies, en relación con el 
p•Jnto anter·ior (Fio;¡. 7) • La germinación de _E:_'!.!!)beUª-l•Lffi y E_:_ 
~'L!,!tl!L f1.1é de O aun despues de 8 hor·as de LB dur·ante 13 días 
consecutivos• ~-ª'd.l:Ll',!J!l incrementa o;¡radualmente so.1 germina
ción con el tiempo de exposición a LB, aunque únicamente al
canza el 50% de germinación con E:h de luz diar·ia· .E:_tlt. 
!l.i~id•d.!J!. alcanza más del 40% de germinacicin con sólo 30 minu
tos de LB diaria; no obstante, el máHimo de o;¡erminacidn sólo 
se obtiene con 8 h de exposición a LB· 
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Fig. 4. Respuesta germinativa de semillas de P. umbellatum 
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meses de almacenamiento en seco (X) al fotoperíodo (Luz bla,!! 
ca-oscuridad). El tiempo de fotoperíodo se expresa en minu
tos, en escala logarítmica. Las barras indican la desviación 
stándard, cuando no se grafica es que fue menor que l. 
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''!:•'' umbellatum 

HORAS DE 
EXPOSICION % DE 

A L.B. c.v. T.L. T. de c.G. GERMINACION 

1440 8.43±.07 10 la±22 97±1 
720 a.52±.27 10 la±22 90±2 
480 a.15±.20 10 16±22 97±1 
240 a. 16±.23 10 14±22 95±1 
120 1 .15±.65 10 20!.32 92±4 

60 7.49±.66 10 16!.22 aa±1 
30 1.01±.40 12 22±30 97±1 
15 6.60±.19 12 30 aa±2 

5 G.11±.25 12 10±22 01±1 
l s.3s±.20 12 22±24 79±4 

r= .5903 x= 7 ,4a±1.07 

~· aeguale 

HORAS DE 
EXPOSICION % DE 

A L.B. c.v. T.L. T. de c.G. GERMINACION 

1440 s.10±.06 12 30-t.34 90±2 
720 4.60±.51 12 67 aa±3 
480 s.21±.05 12 34±37 86±4 
240 4.54±.19 12 45!.49 00±1 
120 4.13±.26 12 60±.67 10±5 

60 3,97±,39 12 41±49 37±2 
30 4.s5±.os 12 60±.61. 32±1 
15 4.21±.54 14 24±.67 24±3 

5 s.01±.21 16 22±.24 12±2 
l 4.74±.12 18 22 9±4 

r= .4539 - + x= 4.6-.49 

Tabla 3 • Respuesta de las especies a diferentes fotoper!o 
dos en Luz blanca (L.B.). se muestra el coeficien 
te de velocidad (c.v.), tiempo de latencia (T.L.)-; 
tiempo requerido para alcanzar el máximo de germina 
ción (T. de c.G.) y el porcentaje final de la germI 
nación. También se da la correlación de la veloci:
dad de germinación con el tiempo (r) y la velocidad 
media de germinación (x). 
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R.~ aff his2idum 

HORAS DE 
EXPOSICION % DE 

A L.B. c.v. T.L. T. de c.G. GERMINACION 

1440 8.36±.12 10 14±15 97±1 
720 a.10±.01 10 16 90±2 
480 a.23±. 10 15±22 97±1 
240 a.2G±.11 10 14±22 95±1 
120 1.10±.01 10 15±19 92±4 

60 1.16±.05 10 15:!:22 aa±1 
30 7 .37±.04 10 15±10 97±1 
15 7.63±.oG 12 16±22 aa±2 

5 7.55±.31 12 15±22 97±1 
1 6.GG±.8913 12 14±25 79±4 

r= .5588 x= 1.a±.s5 

f.· auriturn 

HORAS DE 
EXPOSICION % DE 

A L.B. c.v. T.L. T. de C.G. GERMINACION 

1440 9.4s±.20 10 14 93±3 
720 9.26±.13 10 14 91±0 
480 9.2a±.13 10 14±19 95±2 
240 9.43±.01 10 14±10 95±1 
120 a.aG±.1s 10 15±22 97±1 

60 a.50±.21 10 28 95±0 
30 1.11±.10 12 22±24 93±1 
15 1.44±.30 12 15±20 86±2 

5 6.97±.19 22 22 2±1 

r= .5479 x= 8.32±1.33 

Tabla 4 • Respuesta de las especies a diferentes fotoper!~ 
dos en LUZ blanca (L.B.). se muestra el coeficie~ 
te de velocidad (c.v.), tiempo de latencia (T.L.), 
tiempo requerido para alcanzar el máximo de germin~ 
ción (T. de c.G.) y el porcentaje· final de la germ! 
nación. También se da la correlación de la veloci
dad de germinación con el tiempo (r) y la velocidad 
media de germinación (x). 
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ra en la oscuridad. 
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3.- Simulacibn de claros en condiciones naturales de luz. 

Los resultados obtenidos indican que el clima lumlnico 
de la selva (rico en RL) es menos inhibidor de la germinacibn 
que el ambiente luminoso obtenido con cajas de acrllico, ya 
que E..:..--5\~'!-ªU (Fig. 8A) alcanza más del 50% de ger·minación 
en todos los tiempos de exposicibn a la luz completa y en los 
controles, excepto en la oscuridad donde nunca germina. Su 
germinación no tiene una correlación con el tiempo de exposi
ci bn a la luz total (r=.3'1); lo mismo ocur·re con .E~afLtLl.2...::. 

);!j,dUIJ!. (Fi•;J• 8B), pltes en esta especie se alcanza el m<h:imo de 
germinacibn en todos los tiempos de exposición a la luz no 
filtrada· Considerando la respuesta obtenida con luz blanca 
(LB) y en condiciones de selva (Tab· 5), podemos decir que 
para estas dos especies el tiempo necesario para obtener el 
máximo de germinacion está en función del nümero de horas de 
exposicibn a la luz, independientemente de su calidad espec
tral. Par·a E..:..--5\~..SfüJIU el espectro 11.1minoso de la selva sólo 
modifica la velocidad de germinacibn, pues se requieren de 
m~s dias para obtener el máximo • En drástico contraste con 
lo anterior, las otras dos especies si responden claramente 
al tiempo de e:·:posición a la luz no filtr·ada· f.~1,,L!!)beUat':!.ffi 

(Fig. 8A) inicia su germinacibn sólo después de 4 h diarias 
de exposición a la luz no filtrada y alcanza su máximo con 8 
h de e::posición y f~-ª'ilLl'.L!!l (Fig. :::B) comienza a manifestar 
germinación con sólo 15 minutos de exposición diaria a luz no 
filtrada, pero su incremento es mas gradual, que en el caso 
anterior, llegando sólo al 65% de germinación con 8 h diarias 
de exposición un porcentaje significativamente menor 
(p=.0005) que el obtenido con semillas expuestas a LB 
(Tab. 5)· En la oscur-idad sólo E..,, • ...hLltidLUJl. pr·esent6 un bajo 
porcentaje de germinaci6n (4%), las otras especies no ger-mi
naron en esta condici6n (Tab.5). 

El resultado principal de este experimento es que las 
especies r·estr·ingidas a los lugar·es abiertos ( _e~1¿_.!]!be!.,lat1L111 

y E..:..J'LI:Ll',,\J!l ) r·esponden notablemente al efecto inhibitor·io 
de la luz de la selva, aün después de pr-olongados per-iodos de 
exposicibn a la luz no filtr-ada; en tanto que, las especies 
de semillas q1.1e crecen también bajo el dosel ( .E~~·l.'dtl\t. y 

E_,__hl§.E!...!.dul!l.. ) no son tan inhibidas por la luz de la selva y 
la respuesta germinativa no tiene relacibn con el tama~o del 
claro, simulado en este experimento, ya que germinan por 
igual en zonas abiertas y dentr-o de la selva (Tab 5)· 

4,- Efecto de difer-entes tipos de almacenamiento en la 
r-espuesta germinativa. 

4a.- Almacenamiento en seco. 

Considerando el máximo 
prueba, E..:..-..\!mbtlLl\t.'dl!L (Fig. 
minativa en un 521 a los 21 

de germinación al canzado .. eri cada 
4A, 9A) pierde su cap~cidad.ger
meses de almacenamiei1to ·y. awilent.a 
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ESPECIE LUZ BLANCA DENTRO DE LA SELVA OSCURIDAD 

p. aequale 90±0 50±11 o 

!!· auritum 94±0 o o 

R.· aff hiseidum 99:!:4 95±1 4±1 

R.· umbellatum 97:!:4 o o 

• Tabla 5. Respuesta de las semillas de las 4 especies de piper ex-
puestas a diferentes condiciones de luz. El experimento 
duró 13 días más un período de 15 días a la oscuridad. 
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sus requerimientos de tiempo de ltiz di~rij (Fig. 4A) para ob
tene1' el 50% de ger·minación a 2 h desi:••.úés de{ tan sólo, 1:3 me
ses de esta1' almacenadas en seco, mientras qúe en semillas 
recién colectadas se alcanza con sólo 1 mirtuto de exposición 
a la luz. La respuesta a LB y a R (Fig. 9A) inicialmente es 
significativamente menor con R (p=.0005) mientras que despuds 
de los 12 meses no lo es (p= .3 y .2 para LB y R respectiva
mente ). La respuesta al RL y a la oscuridad siempre es nega
tiva. 

f~€!_gg_gtl~ (Fig. 4B y ''°IB) pier-de su capacidad ger·mina
tiva en un 72%, a los 21 meses de almacenamiento en seco. En 
su respuesta al fotoperiodo (Fig. 4B) a los 18 meses de alma
cenamiento en seco, el tiempo minimo de exposición a la luz 
necesario para que la germinación se manifieste se incrementa 
a 4 h de exposición diaria, mientras que en semillas recidn 
colectadas la germinación se manifiesta aun con un minuto de 
exposición a la luz. Con respecto a la germinación obtenida 
con 24 horas , hay una reducción (p=.0005) en relación a la 
germinación obtenida con 12 horas de exposición. En estas se
millas (Fig· 9B) cuando están recién colectadas la germina
ción con LB es significativamente mayor (p=.0005) que con R, 
pero a partir de un a~o de almacenamiento en seco la respues
ta al Res mayor que a LB (p=.1). La diferencia se incrementa 
entre los dos tratamientos a los 18 y 21 meses (p=.0005). En 
cuanto a su respuesta a RL ésta se manifiesta a partir de los 
18 meses sin presentar diferencias significativas con la res
puesta a R Cp=.3), a los 21 meses la respuesta entre LB y RL 
no es significativamente diferente con LB y si lo es con R 
(p=.005) (al parecer esta respuesta se debe mas a f luctuaci 
enes de temperatura en la camara de germinación que a la 
l 1.1z) • 

En E~~i::..it-"!•!l. (Fig· 5A, 10A) después de 21 meses de al
macenamiento la germinación se reduce en un 30.64% y su re
querimiento de luz (Fig. 5A) para alcanzar el 50% de la ger
minación es de 4 h, mientras que en semillas recién colecta
das es de 5 minutas. La respuesta a LB y R (Fig. lOA) sólo es 
significativamente mayor (p=.005) en la muestra de un a~o de 
edad, aunque esta diferencia se manifiesta en todas las mues
tras, no es significativa (p= .2 y ·05)· La respuesta a RL y 
a la oscuridad siempre es negativa. 

En e._!.._§t.f._h!.2_¡;.idw!l. (Fig· 5B y 10B) la capacidad germi
nativa se reduce en un 60% después de 21 meses de almacena
miento. En su respuesta al fotaperiodo (Fig. 5A) hay una am
plia variación entre las réplicas; sin embargo, la respuesta 
al fotoperiodo no se ve tan fuertemente modificada como en 
las otras especies. La respuesta a LB y a R CFig. 108) no es 
significativamente diferente (p=.05). Entre LB y RL no hay 
diferencia significativa en los primeros 18 meses, pero a los 
21 meses sl es significativamente menor (p=.005 y .0005) que 
la obtenida en R y LB (al parecer esta respuesta es debida a 
fluctuaciones de temperatura más que a la luz). 

El calculo de F, para la interaccion edad-luz-especie, 
revela que las variaciones encontradas durante el almacena-
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respuesta germinativa de las semillas de p. umbellatum (A) y 
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blanca, R= rojo, RL= rojo lejano y oscuridad. El experimen
to duró un mes. No hubo germinación en la oscuridad. 
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Edad 
TratamientÓs de luz 
Especie 
Edad X Tratamiento de luz 
Tratamiento de luz X Especie 
Edad X Especie 

G2=27 

F 

174.98 
3.12 
6.44 
3.96 
.as 

G para los factores sirnples=3 
G para los factores combinados =9 

++ 
++ 
NS 
++ 
++ 
NS 

Tabla 6. cálculo de F para la interacción edad-luz-espe 
cie de los resultados obtenidos al germinar so 
bre agar semillas almacenadas en seco por 12,-
18 y 21 meses y recién colectadas. Los datos 
analizados incluyeron los resultados obtenidos 
con luz blanca, roja, roja lejana y oscuridad. 
Las especies inclu!das fueron p. urnbellaturn, 
~· aequale, ~· auriturn y ~- aff hispidurn. 



miento en seco no son -~i·~;·,i..fi~atlva-s-erlt1'1!~las~especies y si 
lo son en relación a la edad de la--semilla:y á-'.~1;;\:1.uz-~ AünqL1e 
la interacciór1 luz-especie también fue significat_iva,·_ 1os:-va:-
lores de F pueden verse en la Tabla 6. · - · 

4b.- Semillas imbibidas almacenadas en la oscuridad· 

En las cuatro especies se mantuvo un alto porcentaje de 
germinación. Las variaciones encontradas a lo largo del a~o 
en la respuesta a LB y R no tienen correlación con el tiempo 
en ninguna de las especies (la correlacion de la respuesta de 
P. umbellatum en LB con el tiempo es muy baja para conside
rarla significativa). La correlación de la respuesta de f~ 
•JmbeUat•dJ!l (Tab. 7) a LB y R tué de -.55 y -.27 r·espectiva
mente, par·a ~-ª~'Ulli (Tab. 7) fueron de -.14 y -.21, par·a 

E-=.-9\LJ:i t•dJ!l (A) (Tab :::::> fueron de .37 y ·36, par·a f:_ª-\!r·i::. 
tlU!L (B) (Tab. :::) de .(14 y .49, por último para f'.:_tlLtLi2.Qi
•ilU!L (Tab. 9) fueron de -.(17 y -.03. 

