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| uso de marcas o nombres de compafias en esta

publicacion es sélo como referencia en la lectura y no

implica ningun tipo de respaldo por parte del

Departamento de Agricultura de los Estados Unidos
(USDA), sobre cualquier producto o servicio.

Esta publicacion refiere investigaciones que involucran
plaguicidas. Todo uso de plaguicidas debe ser registrado, con
antelacion a su recomendacion, por las agencias federales y/o
estatales correspondientes.

PRECAUCION: Los plaguicidas pueden ser dafiinos para
personas, animales domésticos, plantas deseables, peces y
vida silvestre en general; si éstos no son manejados o
aplicados apropiadamente. Use todos los plaguicidas selectiva
y cuidadosamente. Siga las practicas recomendadas tanto
para la disposicion de excedentes de plaguicidas como de sus
contenedores.

El USDA prohibe la discriminacién de raza, color, nacionalidad,
sexo, religion, edad, discapacidad, preferencias politicas,
orientacion sexual y estado marital, en todos sus programas o
actividades (no todas estas condiciones aplican para todos los
programas). Personas con discapacidades que requieren
medios alternativos para conocer la informacién de los
programas (Braile, impresos grandes, audio casete, etc.)
deberan establecer contacto con el Centro USDA TARGET al
(202) 720-2600 (voz y TDD).

Para cualquier queja sobre discriminacioén, escriba al Director
del USDA, Oficina de Derechos Civiles, Room 326-W, Whitten
Building, 1400 Independence Avenue, SW, Washington, DC
20250-9410 o llame al (202) 720-5964 (voz y TDD). EI USDA
es un proveedor y empleador con igualdad de oportunidades.
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El Dr. Frank H. Wadsworth ha estado investigando activa y continuamente desde
1942, la silvicultura tropical para el Servicio Forestal del Departamento de
Agricultura de los Estados Unidos (USDA-FS).

Antes de que iniciara su impresionante carrera en los tropicos, el Dr. Wadsworth
investigd sucesiones forestales en la confluencia de los rios Koyukuk y Yukén en
Alaska. Después de una corta asignacion en el Servicio Forestal en Nebraska y
Arizona, comenzé su enfoque en la silvicultura tropical mediante su disertacién
en el manejo de un Bosque Nacional del Caribe en Puerto Rico. Esta disertacion
le sirvid para obtener su grado doctoral en la Universidad de Michigan.

El Dr. Wadsworth ocup6d hasta 1956 el puesto de Oficial Investigador en
Silvicultura Tropical en la Estacion Experimental de Silvicultura de Rio Piedras,
Puerto Rico, cuando inici6 sus funciones como Director del Instituto de
Silvicultura Tropical (IST). Permaneciéo en este puesto hasta 1978. Bajo su
liderazgo, el personal del IST investigd y reportd cientos de especies tropicales;
plantd especies en lugares diversos y degradados; apoyd 16 cursos trimestrales
de forma anual y de caracter internacional y, publicé “El Silvicultor del Caribe”,
una revista trilinglie publicada de manera trimestral, que divulga informacion
técnica forestal.

Cuando en 1978 el IST se convirtio en el Instituto Internacional de Silvicultura
Tropical (IIST), el Dr. Wadsworth inicié sus funciones como Director de Estudios
Especiales para la Cooperacion Internacional, donde permanece activo como
consultor e investigador. Como lider consultor en cada pais tropical de América,
el Dr. Wadsworth ha publicado mas de 100 articulos cientificos, es el autor de
libros técnicos que son referencia en silvicultura tropical y tiene amplia demanda
como orador, exponiendo y discutiendo sus experiencias y puntos de vista sobre
transferencia tecnolégica.

Personalmente conozco al Dr. Wadsworth desde julio de 1964 cuando fue asesor
de mi disertacion en Rio Piedras, PR. Actualmente continuo solicitando su
asesoria y consejos.

Me llena de orgullo dedicar este Manual de Semillas de Arboles Tropicales
(MSAT) al Dr. Frank H. Wadsworth en reconocimiento a su distinguida carrera en
la silvicultura tropical.

J.A. Vozzo
Investigador en Fisiologia de Plantas
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El Manual de Semillas de Arboles Tropicales (MSAT) es producto de las contribuciones
y cooperacion internacional. En 1990, los miembros de La Comision Forestal de
América del Norte (COFAN) de la Organizacion para la Alimentacion y Agricultura de
las Naciones Unidas, autorizd la integracion de un manual de referencia de semillas de
arboles tropicales para ser usado por sus miembros en Canada, Estados Unidos y
México. Bajo la direccion del Dr. J. L. Whitmore, del Servicio Forestal del Departamento
de Agricultura de Los Estados Unidos (USDA-FS), el proyecto se expandié para incluir
especies de arboles tropicales desde Canada hasta Colombia. Desde que el proyecto
inicio en abril de 1996, 63 investigadores de 19 paises han apoyado proporcionando
descripciones de especies, capitulos, traducciones, dibujos, especimenes de herbario y
referencias publicadas y no publicadas.