Las peculiaridades especificas más notables de este 
e>:perimento son: E'...!__!,!mbtl~tuf!L (Tab. 7) a los 4 meses de al
macenamiento en la oscuridad presenta un alto porcentaje de 
germinación en RL, éste se incrementa hacia los 3(1(1 días don
de ya no hay diferencia significativa (p=.4) con la respuesta 
a LB, después disminuye significativamente ( p=.Oü05) a los 
360 y 3'70 di as. f'.:.._-91U!\!.i!li (Tab. E:) no presenta ger·minación 
en RL aün después de un a;>;o de almacenamiento• f'.!.-~i:: ... Ü.!o!Ql. (B) 
(Tab. 9) presentó germinación en RL de los 330 a los 390 días 
de almacenamiento e:-:clusivamente. ~-tlLl:t..iuidum (Tab. 10) 
presenta germinación en RL desde los dos meses de almacena
miento en la oscuridad, su respuesta tiene una correlación 
positiva con el tiempo ( r=.90). 

En cuanto a la germinación en la oscuridad, ni E!.-Mbe::. 
!_latiJJ!l ni E.: ... -91U!\!.i!U ger·minan en esta condición. En el caso 
de ~-ª'ilLl\JJ!l (A) (Tab. •:;¡) hubo germinación en la oscur·idad 
en un 65% desputs de que las bajas temperaturas invernales 
hicieron descender la temperat1.tra del labor·atorio. e....~ . ..il'ili
tLUJl. (B) (Tab. '::l) no t•.tvo la misma respuesta a la fluctL1a
ción, a pesar de que siempre presentó un peque~o porcentaje 
de ger·minación en la oscur·idad· f'.!.-tlLt!.1.Ui d•,_un_ (Tab. 10) sí 
presenta un bajo porcentaje de geNninación en la oscuridad 
pero la respuesta no tiene correlación con el tiempo (r=.05); 
al parecer germina durante los primeros meses de almacena
miento, ya que las plántulas están casi podridas o secas des
puts de los 6 meses. 

4c.- Semillas almacenadas enterradas en el piso de la sel
va. 

Aunque las respuestas obtenidas con este tratamiento fue 
ron muy irregulares, podemos distinguir dos tipos de compor
tamiento: f'.:.._'J.filtlUa t'dl!l (Tab • 10) y f!.-MqJJUit. (Tab • 11) con
tin üan germinando aun después de 20 meses de enterramiento, 
mientras que E.!_~r it LUJl. (Tab. 12) pierde casi totalmente su 



g_. umbellatum 

TIEMPO DE 
.ALMACENAMIENTO LUZ 

(DI.AS LB R RL ose. 

60 1a±o 12±6 o o 
90 99±7 aa±6 o o 

120 97±4 97±4 o o 
150 90±3 86±3 o o 
180 92±6 90±3 . o o 
210 92±3 93±1 o o 
240 94±3 95±1 65±4 o 
270 aa±3 as±a 66±6 o 
300 97±1 97±7 a5±1 o 
330 93±4 a2±3 74±3 o 
360 ss±3 94±3 54±6 o 
390 86±6 as±a 62±9 o 

f.· aequale 

TIEMPO DE 
.ALMACENAMIENTO LUZ 

(DI.AS) LB R RL ose. 

60 90:!:2 94:!:0 o o 
120 93:!:7 a5:!:1 o o 
150 95±2 95±0 o o 
180 94"!:0 94°!:3 o o 
210 97:!:1 94:!:0 o o 
240 99±4 97±1 o o 
270 95±3 91±1 1±1 o 
300 93±1 99±4 

l~l o 
330 90±6 92±0 o 
360 91:!:1 86±3 o o 
390 92±0 o 

Tabla 7 • se muestra la germinación de semillas almacena 
das embebidas en la oscuridad al trasladarlas
ª diferentes condiciones de luz después del a! 
macenamiento. La germinación en la oscuridad 
fue registrada antes de pasar las semillas a 
diferentes condiciones de luz. 

so 



R.• auritum 

LOTE A LOTE B 

TIEMPO DE TIEMPO DE 
ALMACENAMIENTO LUZ ALMACENAMIENTO LUZ 

(DIAS) LB R RL (DIAS) LB R RL ose. 

90 91±4 95±4 o o 60 95±4 97±1 o o 
120 100±0 97±4 o o 180 96±0 92±3 o 03±3 
150 93±1 94±3 o o 210 99±1 93±1 o 13±10 
180 91±1 97±1 o o 240 93±7 9l±s o 4±2 
210 94±3 94±0 o o 270 93±1 79±15 o a±6 
240 96±3 92±3 o o 300 92±0 92±6 o 4±2 
270 94±3 92±0 o o 330 94±9 ao±6 97±9 s±2 
300 65±27 360 95±4 91±1 46±3 12±6 

390 86±3 91±7 41±1 6±4 
420 06±17 94±6 o 23±11 
450 92±0 99±4 o i2±14 
480 94±3 94:!:6 o 4±5 

Tabla 8 • se muestra la germinación de semillas almacenadas embebidas en la oscuridad al 
trasladarlas a diferentes condiciones de luz después del almacenamiento. La germi 
nación en la oscuridad fue registrada antes de pasar a las semillas a diferentes -
condiciones de luz. se presenta la germinación de dos lotes cuyo comportamiento 
en la oscuridad y en RL fue diferente. 



R.· aff hispidum 

TIEMPO DE 
ALMACENAMIENTO LUZ 

(DIAS) LB' R RL ose. 

60 91±7 91±1 o 10±7 
90 99±3 99±3 20±11.3 17±9 

120 92±a 99±3 29±4 16±7 
150 97±1 73±4 2s±10 17±8 
180 99±10 ao±3 32±a 19±7 
210 99±1 99±3 61±1 16±6 
240 90±0 94±6 40±6 14±10 
270 86±11 91±1 02±3 10±10 
300 91±1 94±0 61±13 7±9 
330 92±3 90±0 79±3 19±11 
360 86±6 93±1 ao±1 16±6 

Tabla 9 • se muestra la germinación de semillas almacena
das embebidas a la oscuridad, al trasladarlas a 
diferentes condiciones de luz después del alma
cenamiento. La germinación en la oscuridad fue 
registrada antes de pasar las semillas a dife
rentes condiciones de luz. 

sJ.-



capacidad para germinar despues de 10 meses, conservando sblo 
un porcentaje muy pequei'>o de semillas viables y E...!.-5\LL . ..hu::.. 
);!j_dtUJL (Tab. 13) pierde totalmente la capacidad de germinar 
después de 6 meses. 

La tendencia a la disminución de la capacidad germinati
va de las 4 especies con el tiempo de enterramiento sólo es 
cla1'a en ~_\!mb~JJ . .§Jt1.U!1. (Fig. 11A) y .E!..-aeg_gª-.!_~ (Fig. 11EI), 
para las otras especies debido a que la viabilidad duró pocos 
meses esta tendencia se enmascara con la variación de la res
puesta a través del tiempo. 

A los 6 meses de enterramiento en E.:.-ilt.f._hi s);!j_d1.11.n .. y a 
los 8 en las otras especies, hay un incremento en la germina
ción. Las cuatro muestras corresponden al desenterramiento de 
finales del mes de septiembre, después de fuertes precipita
ciones, debido a lo cual las muestras fueron extraidas del 
suelo saturadas de humedad. Las muestras de .E!..-SU!Utl!rn. y E!... 
afLQiui d•á.!!!_ r·ecogidas dos meses después no ger·minar·on. En la 
muestr·a de 16 meses se lavar·on alo;¡unas semillas de e...:._--ªU'!.~:::.. 

il antes de la siembr·a y se obto.1vo lln 52%+-:::: de ger·minación, 
significativamente superior al obtenido con semillas sin la
var (20+-8) 1 pero no hubo oportunidad de repetir la experien
cia debido a la falta de semillas. 

La germinación en el suelo se observo en E...!_..J,..ll!!Jltll.ilto.u.n. 
E...!..-ª•ili t•dJ!! y E..: _ _h!..2.);!J.dur.n. ésta fo.lé r·evelada por las cubiertas 

vacias de las semillas, estudiadas con un microscopio de di
sección. En e...:.__ymbtll.iltl!r.n. las semillas con seis meses de en
terramiento presentaron, en el total de semillas aparentemen
te no germinadas, un 25% de testas vacias, esto no volvió a 
oc•Jrrir· en ninguna otra muestr·a. En e...:._--ª'ilitum hubo ger·mina
cibn en el suelo a los dos meses de enterramiento, del total 
de semillas aparentemente no germinadas en la muestra, el 98% 
lo hablan hecho previamente en el suelo, posteriormente en 
las muestras restantes (4 1 6, 8 1 y 10 meses) no se volvieron 
a encontrar cubiertas vacias, no puede precisarse si por de
sintegración de las cubiertas o por que no ocurrió la germi
nación, ya que la metodología empleada dificultó apreciar es
to, pero la reducción del total de semillas en las bolsas in
dica que si hubo germinación y que las cubiertas fueron des
truidas. Esta germinación pudo haber ocurrido desde septiem
bre. Se desconoce la importancia de la depredación, la pudri
ción u otras causas. Estas consideraciones son aplicables a 
todas las especies. En E..:_.-ªt.f.-1!!..2.);!J.dur.n. a los dos meses de en
terramiento se encontró que el 100% de las semillas aparente
mente no germinadas eran sólo cubiertas. En la muestra de 4 y 
10 meses ocurrió lo mismo en un 81 y 91% de las semillas res
pectivamente. Unicamente en las muestras de 6 y 8 meses no se 
encontrarón semillas vanas. Por- o.1ltimo E..!...-ª!LSl'd.-ªll ntmca pre
sentó germinación en el suelo· 

Las semillas completas, no germinadas de las muestras 
fueron almacenadas imbibidas dur-ante un a~o y no pr-esentaron 
pudrición, acaso esto indica una pér-dida en la capacidad ger-
minativa de las especies, no la pérdida de la viabilidad , o 
un tipo de latencia secundar-la no rota con tratamientos de 



LUZ 

R 
RL 
o 

TIEMPO DE 
EXPOSICION 

EN 
MINUTOS 

1440 
720 
480 
240 
120 

60 
30 
15 

5 
1 

1440 
1440 
1440 

2 

93:!:2 
94±3 
95±2 
91:!:2 
91±2 
93:!:2 
00±2 
91±0 
96±5 
05±6 
91±1 

o 

g,. umbellatum 

M E S E S D E ENTERRAMIENTO 

4 6 

so:!: o 
79±3 
75±4 
02:!:3 
01:!:1 
95±1 
97±1 
63±1 
01±1 
65±1 
76±8 
66±2 

56:!:11 
47± 
57±4 
51±10 
57±15 
57±4 
45±10 
40±6 
52±6 
47±7 
52±2 
43±1 
19±7 

8 

01±1 
75±10 
94±3 
05±1 
99±10 
95±4 
99±3 
94±0 
73±1 
39±3 
02±5 
60±5 

o 

lo 

60:!:11 
54±0 
53±1 
53±10 
54±5 
53±1 
51±1 
59±4 
21±4 
18±6 
51±4 
13±1 

6±3 

12 

36:!:0 
54±9 
43:!:1 
42±0 
41±1 
37±4 
35±0· 
11±1 
11±1 

2±0 
47:!:4 
21±7 

o 

14 

45:!:4 
49±11 
45±6 
44±6 
52±3 
43±1 
46±16 
43±1 

3±1 
1±1 

52±6 
59±3 

o 

16 

23±4 
21:!:1 
16±3 
39±14 
35±10 
24:!:3 
27±4 
11±1 
16±3 
32±0 
22±6 
11±1 

18 20 

Tabla 10. se muestra el efecto del fotoperíodo y la calidad de la luz en la germinación de 
semillas enterradas previamente en-el suelo de la selva, por diferentes lapsos de 
tiempo. A partir de los 18 meses sólo se da información sobre la germinación ob 
tenida con 1440 minutos de luz diaria ya que la germinación de las muestras fue
muy irregular. AÚn después de 20 meses de enterramiento las semillas que no ger
minan no muestran ningún deterioro por pudrición. Las pruebas de germinación se 
llevaron a cabo sobre agar. 



!!· aesuale 

TIEMPO DE MES ES D E ENTERRAMI EN TO 
EXPOSICION 

LUZ EN 2 4 6 e lO l2 14 l6 lB 20 
MINUTOS 

1440 02!3 90!0 65:!:4 77:!:4 30:!:0 49:!:10 39:!:6 - - -
720 95:!:0 79±14 eo±e 99±3 27±4 45±1 45:!:1 20±0 13±1 2±2 
480 99±10 74±3 75±1 79±5 24±5 53±1 42±0 16±3 
240 97±1 92±0 59±4 00±3 32±3 4l±7 49±3 25±9 

~ 120 91±7 99±3 72±0 53±1 29±4 53±4 42±0 15±1 
60 54±3 50±0 19±4 47±1 13±4 l±o o 5±1 
30 le± e 23±4 26±6 49±3 l3:!:4 o o o 
15 2±0 4±3 4±3 7±1 2±1 o o o 

5 4±0 5±3 o 5±1 o o o o 
l 2±0 G±o o o o o o o 

R 1440 93±4 93±7 54±14 70±0 2l:!:4 20:!:3 43±7 3±1 
RL 1440 o o 10±4 2±3 l3±l o 11±1 2±1 
o 1440 o o o o o o o o 

Tabla ll. se muestra el efecto del fotoperÍodo y la calidad de la luz en la germinación de 
semillas enterradas previamente en el suelo de la selva por diferentes lapsos de 
tiempo. A partir de los lB meses sólo se da información sobre la germinación ob 
tenida con 720 minutos de luz diaria ya que la germinación de la muestra fue muy 
baja. AÚn después de 20 enterramiento las semillas que no germinan no muestran 
deterioro por pudrición. Las pruebas de germinación se llevaron a cabo sobre 
agar. 

/, 



LUZ 

R 
RL 
o 

TIEMPO DE 
EXPOSICION 

EN 
MINUTOS 

1440 
720 
480 
240 
120 

60 
30 
15 

5 
l 

1440 
1440 
1440 

2 

52±14 
40±0 
12±2 
19°!:3 
41±3 
l4'to 
19±1 
19:!:3 

6±2 
10±2 
12±2 

6±2 
2±1 

R.• auritum 

M E S E S 

4 

11±1 
26±0 
15±5 
14±4 
18±6 
15±1 
11±1 
15±3 
12±2 
16:!:0 
20±0 
24±0 
16±4 

D E 

6 

11±4 
10±2 
13±5 
12±2 

0±2 
11±1 
11±3 
10±2 

9±1 
9:!:3 

11±1 
11±1 
12±0 

E N T E R R A M I E N T O 

8 

71±4 
73±1 
77±3 
73±7 
76±4 
75±1 
79±0 
79:!:0 
74:!:4 
79±4 
00±10 
42±4 
73:!:3 

10 12 14 16 

Tabla 12. se muestra el efecto del fotoperíodo y la calidad de la luz en la ger
minación de semillas·enterradas previamente en el suelo de la selva, 
por diferentes lapsos de tiempo. A partir de los lO meses sólo se da 
información sobre la germinación obtenida con 1440 minutos de luz dia 
ria ya que la germinación de las muestras fue muy baja. AÚn después
de 16 meses de enterramiento las semillas que no germinan no muestran 
ningún deterioro por pudrición. Las pruebas de germinación se lleva
ron a cabo sobre agar. 



LUZ 

R 
RL 
o 

TIEMPO DE 
EXPOSICION 

EN 
MINUTOS 

1440 
720 
480 
240 
120 

60 
30 
15 

5 
1 

1440 
1440 
1440 

2 

94±3 
95±1 
93±10 
99±3 
91±4 
90±1 
97±1 
99:!:0 
90:!:6 
aa:!:3 
99:!:7 
79:!:3 
67:!:4 

~. aff hispidum 

MES E S D E E N T E R R A M I E N T O 

4 6 8 10 12 14 16 18 20 

36±5 75±0 1±2 o o o o o o 
22±0 64±0 
53±1a 10±2 
2a±10 1o±a 
23±7 a1±1 
39±2 1o±a 
47±3 10±4 --
44:!:2 75:!:5 
24:!:4 75:!:1 
15:!:1 74:!:0 
22:!:2 76:!:2 
50:!:10 59:!:2 
la:!:6 73:!:5 

Tabla 13. se muestra el efecto del fotoperíodo y la calidad de la luz en la germinación 
de semillas enterradas previamente en el suelo de la selva por diferentes laE 
sos de tiempo. A partir de los 8 meses sólo se da información sobre la germi 
nación obtenida con 1440 minutos de exposición a la luz blanca. AÚn después
de 20 meses las semillas que no germinan no muestran ningún deterioro por pu
drición. Las pruebas de germinación se llevaron a cabo sobre agar. 



alternancia de temperatura (25-35 C) o ácido giber•lico. 
En E.!..~rnbtllatul!l. (Tab. 10) la respuesta al fotoperiodo 

es lineal y no tiene correlaci6n con el tiempo a los 2, 4 y 6 
meses (1'=·33, • 12 y .2·::i 1-·espectivamente), al igual que en la 
muestra recién colectada, mientras que en las muestras res
tantes son restrictivos de la gerrninaci6n (p=.001) los foto
periodos de 1 minuto, en las muestras de 8 meses, y los de 1 
y 5 minutos en las muestras restantes• 

~!Ufü . .E!ll (Tab. 11) responde en todas las muestras al 
fatoperiado describiendo curvas de tipo sigrnoide, a partir de 
los 12 meses de enterramiento los requerimiento de luz son 
mayores, presentandose germinaci6n a los 16 meses ~nicamente 
a partir de fotoperiodos de 1 hora. 

En cuanto a SLI respuesta al fotoper·iodo f:__~UtlllJl. (Tab 
12) y E..:...~U_hlit!.idUIJl. (Tab. 13) después de dos meses de ente
rramiento tienen un comportamiento lineal no correlacionado 
significativamente con el tiempo de exposición a la luz. La 
c o 1-r·e 1 a c i 6n con e 1 ti ernp o para f:...._~Ll t UIJl. y f:...._a fLl:Ll.ili d1!.fil a 
los 2 meses de enterramiento tué de .37 y .36 respectivamen
te, a los 4 fué de .13 y .07, a los 6 meses de .i:;:: y. 12 y a 
los :3 meses fué de .4 par·a f:...._~r·i\;_glJl. • 

En cuanto a la calidad de luz se observa que la respues
ta a LB y a R presenta para cada periodo de enterramiento un 
comportamiento semejante entre cada especie a traves del 
tiempo (Figs. 11 y 12). En estos tratamientos se puede apre
ciar, de manera m~s clara, la disminución de la capacidad pa
ra germinar, en las 4 especies, con el tiempo de enterramien
to. Las correlaciones de los tratamientos de luz con el tiem
po de ente1-·r·amiento f1.1er·on de -.:::3, -.81 y -.53 para i:'...!__yr!!..Q11.:: 
Llª-.1''.L!!l en LB, F~ y F(L respectivamente. Para .E:.__~·1-"!ª-1~ la co
r1··elacion en LB y R fue de -.79 y -.:36 r·espectivamente. En E.!. 
~Ll\;_gl!l. las cor·relaciones para LB, F.:, RL y oscuridad; fueron 
de -.10, -.18, -.06 y -.30 respectivamente. Por ültimo para 

E..!.'ª-.!LIJ.itii d1,l,fil las cor·r·elaciones en LB, R, F.:L y oscu1-·idad 
t•.1eron de -·70, -.64, -.70 y -.52 r·espectivarnente. En E.!..~'.L::. 

r;j._tulJ!_ la corr·elación no es significativa para nin·~un trata
miento de luz; sin embargo, podernos decir que si hay una mar
cada disminución en su capacidad gerrninativa con el tiempo de 
enterramiento, que es enmascarada por su comportamiento irre
gular a travds de éste. 

i:'...!__yinRtl!..§.tl11Jl.. (Fig. 11A, Tab. 10) erni:•ieza a germinar· en 
RL a partir de los 4 meses de enterramiento y su respuesta 
sigue un patrón semejante a la respuesta en LB y F.:, pero la 
respuesta a RL tiene una correlaci6n poco significativa con 
el tiempo de enterramiento, a diferencia de las otras dos 
respuestas, en que es alta. En esta especie hubo germinación 
en la oscuridad a los 6, 10 y 16 meses de enterramiento, el 
hecho de que se encentaran semillas germinadas en el suelo a 
los 4 meses indica que tarnbien hubo gerrninaci6n en la oscuri
dad. Probablemente esta respuesta irregular a la oscuridad 
fue causada por una germinación previa, en el suelo, de aque
llas semillas capaces de germinar en ausencia de luz. La res
pL1esta de ,E:__aeqJJª-.!~ (Fig. 11B,) en F.:L no tiene ltna r·elación 
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Fig. 11. Efecto de diferentes condiciones de luz en la res 
puesta germinativa de semillas que han permanecido en el 
suelo diferentes lapsos de tiempo. Las semillas extraídas 
del suelo fueron sembradas sobre agar y expuestas a luz 
blanca (LB), rojo ·(R), rojo lejano (RL) y oscuridad en las 
dos especies ~· umbellatum (A) y ~· aequale (B) no hubo 
germinación en la oscuridad. 

5f 



·~ 

® 

,§ 
1 
'! 
¡ 
~ 

1 
l 

IOO 

80 

60 

40 

20 

o 

100 

80 

t LB ., R 
1 RL -

\ Ose 
1 
,1 
,1 

' '• 
" ¡, 
,1 

•' 1 \ 
1 ' \ 
' \ 

\ 

' \ 

·, t·~· .. 
~fl~ 

·-· 
o 2 6 JO 

IMSll 
14 16 

~ 

meses 
10 14 16 

P. aff. hi5f!id1111 

Fig. 12. Efecto de diferentes condiciones de luz en la res 
puesta germinativa de semillas que han permanecido en el -
suelo diferentes lapsos de tiempo. Las semillas de p. 
auritum (A) y R· aff hispidum se extrajeron del suelo, fu~ 
ron sembradas sobre agar y expuestas a luz blanca (LB), ro
jo (R), rojo lejano (RL) y oscuridad. 



con la respuesta obtenida en LB y R, y no germinb en la oscu
r·idad en nil"1guna de las muest1·a. E..:.._ª-!Jr·itul!L (Fig. 12A) y .E 
afLhlUU!\l!!l (Fig 12B) germinan en F.:L y en la oscuridad a 
partir de los dos meses, su respuesta sigue el mismo compor
tamiento que en LB y en R a través del tiempo, a partir del 
momento en que se presenta. 

La pérdida de la viabilidad de las semillas en el suelo 
y los cambios en sus respuestas son afectados por factores 
temporales y espaciales muy complejos y que difieren de espe
cie a especie aun cuando estas sean muy cercanas filogenéti
camente. Este experimento solo toca superficialmente este 
complejo problema. 

4d.- Semillas embebidas almacenadas en el piso de la sel-
va. 

Los árboles bajo los que se colocaron las cajas de Petri 
los denominaremos 1, 2, y 3 para que correspondan con los da
tos de luz presentados en el apendice• 

La respuesta germinativa de las especies difiere entre 
ellas y de lugar a lugar bajo los ár·boles en que se colocaron 
las cajas. !:.!....E.ij'~U y e._.__¿f_LJ:lisuduiJL (Fig. 13A) completan 
su germinación bajo la luz filtrada por el dosel. Al tomar la 
primera lectura, a los dos meses de iniciado el experimento, 
se e1·1contr·ó que E..:..-ªtl. ..... !ü~Udl.llJL ya había completado su ger·mi
nacibn· Probablemente esto ocurrió desde el primer mes dada 
la velocidad de r·espuesta de la es~·ecie. En el caso de e._.__¿!L:, 
[.l,Jtl!L , la germinación se consider·ó qL1e babia l le9ado al má:d
mo a los 6 meses. En E..:.......Eltl. .. Jii..?.UdUIJL no hay dife1·encia sigrii
ficativa en su 9e1-minación enb··e los tres sitios (1::(.), mien
tr·as que en E..:.......E\!Lfl'lilll inicialmente, la 9er·minación es si9-
nificativamente mayor· en el ar·bol 1 (p=.001), que es el lugar 
donde se presentan rayos de luz de mayor duracibn (Fig. 16, 
Apendice 1)· Esta diferencia entre sitios no es significativa 
al termino de la germinación· 

En ~-_gmb~ .. J)atul]).. (Fi9 1::'.El) y f!,._ª-!!ULUIJL (Fig. 13C) la 
diferencia en el ambiente luminico bajo el árbol 1 con los 
otros dos arboles se manifiesta con Lma diferencia significa
tiva al 1% de probabilidad de error. La diferencia entre la 
germinación obtenida bajo los arboles 2 y 3 es significativa 
ent1··e E..:..~•,J,.Lit1.l..!!! y ~-\l.!!lbeUat•,un, al 1% de pr·obabilidad de 
er1•or·, entr·e los dos sitios la ge1•minación de f=-.'ª-!!Ut.1\IJL no 
es si•111ificativamente difer·ente y en E..:.._!,!mbLl!....§tuf!!.. difier·e en 
forma significativa inicialmente al 5% de probabilidad. Al 
tér·mino del e:.:perimento no hubo difer·encia significativa rii 
ent1-e estos .:'lr·boles, ni entre las especies. El incr·emento en 
la germinación final en estas especies pudo deberse a la mo
dificacion del dosel en los arboles 2 y 3. Este incremento no 
se presenta en el árbol 1. 

E..:.._gmbtll...et.Min. (Fig. 15A) y f:._~r·itUIJL (Fig. 15B) pre
sentan una dis tr·i):·i~ci ón de frecL1encias, del por·centaj e de 
germinación por réplica, que corresponde con la frecuencia de 
duración de los rayos de luz que atraviesan el dosel, en el 
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Fig. 13. Efecto de la luz filtrada por el dosel en la germi 
nación de semillas de~· aequale y g_. hispidum (A), g_. umbe
llatum (B) y p. auriturn (e). Las semillas estuvieron sembra 
das en cajas de Petri con agar bajo 3 árboles de la selva d~ 
rante un año. 
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•rea bajo la cual se almacenaron las cajas de Petri (Fig· 16) 
Esta relación la encontramos también en la germinación media 
bajo cada érbol, a pesar de la amplia desviación estandard 
que hay en la germinación en cada sitio. En f!.....~·l.!dª-1'ª-. (Fig. 
14A) no hay relación entre la distribución de frecuencias, 
del porcentaje de germinación, y la frecuencia de duración de 
los 1-ayos de 11.1z (Fi9. 16). En E.!_¿t.f.J!urn...idLu!L (Fig. 14B) so-
lo es clal"'a en el •r·bol 3· · 

En cuanto a la calidad de la luz, se debe aclara\"' que se 
gpaficó solo la germinación final alcanzada después de tras
ladar las cajas a LB, R, RL y oscuridad; sólo en los casos en 
que hubo un incPemento de la 9erminacibn base, es deci\"' en la 
gel"'minación ocurl"'ida en el piso de la selva hasta el momento 
en que se \"'eco9ieron las muestras, y eHpresa el potencial 
germinativo conservado por la especie después de habe\"' estado 
almacenada, imbibida, bajo el clima luminico de cada ár·bol. 
No se consideró significativo expresar la ma9nitud del incre
mento en la 9erminaci6n en las nuevas condiciones experimen
tales, debido a que en las muestras extraidas al azar se pre
sentó una amplia val"'iación entre ellas y esto causa ruido en 
la interpretación de los datos. 

En E.!_..,!,!mbLllatJdlJl. (Fig. 17A) y en f:.._.aL1Ll,tllf!L (Fig. 17B) 
hubo inc\"'emento en la germinación al trasladarlas a LB y R, 
durante todo el tiempo que duró el experimento y no hay dife
rencia significativa entre las respuestas, aunque la respues
ta a LB, tiende a ser mayor en f!.....~ritJd'll. .Las variaciones 
en ambas respuestas, en las dos especies, tienden a ser las 
mismas a traves del tiempo , este paralelismo puede tener re
lacion con el clima luminico al que estuvieron expuestas las 
semillas; sin embargo, estas variaciones no tienen si9nifica
cidn estadistica. Tambien es importante senalar que la amplia 
desviación estandard encontrada en la respuesta germinativa, 
en cada condición y tiempo de almacenamiento de f:.._.~Ll,tulJl., 

puede ser consecuencia de la variación inicial en la muestra 
al ser recogida del piso de la selva, o quiza este manifes
tando el microclima lumínico al que estuvo expuesta cada ca
ja, ya que éste no sólo se ve afectado por el dosel si no 
también por la hojarasca que se acumula sobre las cajas. En 
estas especies no se incrementó la germinación al trasladar
las a RL, ni en la oscuridad. 

En f!.....ª3VJ~.l'ª-. (Fig. 17C:) hay un incremento en la 9er·mi
nación al ser trasladadas a LB, R y RL; no hay diferencia 
significativa entre la germinación con LB y R pero si la hay 
con la obtenida con RL a los 2 meses, esta es significativa
mente menor (p= .oo05) con la obtenida en LB, más tarde a los 
4 meses la germinación, es practicamente la misma en las tres 
condiciones. En la muestra de seis meses ya no hubo incremen
to en la germinación, lo que indica que esta se había comple
tado. 

En ninguna de las esp~cies ~ub~ germinación en la oscu 
ridad, probablemente esta y~ se habla expresado en el piso de 
la selva. 
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Fig. 17. Respuesta gerrninativa de las semillas que permane 
cieron latentes en el piso de la selva (sembradas sobre -
agar) al trasladarlas a luz blanca (LB), roja (R) y rojo 
lejano (RL). Después de haber estado diferentes períodos 
de tiempo bajo el dosel de la selva. 
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Ar bol 230.36 ++ G=2 
Tiempo 64. 73 ++ 5 

A Especie 1692.24 ++ 3 
Arbol X Tiempo 1.18 NS 10 
Tiempo X Especie 29.53 ++ 15 
Arbol X Especie 64.97 ++ 6 

I 

G2=30 

Ar bol 861.32 ++ G=2 
Tiempo 28.68 ++ 5 
Especie 89.19 ++ l 

B Arbol x Tiempo '4.34 NS 10 
Tiempo X Especie 1.877 NS 5 
Arbol X Especie 43.27 ++ 2 

G2=10 

Tabla 14. cálculo de F para la interacción árbol-tiempo-esp~ 
cie de los resultados obtenidos al poner a germi
nar sobre el piso de la selva (en cajas' de petri 
con agar) a las semillas de ~· umbellatum, R• ~
quale, ~· auritum y R· aff hispidum (A), tambien 
se calculó F sólo para ~· umbellatum y ~· auritum 
(B) • 
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El cálculo de F para la relación Arbol-tiempo-especie 
corrobora los resultados descritos anterio~me~te, la respues
ta dependió básicamente del sitio (árbol) y de la especie mas 
que del tiempo de permanencia sobre el piso de la selva, los 
valores de F se presentan en la Tabla 14. 

4e) Semillas almacenadas remojad~s en agua. 

f:_il'L!Jª-1~ (Fig. 1E:8) pierde gradualmente su capacidad 
germinativa, obsei··vandose un. 20% de la •;tei·minaci on a los 5 
meses y alrededor de un 2% a partir de los 8 meses. 

f:_•lmbeUat\,!J)l (Fig· 1E:A) presenta una calda en la germi
nacib1Y semejante a la de f:_il\L!,ltl~, sólo que esta especie 
pierde totalmente su capacidad para germinar a los 8 meses, 
mientras que P. aequale conserva un pequeKo porcentaje de se
millas viables hasta los 300 dias de almacenamiento. 

E..!..-ª'lli tum (Fi•;J• 19A) consei··va la viabilidad por· meses 
sin observar una variacion significativa, posteriormente la 
pierde en forma paulatina hasta los 330 dias en que presenta 
un 0% de germinacibn. 

E..:.tlLhiUidum (Fig. 1':;18) pierde la viabilidad en un 50% 
despues de 10 dias de estar en remojo y totalmente a los cin
co meses. 

En ningdn caso hubo germinación en la oscuridad. 
El efecto de deshidratacibn y la alter~ancia de tempera

turas no incrementaron la germinaci6n en las muestras. Son 
notables las grandes diferencias en la respuesta observada 
para cada especie en este tratamiento. Es de suponer que en 
condiciones naturales la humedad del suelo anegado tenga un 
efecto similar al aqui registrado, sobre las semillas presen-. 
tes en t?l· 

5.- Respuesta a un gradiente de luz natural· 

Los resultados de este experimento se presentan en la 
Tabla ¡5. 

E..!...Jo.unbtl\..2tul!l.. germina en A, 8 y e, (inicamente, no germi
na en la selva. La germinacion en esta especie difiere entre 
los sitios A y By 8 y C (p=.005), la germinación en C pre
sentó una mayor desviación estandard debido probablemente a 
la heterogeneidad del dosel en ese lugar, lo mismo ocurrio 
con .E:_~•L!dª-1~ · 

E..!__s~'J..§l.U tambi ~n germina a lo largo del gr·adiente, pe
ro la germinación en el sitio abierto difiere significativa
mente (P=.0005) con 8, C y o. La germinación fu~ menor dentro 
de la selva. CP=.QC~5)· 

.E:_~r:i.tl\l!l.. sólo germina en los sitios abiertos, su ger
minación no difiere significativamente (p=.2) entre A y e. 

E..!__sf.1..J:¡isl;!,idlll!l.. presenta un alto por·centaje de germina
ci bn en los 4 sitios del gradiente, tan sólo hay una ligera 
diferencia entre los sitios mas abiertos (A y 8) y los que 
tienen mayor- sombr·a vegetal (C y D) (p=.05, .01), esta dife-
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Sitio .Abierto f.• aff hispidum f.· auritum f.• umbellatum .f• aeguale 

87-11 80-6 57-4 89-2 

B 85-10 76-6 39-4 56-3 

e 95-1 o 21-7 30-15 

D 96-2 o o 26-3 

selva 

Tabla 15. se muestra la germinación de las semillas de 4 especies de piper en un 
gradiente de luz entre un área abierta y la selva. Las semillas fueron 
expuestas 13 días después de lo cual se trasladaron a la oscuridad1 la 
germinación se registró 15 días después de estar en la oscuridad. 



rencia no se debe a la ~luctuaclbn de~temperatura ya que la 
variacibn en el sitio más abierto.(A) fué tan slJlo de 25-27 C: 
durante el tiempo que durb e~ experimento. 

6·- Respuesta al á¿ido giberélico. 

Los resultados de este experimento se presentan en la 
Tabla 16. 

Tanto en la luz como en la oscuridad no hubo diferencias 
significativa entre las muestras con ácido giberélico y sin 
él. En semillas enterradas tampoco incrementó la germinación. 

7,- Respuesta al KN03. 

Los resultados de este experimento con el lote de semi
llas de 1984 están en la Tabla 17 y los resultados del lote 
de 1985 están en la Tabla 18· 

En semillas de 18 meses de edad (lote de 1984) indujo la 
ger·minación en F'.L d¡, E=-1,\.!!!t•eUª-1;.um y E..:__füU:i t1.!.!!l a un 42 y 28% 
respectivamente. En la muestra recién colectada (lote 1985) 
ind1 .. 1jo la ger·minacibn de .E:._3Ul!:: ... Ü .. .':!i!!.. en F:L en sólo un 5% y no 
tuvo efecto alg1.rno en E..:__.',!mbtll at.':!i!!.. • Estos r·esul tados son aün 
preliminares, pero indican que ciertas sales de nitrbgeno po
drian influir en la germinación en el suelo de la selva, bajo 
altos niveles de RL. En el lote de 1·7:::5 de E..:__!,!mbtll at.':!i!!.. ,en 
LB, la germinacibn fue significativamente mayor sin KN03 
(p=.0005), también en el lote de 19:::5 en E=-'ª-"!t::.it.':!I!!... el l<N03 
redujo significativamente CP=.0005) la germinación en LB y R. 
En las otras especies no hubo ning~n efecto claramente signi
ficativo, por ejemplo la 1··esp1.testa de E..:.......9.U .. ...!ü...2.E! ... ÜU!'!L ,sin 
KN03, a R es mayor que con KN03, pero la diferencia es poco 
significativa (P=.3). 

8·- Fotorreversiones. 

Los resultados de este tratamiento se presentan en la 
Tabla 1·:;i. 

Unicamente f:....§t..f._hi sE!.J.dttl!!... ger·mir1a en F:-RL despues de 1.m 
mes de exposicibn a los tratamientos en cámaras de germina
Clbn la respuesta es sólo un 34,51 de la germinación en R, 
lo que quiere decir que la fotorreversión es sólo parcial. En 
R la germinacibn se completó a los 20 dias de exposición 
mientras que en R-RL la germinacibn continúo manifestandose 
abn a los 32 días, desgraciadamente no pudo continuarse el 
tratainier1to por· más tiempo. En f=-1,Ll!)beUat'!,!!! , E..:.......9.!Llfl.lal..g_ y 

E..:........9.1.u:U1J1!1 bastb interponer un per·iodo de oscur·idad entre f': 
y RL para que no hubiese germinacibn, sólo en p. aff hispidum 
este periodo de oscuridad fué suficiente para que se comple
tara la germinacibn a pesar de recibir RL después del periodo 
•:le osc1.1r·idad· 



con P .. G. sin P .. G. 

!· umbellatum 92±6 97±1 
R· aequale 12±0 54±3 
R· auritum 91±1 92±5 
R· aff hispidum 90±0 99±5 

Tabla 16. Porciento de germinación de 4 especies de 
Piper con ácido giberélico y sin ácido gi 
berélico. -
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L. g_. umbellatum 

LB 
R 
RL 
o 

LB 
R 
RL 
o 

LB 
R 
RL 
o 

LB 
R 
RL 
o 

76±5 
69±4 
42:!:15 
o 

51±1 
56±a 
53:!:7 
o 

KNO 
3 

59±10 
59:!:3 
56±4 
o 

01±13 
a1:!:6 
2a±12 
o 

g_. aequale 

sin KNo3 

41±9 
si±3 
46±9 
o 

g_. aff hispidum 

f.• auritum 

sin KNO 
3 

69±4 
67':!:4 
5e±a 
o 

sin KNO 
3 

Tabla 17. Efec~o del KN03 sobre la germ! 
nacion de 4 especies de piper 
(cosecha 1984) en diferentes 
condiciones de luz. 



LB 
R 
RL 
o 

LB 
R 
RL 
o 

LB 
R 
RL 
o 

LB 
R 
RL 
o 

KNO 
3 

36-10 
32±9 
34±0 
o 

KNO 
3 

53±12 
73±3 
32±2 
o 

KNO 
3 

R.· urnbellatum 

~· aeguale 

R.· aff hispidum 

R.· auritum 

sin KNO 
3 

81-5 
00±4 
o 
o 

sin KN03 

sin KNO 
3 

49"!:14 
79±7 
27±5 
o 

sin KNO 
3 

Tabla 18. Efecto del KN03 sobre la germ!. 
nación de 4 especies de piper 
(Cosecha 1985) en diferentes 
condiciones de luz. 



' 

..J 

R-0 R-RL-0 R-0-RL-0 

&· umbellatum 58-3 o o 
~· aeguale 15-10 o o 
~· auritum 60-6 o o 
~· aff his2idum 73-6 25-3 70-4 

Tabla 19. Efecto de diferentes tratamientos de luz (aplicados 
durante un mes) sobre el porciento de germinación 
de 4 especies de Piper. R= rojo, RL= rojo lejano 
o= oscuridad. Las exposiciones a los tratamientos 
de luz fueron de 3 horas, con excepción del período 
de oscuridad final • 



f.· aff his2idum ~· auritum !!· umbellatum ~· aeguale 

LB 94±5 95.±-1 57±1 30.±7 

R 95±9 94°±:0 54t11 45°t14 

11zul l2to 22t12 o o 

RL 45±12 o o o 

selva. 53±33 15±10 o o 

oscuridad ia±12 o o o 

Tabla 20. Respuesta de 4 especies de piper a 13 días de exposición a diferentes 
condiciones de luz, la germinación se registró después de un período de 
espera de 15 días en la oscuridad. 



9.- Efecto de la luz azul en la germinacidn. 

Los resultados de éste experimento se presentan en la 
Tabla 20· 

Después de 13 di as de exposición a la lllZ azul sólo E...!,. 
b.J.lii d•d.fil y E...!.. .... fül..l'.:Ll'!.!!l ger·minan, per·o en la primer·a especie la 
germinación queda comprendida dentro de la ocurrida en la os
curidad, por lo tanto puede no ser consecuencia de este tipo 
de lllZ• En f:_alll.::J.tul!)_ se pr·esentd germinación en la luz azul 
significativamente menor que en R y LB (p=.~)05), y mayor que 
en las otras condiciones, la respuesta germinativa de f:_~::.. 

ritul!)_ dentr·o de la selva p•~ede ser consecl1encia de la hetero
geneidad del clima luminico dentro de ésta y quizá la luz 
az1.1l cont1··ib1.1ya a ello. 



.. 

SINTESIS DE RESULTADOS • 

.E!-~I:.Ü . .'JIJL .- Es uroa especie fotoblástica positiva, que 
no germina en rojo lejano ni en la oscuridad y la luz azul 
tiene un ligero efecto positivo en la respuesta germinativa. 
Su germinaci6n se incrementa con el fotoperiodo y para ini
ciar la respuesta se requieren de fotoperiodus muy breves (5 
min). En relación con las otras especies estudiadas tiene una 
alta velocidad de germinaci6n • El nOmero de fotoperiodos ne
cesarios para que se inicie y termine la germinaci6n es muy 
largo en relaci6n a la mayor parte de las especies en las que 
la respuesta a la luz ha sido estudiada. 

En la simulación de diferentes aperturas del dosel, tan
to en cajas de acrilico como en condiciones naturales su ger
minaci6n se incrementa con el tiempo de exposición a la luz 
directa y s6lo hay diferencia en la magnitud de la respuesta 
a las dos condiciones; la respuesta es mayor en condiciones 
naturales,pero no llega a ser igual que en semillas no ex
puestas a la luz filtrada. La germinaci6n también se incre
menta en un gradiente luminico entre la selva y un claro, ob
servandose mayor germinación en el claro. 

En los diferentes tipos de almacenamiento las respuestas 
de las semillas difirieron como sigue. 

a) En almacenamiento en seco hay pérdida gradual de la 
viabilidad, el incremento en la longitud del fotoperiodo ne
cesario para que se manifieste y se complete la germinación. 
Se conserva la respuesta a la calidad de luz. 

b) En semillas imbibidas en la oscuridad se conserva la 
viabilidad de las semillas, lo mismo ocurre con la respuesta 
a la calidad de la luz y a la oscuridad, aunque pueden haber 
ligeras diferencias entre cosechas. En estas condiciones,los 
descensos de temperatura pueden desencadenar la germinación 
en la osc1.1r·idad. 

c) En el piso de la selva la germinación se manif ie~ta 
de acuerdo con el clima luminico prevaleciente en diferentes 
puntos del piso de esta. La ger·rninaci 6n Ja de O a menos del 
50%. Al volver a ser expuestas estas semillas a la luz solar 
pueden complementar su germinación en estas condiciones. La 
viabilidad se conservb alta durante el tiempo que duro el ex
per·imento. 

d) Las semillas almacenadas en el suelo pierden la via
bilidad a los 10 meses, aunque esta pérdida no es gradual, 
hay variaciones a través del tiempo. Después de que las semi
llas han estado almacenadas en esta condici6n las semillas 
germinan tanto en LB como en R, RL y oscuridad. La germina
ción es igual en todos los fotoperiodos, lo que indica p~rdi
da del requerimiento de fotoperiodo minimo. 

e) En inmersi6n en agua las semillas conservan su via
bilidad hasta por 7 meses y la pierden a los 10. 

El ácido giberélico no tiene efecto alguno en la germi
naci 6n • El KN03 solo incrementa la germinación ligeramente en 
RL· 



El fitocromo revirtió completamente con exposiciones 
consecutivas a R-RL· 

.E:_•.1mbeUat•J...!!l. .- Es una especie fotoblástica positiva 
que no germina en la oscuridad ni en RL, la luz azul no tiene 
ningQn efecto sobre su germinación. No tiene requerimientos 
minimos de fotoperiodo ya que germina por igual con 1 minuto 
que con 12 horas de exposicibn a la luz. Tiene una velocidad 
significativamente menor que P. auritum y el tiempo necesario 
para iniciar· la ger·minación es semejante al de f:_ª-l!LÜ . .!dlJL 
aunque el tiempo para alcanzar el m•ximo es mayor. 

En la simulación de aperturas del dosel con cajas de 
acrilico no presenta respuesta a ningún tiempo de exposición 
a la luz directa. En condiciones naturales inicia la germina
ción con exposiciones de 4 h diarias a la luz directa y la 
completa con 12 h· Esta respuesta indica que su tiempo de es
cape es mayor que el de f:_ª2,!r·i\¡_l¿f!L. En el gr·adiente lumfni
co entre la selva y un claro la germinación fué mayor en este 
ültimo. 

La respuesta a las diferentes condiciones de almacena
miento fue la siguiente: 

a) En almacenamiento en seco hubo pérdida gradual de la 
viabilidad, y su germinación se expresó en relación con el 
tiempo de exposición, a diferencia de las semi~l~s recién 
recolectadas que germinan por igual en cualquier fotoperiodo. 
La respuesta a LB y R se conserva a través del tiempo· 

b) Las semillas imbibidas a la oscuridad conservan su 
viabilidad y su respuesta a LB y R se mantiene constante. Des 
pu~s de 8 meses de almacenamiento en esta condición, germina 
en F.:L. 

c) Las semillas almacenadas imbibidas en el piso de la 
selva 9e1··minan en relacibn al clima luminico prevaleciente 
sobre ellas, esta germinacibn en promedio va de O a menos de 
un 50% de germinacibn· Las semillas al ser trasladadas a 
otras condiciones de luz germinan en Rl pero no en la oscuri
dad· 

d) Durante el enterramiento las semillas pierden casi 
gradualmente la viabilidad, esta p~rdida es mayor que en se
millas almacenadas en seco. Ademá5 incrementan sus requeri
mientos de tiempo de fotoperiodo y germinan después de 4 me
ses por igual en todas las calidades de luz y obscuridad. 

e) En las semillas almacenadas en inmersión disminuye 
con el tiempo la viabilidad, se pierde totalmente en 7 meses. 

El KN03 promueve la germinación en un 423 en Rl y el 
ácido giberélico no tiene efecto alguno. 

La respuesta a R-RL fue completamente fotorreversible • 

f:_afG.J:iliuduiJL .- Es una es~·ecie fotoblástica positiva 
que en condiciones de laboratorio no presenta germinación ni 
en RL constante ni en la oscuridad aunque pueden haber varia
ciones entre cosechas y presentarse germinación en la oscuri
dad o en RL (lote de 1985)· Su germinación se incrementa con 
el fotoperiodo. En cuanto a velocidad de germinación y r~mero 
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de exposiciones necesarias para iniciar y terminar la germi
nación, su respuesta es semejante a la de f!.-1.1mb eUa tum • 

En la simulacibn de claros con cajas de acrílico y en 
condiciones naturales presentb incremento en su germ1nac1on 
con el tiempo de exposicibn, en una magnitud mayor que p. au
ritum. En condiciones naturales geMnin6 por igual en todos 
los tiempos de exposicibn a la luz blanca y dentro de la sel
va. Su germinacibn en el gradiente de luz entre la selva y un 
área abierta muestra que esta es equivalente en todas las 
áreas. 

La respuesta de la germinación en diferentes tipos de 
almacenamiento fue la siguiente: 

a) Las semillas almacenadas en seco pierden gradualmente 
su viabilidad, y la duracibn del fotoperiodo necesario para 
que la germinacibn se manifieste se incrementa. La respuesta 
a las diferentes calidades de luz y a la oscuridad se conser
va. A los 18 meses se presentó germinación en RL, al parecer 
se trata de un error experimental. Seria interesante saber 
que provoc6 este incremento tanto en esta especie como en 

E....=.ª-11.gj.!tl~ • 
b) Las semillas imbibidas en la oscuridad conservan su 

viabilidad· La germinaci6n en RL se incrementa con el tiempo 
hasta alcanzar el máximo de germinación. En la oscuridad se 
presenta un peque~o porcentaje de germinaci6n que no se in
crementa con el tiempo. 

c) Las semillas almacenadas en saturación en el piso de 
la selva completan su germinacibn en un tiempo probablemente 
menor a los dos meses. 

d) las semillas almacenadas en el suelo pierden los re
querimientos de luz germinando por igual en todos los fotope
riodos, calidades de luz y oscuridad. Su pérdida de la viabi
lidad es completa a los 8 meses y su germinacibn presenta 
gran variaci6n a lo largo del tiempo de almacenaje en esta 
condición· 

e) Las semillas inmersas en agua reducen bruscamente su 
viabilidad a un 50% , continba reduciéndola gradualmente has
ta perderla a los 5 meses. 

No presenta respuesta alguna ni al ácido giber~lico ni 
al KN03· 

Su fotorreversión en R-Rl no es completa ya que se pre
senta un bajo porcentaje de germinacibn. 

E....=.~~SHJ .. ~U .- Es una especie fotoblástica positiva q1.1e 
no germina en RL en condiciones de luz controlada ni a la os
curidad. Es la especie q1.1e requier·e de fotoperiodos más la1'
gos para que se exprese la germinación, tiene el coeficiente 
de velocidad de germinación más bajo y requiere del doble del 
tiempo que las otras especies para iniciar y completar su 
germi nac i6n. 

Su repuesta a la apertura del dosel simulada con cajas 
de acrilico y en condiciones naturales presenta una gran di
ferencia; en las cajas de acrilico no germina mientras que en 
condiciones naturales con el mismo nbmero de días de exposi-



cibn, se presenta más de un 50% de germinación en todas las 
condiciones, desde selva permanente hasta 12 h de luz direc
ta. La misma respuesta se presenta en el gradiente lumínico 
establecido entre la selva y un sitio abierto. 

Su respuesta a las diferentes condiciones de almacena
miento fue la siguiente: 

a) Las semillas almacenadas en seco disminuyen gradual
mente su viabilidad e incrementan su requerimiento de tiempo 
mínimo para que la germinación se exprese• Su respuesta a la 
luz R se vuelve mayor que a la luz blanca, este fenbmeno es 
reportado frecuentemente en la literatura pero no ha sido 
vinculado con el tiempo de almacenamiento. Además conservan 
su respuesta a la calidad de la luz y a la oscuridad. La res
puesta en RL a los 18 meses lo consideraremos error experi
mental ,ya que descono¿emos que factor la produjo. 

b) Las semillas imbibidas a la oscuridad conservan su 
viabilidad a trav~s del tiempo, al igual que su respuesta a 
las diferentes calidades de luz y a la oscuridad. 

c) En el piso de la selva la germinación se completa en 
6 meses. Esta especie si presenta incremento en la germina
ción al ser trasladada a condiciones artificiales de RL. Du
rante los primeros 4 meses al trasladar las semillas a LB y R 
hubo incremento en el porcentaje de germinación, no se pudo 
continuar el experimento debido a que se completo la germina
ción en el piso de la selva. 

d) Las semillas enterradas en la selva perdieron gra
dualmente la viabilidad, a los 20 meses en que la germinacibn 
fu~ mínima (2%). No hubo germinación en la oscuridad y la 
germinacibn en RL fud minima comparada con la respuesta de 
las otras especies. 

e) Las semillas almacenadas en inmersión en agua dismi
nuyen gradualmente su viabilidad y la pierden a los 9 meses. 

No presenta respuesta ni al ácido giberélico ni al KN03. 
Presentb fotorreversibilidad completa en R-RL aun des

pu~s de un mes de exposiciones diarias. 



~.DISCIJSIOl\I • 

Fotoblastismo y viabilidad en el suelo. 

Por efecto de los agentes de diseminaci6n las semillas 
caen iobre la superficie del suelo, y de no germinar inmedia
tamente, pueden quedar enterradas después de haber estado ex
puestas a las condiciones lumlnicas peculiares del lugar al 
que llegaron. De acuerdo con diversos autores el enterramien
to de las semillas es una forma natural de inhibir la germi
naci 6n fotorregulada ( Holm, 1972 y Frankland, 1976). Esta 
idea que puede parecer obvia, puede servir de punto de parti
da para definir los comportamientos de las especies estudia
das, pues las evidencias indican que la sobrevivencia en el 
suelo como una consecuencia del fotoblastismo es de una com
plejidad mucho mayor que la supuesta hasta el momento. 

Para probar lo anterior utilizaremos los resultados ob
tenidos coro las especies de Piui::. • 

De acuerdo con el comportamiento de las especies estu
diadas, al ser almacenadas bajo el clima lumínico de la sel
va, encontr·amos q•.te i:._.:__a ff..:._t!i.Ui d•,!J!! y t'..!.-ª~'di\U ger·minar1 
completamente bajo este ambiente lumlnico, mientras que e~ 
i\..'Jt:: .. Ü . .'dfJl.. y E!.....•d.J!!b eLJ;tl•dJ!l ger·minan er1 bajos por-centa.ies (menos 
del 50%), en relaci6n al clima lumínico imper-ante. 

Desp1.1!?s de un breve tiempo, en el caso de f!.....ilLhlui
d•.un ,y de ltn tiempo más prolongado en f!.....~gj,!U'L ,la llegada 
a la super-ficie del piso de la selva conducirla a la gerrnina
ci 6n de todas las semillas pues la luz filtrada no las inhi
be. En l:..!.--ª'L~l'di\~ , el tiempo más lar·go de r·espuesta a la luz 
filtrada, podrla conducir a que la semilla fuese cubier-ta por 
la hojarasca y quedar- bajo el efecto de la luz filtrada por 
ésta, o en la oscur-idad. La probabilidad de que las semillas 
quedasen prontamente cubiertas es alta ya que la tasa de cal
da de hojarasca en la selva es muy alta. Alvar-ez y Guevara 
(1985) reportan altos valores de caída de hojas durante va
rios meses del a~o. En bosques templados se ha visto que la 
hojar·asca es el pr·imer· paso hacia el enterr·amiento de las se-· 
millas (Baalen, 1982), entendiendo por enter-ramiento el que 
éstas ya no se encuentren sobre la superficie del suelo, lo 
cual ocasiona un cambio muy drástico en el micr-oambiente que 
rodea a la semilla. 

Dependiendo de la especie de la que pr-oceda la hojaras
ca, ~sta puede enr-iquecer- o empobr-ecer- el contenido en RL de 
la luz y por lo tanto incr-ementarse o reducir-se el efecto in
hibidor de la germinación (Bliss y Smith, 1985)· Los r-esulta
dos par·ecen indicar· que en el caso de l:..!. .. J:Ü..§.UdUfJl.. es poca la 
probabilidad de que al ser- cubier-tas las semillas se prolon
gue la latencia, ya que bastan pocos días de exposición, a la 
luz directa o filtrada por el dosel, par-a que germine. 

Par-a continuar la discusión es necesar-io recor-dar que el 
color del fruto tiene un efecto importante en el contenido de 
fitocromo activo de las semillas que madur-an en ellos. Los 
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f1-utos verdes, .t1asta la m·ádtfr•ez·,··producen semillas ma1··cada
mente fotoblásticas, este ~fecto tam~ién puede producirse 
cuando las semillas maduran bajo el follaje de una planta, o 
bajo el dosel de vegetación densa (Cresswell y Grime, 1981). 

Las ca•.tsas por las que !:..!_¿U:__h iui dum y E..:_¿u•,@!Jl. 
germinan bajo el dosel parece tener una explicacibn diferen
te. A la primera especie el clima luminico de la selva podría 
permitirle alcanzar el umbral de respuesta necesario, para 
que ocurra la germinación, probablemente debido a que contie
nen un alto valor de Pfr/Pt, desde el momento en que la semi
lla se separa de la planta madre, como puede esperarse de se
millas que maduran expuestas a la luz directa, como es el ca
so de esta especie· 

En el caso de E..:__ª-!1.'l2Jtl(L probablemente la síntesis de 
fitocromo es lo que le permite germinar bajo el clima lumlni
co de la selva, ya q1.1e !:..!_¿uuau es una especie cuyas semi-
1 las maduran en un clima luminico rico en RL (el interior de 
la selva), por lo que se espera que tenga valores bajos de 
Pfr/Pt. De hecho en el laborator·io .E:__ª-3.•:J..!dtl\L tiene una res
p•.testa pobre a F.'.L, debido, pt'obablemente, a la constancia del 
estimulo luminoso; sin embar··~o, en la selva hay un juego lu
minico entre rayos de luz directa, luz filtrada y oscuridad, 
bajo el cual la germinación sólo se detendría en el momento 
en que el fitocromo (Pfr) dejara de producirse (Mancinelli, 
1969). Este juego luminoso difiere en cada punto del piso de 
la selva, lo que se refleja en la magnitud y el tiempo que 
toma la respuesta de f:._ª-3_•1j,!tl\L , bajo este ambiente de luz. 

E..:......!JmbtllatulJl. y f:._~Litttl!!_ son especies cuyas semillas 
deben ser liberadas con valores bajos de Pfr/Pt, dadas las 
condiciones de maduración de las infrutescencias (bajo su 
propio follaje). La respuesta germinativa al clima luminico 
de la selva, de estas especies, está en relación al nümero y 
duración de los rayos de luz que atraviesan el dosel· Los va
lores de luz encontrados por Chazdon (datos in~ditos) para el 
mes de septiembre de 1985, presentan una clara corresponden
cia con la resp1.1esta germinativa de f:._•J..!!lb eUª-1;•~ y i:....~.¿1.Lti

t1.ll!l... El clima lumínico bajo los ár·boles en que se llevó a 
cabo el experimento, varia de mes a mes y de a~o a a~o (Chaz
don, comunicación personal)· Desgraciadamente carecemos de la 
caracterización lumínica, del área de trabajo, para los meses 
de febrero, marzo y abril de 1984, periodo en el que ocurrio 
la mayor parte de germinación en estas especies. Las varia
ciones en la distribuci6n de la energla radiante han sido de
tectadas en diversas comunidades, de .zonas templadas ( Tasker 
y Smith, 1977), y se ha sugerido que estos cambios tambi~n se 
reflejan en el fotoequilibrio alcanzado por el fitocromo de 
las plantas presentes en las comunidades, por lo que podemos 
suponer que la respuesta germinativa obtenida, con las espe
cies trabajadas, puede variar dependiendo de la época del a~o 
en que se someta a las semillas al clima luminico de la sel
va. 

En f:_•J..!!lbeUtl•J..ll y E...~--l\!U!~ll probablemente la ger·mina
ci bn se detiene en el momento en que se alcanza el fotoequi-



librio correspondiente al clima luminico particular de cada 
punto del suelo, ya que el fitocromo es extremadamente sensi
ble a cambios espectrales en el rango de sigma(R/RL)=O a sig
ma=l, por lo que hay una gran variacibn en el fotoequilibrio 
establecido dentro de las comunidades naturales (Smith y Hol
mes, 1977). Posteriormente no hay incremento en la germina
cibn, pues la respuesta inicial a la luz no se modifica, en 
amplios periodos de tiempo, ni cambiando de lugar las cajas 
de Petr·i bajo la copa del mismo ár·bol· Aunque el clima lumf
nico, rico en RL, puede inducir por si mismo estados de la
tencia más profundos en la semilla, esta respuesta también 
p1.1ede estar 1-elacionada con la amplit1.1d del per·iodo de 12 . .QY..§. 

á.ill . .1'U!li de fitocromo, después del cual la relación Pfr/Pt, 
del fotoequilibrio, sblo se modificaría por una variac1on im
portante en el clima luminico o por la destrucción del fito
cromo. 

De acuerdo con Sarukhan et al (1985) cuando los indivi-
duos de la misma edad encuentran un ambiente irregular, la 
variación en la conducta individual se incrementa, tal es el 
caso de la r·espuesta de i:'...!__e•¿r:it•,!J!! y i:'...!__!,!mbtll..Elt_r¿'!l. en el piso 
de la selva. La variacibn, en la respuesta germinativa de es
tas especies, es el reflejo de la heterogeneidad en el micro
clima lumínico del piso de la selva y de la variabilidad en 
la capacidad de respuesta de las semillas de un cohorte, al 
clima lumínico. Esta variabilidad en la capacidad de respues
ta de las semillas ha sido demostrada por Duke, et al (1977). 

En relación a lo anterior, se ha encontrado que en cohor
tes de §j_naE!..§.L§._ei::..y~Llá. , el F:L sólo tiene un efecto par·cial 
de reversión sobre el Pfr, ya que una proporción de las semi
llas es capaz de responder· a niveles bajos de Pfr·/Pt ( 0 05) 
(Frankland, l''l76). Este tipo de respuestas también se ha en
contrado en Bromeliaceas, algunas especies alcanzan el 50% de 
germinación en RL, aunque requieren de LB para alcanzar el 
100% de germinación. La información publicada al respecto se 
basa principalmente en trabajos de laboratorio, lo cual esta
blece alguna diferencia con los resultados obtenidos, ya que 

i:'...!__e•,L!:Ll'L!!! y i:'...!_~unbtll_et_r¿'!!.. no o;¡er·minan en RL en el laborato
r·io, lo que r·eafi1··ma el valor· del clima luminico de la selva 
en la r·espuesta 9erminativa y por lo tanto en la e::pr·esión de 
la variabilidad en la capacidad de respuesta de las semillas 
a la luz (Downs, 1964). Vázquez-Yanes y Smith (1982) reportan 
germinación hasta de un 30% en valores de sio;¡ma de .2; sin 
embargo, el flujo fotónico aplicado a las semillas fue de 40 
mol/m2/s, un valor considerablemente más alto que los encon
trados al medio dia en la selva (0.6 a 17·1 mol/m2/s), de 
acuerdo con los valores reportados por ellos mismos. 

Frankland (1976) encuentra que las semillas capaces de 
germinar en RL deben parte de su respuesta a la luz azul más 
que a la relacibn Pfr/Pt alcanzada con el F.:L. En .E=--1:!...iá.f!.id•!J!l 
y i:'...!. .... fü!..!:Ll'L!!l. hay r·espllesta a la luz azul: ¿acaso parte de su 
germinaci6n bajo el dosel de la selva se debe a esta longitud 
de onda? 

Es muy importante se~alar que, atln despu~s de estar un 
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tiempo prolo11o;¡ao:\o bajo RL, las semillas de E..:....-ª!JJ::it1d.!]! y E...!_ 
umbeUatlli!J. conservan una potencialidad alta de germinar·, al 
ser expuestas a la luz directa, esto es muy importante debido 
a que en estas circunstancias las semillas estarían listas 
para responder a las alteraciones en el dosel, que dieran co
mo resultado un incremento en los valores de R/RL· Washitani 
(1985) también encuentra que después de un aRo bajo el dosel 
las semillas de Amª-!:antJ:!~_gat!!J_1g aún germinan en 1.m :::0% al 
ser expuestas a la luz directa. 

f:.__1.J..!!]beL!tl'd..!ll' en relación con e . .!.-ª'llit1,!_fil ' tiene un 
tiempo de escape mayoi·· (Duke, et al. 1977) lo q1.1e determina 
sus menores porcentajes de germinación en respuesta a los 
claros simulados con cajas de acrllico y en condiciones natu
rales. Esta caracterlstica delimita a~n más las condiciones 
bajo las cuales puede germinar y posiblemente establecerse. 

La probabilidad de que semillas tan pequeRas, como las 
de las Piperaceas (V~zquez-Yanes, 1976a), queden enterradas 
en el suelo o bajo la hojarasca, es mayor que la de peNnane
cer en la superficie del suelo por un tiempo más o menos pro
longado. De hecho las cajas de Petri fueron cubiertas por la 
hojarasca en varias ocasiones, y en estas circunstancias la 
posibilidad de prolongar la latencia en el tiempo cambia· 

f:.-..ª-!dr:..it1.un. y f'.:_....§\t..f.:.-...1:!..i~i d'Lfil tienen una fuer·te tenden
cia a perder la viabilidad y a modificar su respuesta a la 
luz. Esta se modifica más pi··ofundamente en .E:_ª-!dr:..illlf!!. que en 

E.._,__hi,2\Liduf!!.. , ya q1.1e después de 2 o o:.\ meses ambas especies 
son capaces de geNninar en LB, R, RL y en la oscuridad, en 
casi las mismas propor·ciones, mientr·as que .E:.-..~·D,!tl¡¿_ y !:.'.!.. 
1.11nbeL!tl!!.!!! no o;¡erminan en la oscui··idad, aunque ambas especies 
podrlan germinar en las condiciones lumínicas de la selva, al 
ser r·emovido el s•.1elo, ya q1.1e l:.!.._!,!mbtllatuf!!_ tambi~n ger·mina 
en RL después del enterramiento. 

Un resultado importante de este estudio es que el ente
rramiento provoca una serie de cambios importantes en la se
mi !la, los cuales, a la lar-.;¡a, reducen la finur·a de s1.1s r·es·
puestas fotoblásticas. Estos cambios se deben probablemente a 
modificaciones de la transparencia y la permeabilidad de las 
testas. En ~\~..f.l::..QUª-.QJl.~Llt.2!..iª-. se modifica la transparencia 
de la cubierta impidiendo el paso de longitudes de onda lar
gas (Vázquez-Yanes y Orozco-Seo;¡ovia, manuscrito en prensa), 
el cambio en la transparencia de la cubierta también puede 
ser debido al efecto de la dispersión endozoocora, por lo que 
seria de interés conocer el efecto de la dispersión en la 
multiplicación de las posibilidades de una especie de germi
nar en las condiciones y el tiempo apropiado. Por otra parte 
un posible cambio en la permeabilidad de las testas tambi•n 
conducirla a la germinación. Noronha, et al (1971) e Ikuma y 
Thimann (1963b) encontraron que semillas desprovistas de tes
tas se vuelven fotoblásticas indiferentes, probablemente por
que la cubierta es una barrera a los gases, la cual es venci
da, ya sea por la acción directa del fitocromo en procesos 
que actüan directamente sobre la estructura de la testa o el 
endospermo, o por la modificacibn del potencial de agua del 
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embribn (Nabors y Lang, 1971; Carpita, et al, 1979a, b). Pero 
la función del fitocromo no sdlo est• di~ectamente relaciona
da con el vencimiento de esta barrera, si no también se in
crementa la tasa respiratoria del embrión, bajo el control 
del fitocromo, al inicio de la germinación (Come, 1968) el RL 
la reduce considerablemente (Pecket y Alcharchafchi, 1979), 
asi como otras funciones fisiológicas ya descritas en los an
tecedentes • Por otra parte la relación Pt/Pfr original tam
bién se modifica con el tiempo en la oscuridad, lo que da lu
gar a cambios en los patrones de respuesta (Satter y Galston, 
1977). 

Otro cambio importante, en el fotoblastismo de las semi
llas, es el incremento de requerimiento en el fotoperiodo ne
cesar·io para que ocurra la ger·minación, en i:...:__i!mbLll at UfJ!. y .E~ 

~JlS!..lJU\'1.. • Esta pérdida de sensibilidad a la luz se ha r·epor
tado como parte del desarrollo de una latencia secundaria, 
atribuibles a la reversión del fitocromo a Pr, o a cambios en 
su sitio de acción primaria (Karssen, 1980/1981b). El hecho 
de que esta pérdida en la sensibilidad a la luz no involucre 
pérdida del fitocrorno (Taylorson y Hendricks, 1973), podría 
e:{plicar·nos la r·espuesta de i:...:_-1!1!!.l!Lllatl!f!!.. a F:L, después del 
enterramiento, ya que germina en igual magnitud que en LB y 
R, a pesar de su pérdida de sensibilidad a LB. Acaso valores 
bajos de R/RL le permitan alcanzar el umbral de respuesta 
gerrninativa, debido a incrementos en el Pt, esto es dif[cil 
de determinar ya que tanto el umbral de respuesta corno el va
lor de Pfr/Pt de la semilla, en ciertas condiciones, determi
na si una semilla ge1··mina o no. En el labor·ator·io, E_!.._i!mbtJ..:: 
L!.U'!.!!!., en semillas imbibidas en la oscuridad, también ger·
rninan en RL, después de 7 meses de almacenamiento. Resolver 
el porqué la respuesta a RL se presenta a diferentes tiempos 
en semillas enterradas en el suelo, que en el laboratorio, 
involucra un profundo análisis que nos permita reunir de una 
manera clara una serie de respuestas del fitocromo que han 
sido reportadas en forma aislada, pero que de momento no nos 
permiten concluir al respecto, para ello se requieren de me
diciones del fitoc1··omo ilLDYJl. e L!.L~Lli::...r:!. y conocer· los cam
bios en la transparencia y peNneabilidad de las testas. Estos 
son precisamente las dos vías a profundizar en el estudio de 
los fenómenos que se han descrito en las semillas estudiadas. 

~_.§!\'1..S!'~!L es otr·a especie que también pr·esenta un corn-
portamiento dificil de ser explicado en términos del compor
tamiento del fitocromo, ya que semillas enterradas, por un 
lado presentan una pérdida de la sensibilidad a la luz (corno 
en i:...:__i!mb~.U .. -ª1'..l!I!!.. ) y por otro lado pr·esenta una disminución 
en la germinación cuando se le expone a LB 24h. En relación a 
esto Mohr (1972) dice que la luz blanca continua puede inhi
bir la germinación, pero en estos casos el rojo la estimula· 
Este tipo de respuestas tiene relación con la tasa de sínte
sis y destrucción del fitocromo• Esta explicación resulta vá-
1 ida par·a la respuesta a R y LB obtenida con semillas de E.!.. 
<¡,\.$Sl..lJU\'1.. almacenadas en seco, donde des1n1és de un a;>;o de alma-· 
cenamiento es significativamente mayor la respuesta en R que 



en LB, pero en semillas enterradas la respue~ta a LB siempre 
es mayor que en R, a pesar del efecto inhibitorio de LB en 
estas semillas· 

El incremento del tiempo necesario para que ocurra la 
ge1•minacibr1 en f:_~'l.YU@.. y f:_Jmb@..llatulJ!_, que son espe
cies que pueden germinar en RL, determinarla que exposiciones 
eventuales, de corta duracibn a la luz, no sean suficientes 
en el desencadenamiento de la germinacibn a menos que tenga 
una duracibn considerable, y aunque no pudimos valorar el nd
mero de dias de exposición a la luz necesario para obtener la 
respuesta germinativa, pudimos apreciar que en ambas especies 
se conservó el requerimiento de ndmero de días consecutivos 
de exposición a la luz, para que hubiese germinacidn. 

Es inter·esante q1.1e E._. _ _i!•A.J::it•J,J!! y E..: _ _!,!mbúlaD!f!L, de lle
gar al suelo de la selva, las especies que sufririan un pe
riodo de latencia suficientemente prolongado como para permi
tir el que quedasen cubiertas por la hojarasca tuvieran dife
rentes oportunidades de conservar su fotoblastismo y de so
brevivir en el suelo. Los experimentos de almacenamiento en 
el suelo de la selva demuestran que la viabilidad se pierde 
con relativa r·apidez en f:.._ª1\UU!IJ!.. y pierde al poco tiempo su 
fotoblastismo, mientr·as q1.1e e...,,._•J..!!lbeUat1d..!!l pr·olonga por· más 
de un a~o su fotoblastismo y su viabilidad, siendo que bsta 
es precisamente la especie menos caracteristica de la selva. 

Un punto importante de mencionar es que, a pesar de que 
las semillas puedan haber perdido la precisión de su foto
blastismo, a causa de permanecer enterradas, ~stas pueden 
continuar latentes debido a factores diferentes que están re
lacionados con el hecho de estar enterradas. Holm (1972) ha 
reportado que incluso la germinación de semillas indiferentes 
a la luz es inhibida durante el enterramiento. Esto puede ser 
debido a 1.1na inhibición respirator·ia por C02• (Frankland, 
1976¡ Karssen, 1980/81a,b) o bien por la presencia de sustan
cias volátiles de la hojarasca que impiden la germinacidn 
(Holm, 1972¡ Lynch, 1·~:::0). Par·te de las semillas ger·minaron 
en el suelo, sin embar·go par·te de las semillas de f:.._ª1\ULtJIJ!.. 
y E..!.-9Lf._trL2b!.J.d U<JL , que potencia 1 mente po di aro ge r·m i na r en 1 a 
oscuridad, sólo germinaron al ser extraídas del suelo, por lo 
que podemos concluir que el fotoblastismo origina una laten
cia que provoca la adquisición de un segundo tipo de laten-
cia. 

Al estudiar los resultados obtenidos con enterramientos 
de semillas efectuados en Los Tuxtlas previamente ( Váz
quez-Yanes y Smith, 1982¡ Vazquez-Yánes y Orozco-Segovia, 
1982a y Perez-Nasser, 1985), con los obtenidos en este estu
dio, salta a la vista la gran variabilidad en los resultados 
de mantenimiento de la viabilidad, lo cual puede ser una in
dicación de que el suelo de la selva es sumamente heterogéneo 
en el espacio y en el tiempo ocasionando diferencias en las 
posibilidades de sobrevivencia de las semillas en cada luiar 
Y en cada epoca de ente1-ramiento. Ya que la humedad, los roi
veles de C02, l<N03, inhibidores, etc; var·ían también ero el 
tiempo y el espacio y son factores que afectan a las semi-



llas.Cos-efectos-delos predadores de semillas, si.is cambios 
poblacionales, su capacidad para actuar en diferentes micro
ambientes, y atacar semillas en función de su densidad y ci
clos estacionales son totalmente desconocidos, por lo que 
cualquier conclusión acerca de las posibilidades de sobrevi
vencia de una semilla en el suelo s6lo puede ser válida para 
un lugar y tiempo determinado. 

Los cambios graduales que.se dan en las semillas una vez 
que llegan al suelo pueden ocasionar que al sumarse diferen
tes generaciones o cohortes se vaya teniendo un polimorfismo 
en los tipos de respuesta posibles dentro de una misma espe
cie. Las semillas recién llegadas podrían tener un tipo de 
respuesta a un cambio ambiental y aquellas que llevan más 
tiempo en el suelo otro completamente distinto, de manera que 
se amplián las posibilidades de que se produzca la germina
cibn en un amplio rango de condiciones. A pesar de que dste 
es un campo totalmente inexplorado en el estudio de las semi
llas, podemos concluir que las semillas recién dispersadas 
participan de una manera diferente a las enterradas previa
mente, y en muchas especies quizá estas ~!timas tuvieran ven
tajas en el establecimiento que las otras. 

Indidudablemente el fotoblastismo juega un papel adap
tativo relacionado con la colonización de nuevos espacios 
abiertos en la selva, ya que de no existir este mecanismo de 
imposición de la latencia, las semillas germinarían más rápi
damente al llegar al suelo sin que tuviesen la posibilidad de 
quedar enterradas o cubiertas por la hojarasca. De esta mane
ra no habria semillas en el suelo que pudiesen responder a un 
cambio microclimático producido por la apertura de un claro y 
la colonizac~6n tendría que darse sólo por el efecto de dis
persi bn. Lo importante no es que las semillas duren mucho en 
el suelo si no que el efecto combinado de eficiente disper
sión y latencia impuesta, mantenga un banco permanente de se
millas latentes, en lugar de los bancos ef imeros de la vege
tacion madura. En el caso particular de las especies estudia
das, suponemos que sólo e.: __ tlLl:Litiid1¿J!l p1.1ede car·ecer"total
mente de la capacidad de conservar la latencia en el suelo, 
por lo que su abundancia y ubicuidact en el ár·ea de estudio 
puede deberse a la combinaci6n de la fructificación continua 
y masiva más la presencia de diseminadores eficiente. Su ca
pacidad para germinar en diversas condiciones de luz tambitn 
determinarla ventajas en la colonización de claros peque~os; 
sin embargo, es importante conocer la geNninaci6n de las es
pecies y de las primeras fases de establecimiento, para en
tender por que las especies se establecen en un lugar y en 
otro no. Esto ha sido enfatizado por Fleming (1985), en su 
est1.1dio de 5 especies simpátricas del géner·o E..i~L en Costa 
Rica, las cuales no se establecen en los mismos hábitats, a 
pesar de que la dispersión las lleva indistintamente, a los 
mismos sitios. 

Existen pocos estudios en especies filogendticamente 
cercanas, que nos pudieran ayudar a comprender las diferen
cias en el lugar de establecimiento de las especies. En Bro-



meli~ceas Downs (1964) encuentra que, al igual que en las es
pecies estudiadas aquí, existen diferentes requerimientos de 
duracibn del fotoperiodo, y ndmero de ellos para estimular la 
germinacibn de las diferentes especies; asi mismo, encuentra 
que la conversión de Pfr a Pr en la oscuridad y el nivel de 
Pfr necesario para la germinacibn, no es igual en todas las 
especies; sin embargo, no asocia las respuestas encontradas 
con el hábitat de cada una de las especies. 

La cantidad de humedad en el suelo tambi~n puede tener 
w1 efecto importante en los cambios de viabilidad y el foto
blastismo, como se deduce de los resultados obtenidos con se
millas sumergidas en agua. En esta condición la viabilidad 
dura por lo general menos que en el suelo, pero las caracte
rísticas del fotoblastismo parecen conservarse más estables, 
ya que no hay germinación en la oscuridad. 

De acuerdo con los resultados obtenidos y con lo plan
teado por Villers y Edgcumbe (1975), las semillas permanecen 
viables por más tiempo almacenadas imbibidas en la oscuridad, 
pero en el suelo las condiciones de humedad no son homog~neas 
y pueden variar ampliamente a lo largo del a~o y en diferen
tes puntos de la selva, lo que también lleva a un deterioro 
diferencial en cada punto del suelo· 

Se han revisado los efectos aislados de diferentes condi
ciones de almacenamiento sobre la germinación, cada una de 
ellas nos indica cambios especificas en las respuestas obte
nidas, pero ninguna de ellas puede considerarse como un efec
to equiparable y permanente, similar a lo que ocurre en el 
suelo, pues en éste las interacciones y posiblemente los 
efectos sinergisticos conducen a respuestas totalmente impre
decibles a partir de los datos de laboratorio. 

Es importante se~alar que gran parte de las variaciones 
en la respuesta germinativa de las especies puede ser debida 
a las condiciones en que estas fueron producidas, Wulff 
( 19<::!:.) ha encontr·ado que en l:D:'.~!...1'Ll-2'á.§l~U~!L hay una rela
cion entre tama~o de la semilla y su respuesta a la luz, pues 
las semillas más grandes germinan en RL. Las diferencias en 
las condiciones de produccibn de las semillas, no sdlo se re
fleja en la respuesta a la luz, si no también en su viabili
dad. En el caso de U~Lª-I:Uia11.h.ll!L (Mar·quis, Fi:::4) se encon
tró que la producción de semillas y su viabilidad puede ser 
afectada por la herbivoria a la que ha estado sujeta la plan
ta madre. La disminución en la superficie fotosintdtica de 
una especie, por la herbivoria, podría reflejarse en la can
tidad de reservas alimenticias de cada semilla y esto, de 
acuerdo con McArthur (1978), lleva a las semillas enterradas 
en el suelo a la pérdida de la viabilidad por agotamiento de 
s1.1s r·eser·vas. 

En E,__afL-1l.L1m.idu1JL ser·ía interesante pr·o'flmdizar· en el 
conocimiento de la variacibn germinativa, que depende de las 
condiciones de producción de las semillas, ya que pueden 
existir grandes variaciones en la respuesta g~rminativa, a la 
luz de semillas provenientes de diferentes localidades (Lu
dlow, 1'':176). 

"/( 



Las pruebas llevadas a cabo en •l campo y en el labora
torio nos llevan a la conclusibn de que es sumamente impor
tante repetir bajo control experimental,los eventos que lle
van a la semilla al suelo, para entender el comportamiento de 
de las especies en su medio natural, ya que la germinacibn 
depende de la duracibn del tiempo que la semilla est' expues
ta en la superficie del suelo, del grado de hidratación de 
ésta, del tiempo de exposición y muchos otros factores 
(Frankland, 1976)· En este trabajo al igual que en el de Was
hitani (1985) las semillas enterradas no fueron expuestas 
previamente al clima luminico de la selva• Aunque se ha visto 
que el tratamiento incrementa las posibilidades de incorpora
ción latente al suelo; otra posibilidad tampoco explorada en 
este estudio es exponer a las semillas al ambiente luminico 
de la selva sin hidratarlas, tratamiento que quizá pueda ocu
rrir naturalmente, de manera qu~ se vean afectadas por el 
clima lumínico de la selva sin disparar la germinación, antes 
de quedar enterradas· El Pfr ya presente en las semillas po
dría revertir, aumentando las posibilidades de que las semi
llas se mantuvieran latentes ya enterradas. Esto incluso po
dr·ia suceder· en f=._ª-.f.Ll:J.lui dum • 

Small et al (1979b) encuentra que la inducción de la ger
minacibn de semillas que han estado expuestas por periodos 
prolongados a RL, requiere de mayores flujos fotbnicos, que 
semillas que no lo han estado, para obtener el 601 de germi
nacidn. Además las exposiciones a RL por tiempo prolongado 
puede inducir requerimientos de luz incluso en semillas no 
latentes (Mohr·, l''l64; F:ollin, 1''l72; f<endrick, 1''l76). 

Los cambios posteriores que las semillas sufren en sus 
respuestas en el suelo parecen indicar en algunos casos que 
el fitocromo Pfr es menos sensible a las condiciones de ilu
minación de la selva y puede responder incluso al RL, quiza 
debido a que su umbral de respuesta se reduce por una canti
dad mayor de fitocromo en formas químicas intermediarias. In
terpretar las respuestas obtenidas desde el punto de vista 
del fitocromo resulta sumamente complejo, ya que encontramos 
respuestas descritas en la literatura, pero no dentro del 
mismo contexto de estos experimentos. 

Por último es importante mencionar que en las diferentes 
condiciones de almacenamiento se presentaron respuestas pro
bablemente carentes de un significado ecológico, pero de in
terés fisiológico. Un ejemplo de esto son las respuestas ais
ladas de E_,_-fil!Lll'd..-ªU , !:..:_¿f_f._J:!!..§.\Ll.dufJl. y f=._ª-\!1.:J.tu'!L; a F::L. 
Sospechamos que la germinacibn en esta condición esta rela
cionada con descensos en la temperatura dentro de las cámaras 
de germinación. En la literatura se ha reportado que tempera
turas altas o bajas, aplicadas por breves periodos de tiempo, 
pueden inducir la germinación, de especies fotoblásticas po
sitivas, en la oscuridad (Roberts y Totterdell, 1981; Taylor
son y Hendr·i cf:s, 1'172; Totter·del l y Rober·ts, 19:3(1). Este es
timulo puede ser revertido o no con RL (Hand, 1982; Takaki et 
al, 1981; Takaki y Zaia, 1984); sin embargo, parece no haber 
reportes sobre la induccion de la germinación por temperatu-



ras altas o bajas en RL· 

Fotoblastismo y distribl1ciór1 d1:í"1.as e'spet:ies. 

La distribución y abundancia de las especies en una co
munidad natural obviamente no sblo depende de las peculiari
dades de la germinación de sus semillas, si no también de 
multitud de otras caracteristicas de la historia de vida de 
las plantas; a pesar de ello, se intentará aquí establecer 
una correlación preliminar entre germinación y las caracte
risticas conocidas de las especies estudiadas. 

Todo parece indicar que las especies estudiadas dependen 
de claros gr·andes o peql1eí';os del dosel par·a establecer·se y en 
función de esta característica ecológica, así como de otros 
factores que determinan el escape espacial y temporal de los 
propágulos, es posible predecir un cierto valor de sobrevi
vencia de acuerdo con las caracteristicas peculiares del fo
toblastismo en cada especie. 

Si retomamos la idea inicialmente planteada de que el 
fotoblastismo ha sido relacionado con la función de propiciar 
la germinación de las plantas heliófilas cuando las condicio
nes de luz son adecuadas para el establecimiento, podriamos 
de inmediato suponer que en estas especies de claros, ~ste 
mecanismo propicia la germinación cuando éstos se forman; sin 
embargo, los resultados obtenidos indican que las cosas no 
son tan simples como esto. 

Es necesario considerar aspectos como hábitat, abundan
cia, producción de semillas y eficiencia de la dispersión, 
además de la viabilidad y la latencia, para predecir el valor 
de sobrevivencia del fotoblatismo en cada especie· Desgracia
damente la información sobre estas otras caracterfsticas de 
las plantas es tan limitada, que sólo es posible hablar de 
generalidades aparentes, más que de datos cuantitativos pre
cisos, de manera que se requieren estudios demográficos para 
complementar los datos ecofisiológicos; sin embargo, se in
tentará hacer algunas consideraciones al respecto. 

~_!dmbtllituf!!_ pa1··ece r·equerir de claros mt1y gr·andes para 
establecerse, es una planta que produce gran cantidad de se
millas de manera casi continua, aunque de corta duracidn, ya 
que la pla1·1ta pr·onto es desplazada, debido a su porte he1-bá
ceo, por otras plantas. Sus infrutescencias son jugosas y 
dulces, por lo que posiblemente tenga muchos visitantes y una 
eficiente dispersión· También su larga viabilidad en el suelo 
y su fotoblastismo de caracteristicas persistentes a través 
del tiempo parecen indicar que esta planta requiere de la 
conjunción de gran producción de semillas, eficiente disper
si bn, viabilidad relativamente prolongada y un fino mecanismo 
de detección ambiental, para asegurar la colonizacidn de cla
ros grandes, que son poco frecuentes en condiciones natura
les. En este caso particular el fotoblastismo parece ser un 
componente importante de la sobrevivencia· 

f~~r:J.t lll]!_ también par-e ce requerir· de claros gr·andes pa-



ra establecerse, tiene reproduccibn vegetativa por tallos 
subterraneos, una produccibn de semillas excepcionalmente 
abundante y continua, que se prolonga por mayor tiempo debido 
al porte arbóreo de esta especie· Sus infrutescencias jugosas 
y dulces son visitadas por un gran número de dispersores, 
principalmente aves y murciélagos• Su viabilidad es m~s corta 
que en el caso anterior y la precisibn del fotoblastismo se 
pierde más rápidamente. En este caso particular, parte de la 
ineficiencia de las semillas es suplida por la produccibn ma
siva de semillas y la profusa dispersibn, pero el fotoblas
tismo puede jugar un papel importante en la sobrevivencia a 
corto plazo de las semillas. 

~.-1\f .. :L.1:!!2\L!dur!L se establece en clar·os o;¡r·andes y media
nos y posiblemente también ocasionalmente en algunos peque
~os, persistiendo en el interior de la selva, a pesar de que 
se desarrolle un dosel denso, por un tiempo más o menos pro
longado, aunque no existen datos precisos al respecto. Produ
ce cantidades masivas de semillas en forma continua, que se 
prolonga debido al porte arbustivo de esta especie. La dise
minación parece ser eficiente, ya que los frutos maduros, 
prontro desaparecen, la viabilidad es corta y el fotoblastis
mo es ineficiente como mecanismo de detección de áreas abier
tas. En este caso particular el fotoblastismo puede ser sblo 
una caracteristica relictual del o;¡énero; sin embaro;¡o, esta 
hipbtesis debe ser probada con alo;¡unos experimentos sugeridos 
en el inciso anterior • 

.E:.......il•l.'dtl\1.. se establece en claros peq•.1e;>;os, per·sistiendo 
en la vegetacibn madura por alo;¡dn tiempo y reproduci~ndose en 
la sombra. Su fructificacibn es menos frecuente que en las 
especies anteriores y gran parte de sus semillas no lleo;¡an a 
madurar, por lo que su producción de semillas es relativamen
te inferior a la de las otras tres especies. Sus infrutescen
cias nunca llegan a ablandarse, ni a hacerse dulces, por lo 
que probablemente sus dispersores son más especializados y 
menos numerosos, por lo tanto la dispersibn de ser poco efi
ciente. Su viabilidad es relativamente larga en el tiempo y 
sus mecanismos de latencia son eficientes estando enterradas 
en el suelo, pero no en la superficie de éste. En este caso 
las caracteristicas de la viabilidad y la latencia deben ser 
de suma importancia para su sobrevivencia· 

De estos resultados podemos concluir que el fotoblastis
mo, en las semillas, no siempre tiene el mismo significado en 
todas las especies y que es necesario tomar en consideración 
otros aspectos de la vida de las plantas. Es importante decir 
aquí que los estudios ecofisiológicos por si solos no permi
ten concluir a cerca del valor adaptativo y de sobrevivencia 
de una característica fisiológica, es indispensable comple
mentarlos con datos de indole demográfica• La unión de ambas 
disciplinas permitirá en el futuro mayores avances en el es
tudio de la ecologia de las plantas. 
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ARBOL 1 
ANALISIS DE LA PERTURA DEL DOSEL 

Total de puntos abiertos: 83 
porciento de cielo abierto: 2.97 

Distribución espacial de las aperturas 

Angulo punt'os abiertos Apertura Quadrante puntos 

0-15 3 3.33 NW 
15-30 13 4.81 sw 
30-45 19 4.22 SE 
45-60 30 4.93 NE 
60-75 17 2.61 

1 0.14 

Análisis de los trayectos solares 

Total de minutos de PFD 

10 46 34 o 4 

NÚmero de rayos 

2 11 5 o 1 

Integración de la PFD directa (mol m-2 d-1) 
Incidente sobre la superficie de la hoja 

0.54 3.46 2.80 0.19 0.40 

Incidente sobre la superficie horizontal 

0.54 3.46 2.80 0.19 0.40 

19 

4 

1.32 

1.32 

abiertos 

35 
5 

23 
20 

HISTOGRAMA DE LA DURACION DE LOS RAYOS SOLARES 

Número de rayos 

Duración del rayo (min.) 

0-2 o 4 1 o o 
2-4 1 5 2 o 1 
4-10 1 2 1 o o 

10-20 o o 1 o o 
20-40 o o o o o 

60 o o o o o 

APertura 

1.91 
0.73 
3.23 
2.93 



1 _, 

PPFD Total diario 

Promedio 

Incidente sobre la superficie de la hoja (mol m-2 d-1) 

0.68 3.65 3.04 0.46 0.68 1.70 

Incidente sobre una superficie horizontal (mol rn-2 d-1) 

0.68 3.65 3.04 0.46 0.68 1.70 

% de PFD total diario debido a los rayos solares 
Incidente sobre la hoja 

79.08 94.67 92.17 42.00 59.02 73.39 

Incidente sobre una superficie horizontal 

79.08 94.67 92.17 42.00 59.02 73.39 



ARBOL 2 

ANALISIS DE LA PERTURA DEL DOSEL 

Total de puntos abiertos: S3 
Porciento de cielo abierto: 2.97 

Distribución espacial de las aperturas 

Angulo puntos abiertos Apertura Quadrante puntos 

0-15 o o.oo NW 
15-30 23 S.52 sw 
30-45 23 5.11 SE 
45-60 29 4.77 NE 
60-75 S 1.23 
75-90 o 0.00 

. Análisis de los trayectos solares 

Total de minutos de PFD 

lS S 46 10 50 26 

Número de rayos 

2 3 13 4 15 7 

Integración de la PFD total directa (mol m-2 d-1) 
Incidente sobre la superficie de la hoja 

0.71 0.61 2.60 o.so 3.64 1.67 

Incidente sobre la superficie horizontal 

o. 71 0.61 2.60 o.so 3.64 1.67 

abiertos 

l 
S 

22 
52 

HISTOGRAMA DE LA DURACION DE LOS RAYOS SOLARES 

Número de rayos 

Duración del rayo (min.) 

0-2 1 2 6 3 5 
2-4 o 1 6 1 10 
4-10 o o 1 o o 

10-20 1 o o o o 
20-40 o o o o o 
40-60 o o o o o 

60 o o o o o 

Apertura 

0.14 
1.17 
3.09 
7.62 



-, 

-, 

PPFD Total diario 

r: Incidente sobre la superficie de la hoja 
··~~J 0.87 0.82 2.86 1.10 

1 • .,~ 
Incidente sobre una superficie horizontal 

"' 0.87 0.82 2.86 1.10 

3 de PFD total diario debido a los rayos 
. , Incidente 

- 81.85 

1 ..... 

Incidente 

81.85 

sobre la hoja 

73.73 90.76 72.92 

sobre una superficie horizontal 

73.7 3 90.76 72.92 

.· 

promedio 

(mol m-2 d-1) 

3.95 1.92 

(mol m-2. d-1) 

3.95 1.92 

solares 

92.15 82.28 

92.15 82.28 



~ . 

~ ,. 
1 

'" o,~.J 

¡ ' "~ 

ARBOL 3 

ANALISIS DE LA PERTURA DEL DOSEL 

Total de puntos abiertos: 57 
porciento de cielo abierto: 2.04 

Distribución espacial de las aperturas 

Angulo puntos abiertos Apertura Quadrante puntos 

0-15 4 1.44 NW 
15-30 8 2.96 sw 
30-45 10 2.22 SE 
45-60 21 3.45 NE 
70-75 13 1.99 
75-90 l 0.14 

Análisis de los trayectos solares 

Total de minutos de PFD 

16 o 24 28 66 27 

NÚmero de rayos 

6 o 7 7 11 6 

Integración de la PFD total directa (mol m-2 d-1) 
Incidente sobre la superficie de la hoja 

o.as 0.16 l. 70 2.53 2.29 1.51 

Incidente sobre la superficie horizontal 

o.as 0.16 l. 70 2.53 2.29 1.51 

abiertos 

28 
11 
16 

2 

HISTOGRAMA DE LA DURACION DE LOS RAYOS SOLARES 

Número de rayos 

- Duración del rayo (min.) 

0-2 4 o 2 2 4 
2-4 2 o 5 4 3 
4-10 o o o 1 2 

10-20 o o o o 2 
- 20-40 o o o o o 

; 40-60 o o o o o 
60 o o o o o 

"" 

Apertura 

3.93 
1.61 
2.24 
0.29 



-, 

PPFD Total diario 

Promedio 

__ , Incidente sobre la superficie de la hoja (mol m-2 d-1) 

0.98 0.29 1.86 2.72 2.48 1.67 

Incidente sobre una superficie horizontal (mol m-2 d-1) 

"-· 0.98 0.29 1.86 2.72 2.48 1.67 

'% de PFD total diario debido a los rayos solares 
_, Incidente sobre la hoja 

~ - 90.00 53.64 91.20 93.24 92.27 84.07 

Incidente sobre una superficie horizontal 

~ 90.00 53.64 91.20 93.24 92.27 84.07 

..... 
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Esquematización de la germinación de semillas embebidas en 
la oscuridad, de~· umbellatum (A) y~· aequale (B), al 
ser expuestas a luz blanca (LB), rojo (R) y rojo lejano 
(RL) después de diferentes períodos de almacenamiento, en 
esta condición. 
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Germinación de semillas enterradas de p. umhellatum (A) y p. 
aequale (B) al ser desenterradas y exponerlas a diferentes
fotoperíodos. Las semillas fueron desenterradas cada dos me 
ses y sembradas sobre agar antes de exponerlas. El tiempo -
se reporta en minutos, en escala logarítmica. 
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Germinación de semillas enterradas de ~- auritum {A) y ~· 
aff hispidum (B) al ser desenterradas y exponerlas a dif~ 
rentes fotoper!odos. Las semillas fueron desenterradas 
cada dos meses y sembradas sobre agar antes de exponerlas. 
El tiempo se reporta en minutos, en escala logarítmica. 
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Esquematización de la germinación de semillas embebidas a 
la oscuridad, de R· auritum (A) y~· aff hispidum (B), al 
ser expuestas a luz blanca (LB) , rojo (R) y rojo lejano 
(RL) después de diferentes períodos de almacenamiento en 
esta condición. 
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