El USDA-FS apoy6 al proyecto permitiendo que su personal estableciera contactos
internacionales, integrara informacion y supervisara la produccion, ademas de proveer
fondos para los dibujos botanicos, traducciones inglés-espanol y la edicién e impresion
de la publicacién en inglés. Especificamente, quiero agradecer al Grupo de Recursos
Nacionales para Reforestacion, Viveros y Recursos Genéticos, y a la Oficina de
Cooperacion Forestal de Washington por su apoyo para las traducciones inglés-
espafol. Valoro la asesoria y consejos de los Drs. George Hernandez, Tom Landis y
Ron Overton del USDA-FS.

Este Manual no hubiera sido posible sin la ayuda de todas estas personas. Un especial
y sincero agradecimiento para el Dr. James M. Guldin del USDA-FS; a la Red de
Herbarios de Mesoamérica y el Caribe, particularmente a la Dra. Mireya Correa A., a la
Lic. AnaLu E. de MacVean; al Dr. Cyril Hardy Nelson Sutherland; al Dr. Ricardo Rueda
y a la M.C. Jeanine Vélez Gavilan. Agradezco a Gustavo Serrano por los originales
dibujos de todas las especies y a Francisco Hodgson por las ilustraciones del Capitulo
1. Agradecimiento especial también a Maria Arun Kumar por su paciencia en las
traducciones espafol-inglés y a Brenda Grebner por los manuscritos y versién final de
toda la presentacion. También agradezco a Pamela Bowman, editora técnica del
USDA-FS, a Sonja Beavers, Mary Jane Senter del USDA-FS y George Avalos del
Departamento de Agricultura por sus invaluables comentarios y sugerencias. A la Dra.
K. F. Connor y a Sra. Penny Byler quienes proporcionaron recursos adicionales
necesarios para finalizar el proyecto.

Mencion especial a la Dra. Rosa Elena Molina-Achecar de Vozzo por muchas horas de
paciencia, cooperaciéon y traducciones, todo de forma voluntaria. Asimismo, el mas
sentido agradecimiento para los Mexicanos José Ricardo Sanchez Velazquez, Silvia
Garcia Godinez y Fernando Miranda Piedragil, por todo el apoyo para realizar la
revision técnica, correccion de estilo y edicién de esta versién en espafol, y a George
Hernandez del Servicio Forestal Estadounidense por impulsar sin reservas la
conclusion de esta edicion.

La principal falla en este manual no son las palabras mal escritas, datos erréneos u
omisiones, sino en mi incapacidad para reconocer a todas las personas e institutos que
ayudaran a realizar este Manual.

La edicion espafiola del Manual de Semillas de Arboles Tropicales fue disefiada por
J. Ricardo Sanchez-Velasquez y no tendria posible sin su trabajo duro y su dedicacion.

J.A. Vozzo
Investigador de Fisiologia de Plantas
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El Manual de Semillas de Arboles Tropicales (MSAT) es un Manual de Referencia
(consistente en un volumen) dirigido a estudiantes, técnicos e investigadores, ya que
proporciona una amplia informacion sobre arboles tropicales, recopilados
internacionalmente. El énfasis es en especies de América; sin embargo, se han
incluido un numero importante de especies de arboles tropicales de otros paises. El
manual esta dividido en dos partes. La primera consiste de nueve capitulos escritos por
especialistas en la materia. La segunda presenta descripciones de 197 especies de
arboles tropicales con importancia econémica y botanica. El manual esta publicado
tanto en inglés como en espafol. Contribuye con las comunidades académicas vy
cientificas en la integracion y organizacion de una gran cantidad de investigaciones
internacionales y datos practicos significativos en una misma publicaciéon. Puede ser
usado con referencias similares en tecnologia y manejo de semillas, para facilitar a
estudiantes, técnicos e investigadores un mejor entendimiento de las semillas de

arboles forestales tropicales.

Palabras clave: recoleccién, ecologia, etnobotanica, germinacién, patologia,

recalcitrante, semillas, almacenaje, bosque tropical.
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La Comisién Forestal de América del Norte (COFAN) es parte de La Organizacion
para la Agricultura y la Alimentacion de Las Naciones Unidas, cuyo trabajo se
encamina a la silvicultura internacional. Los miembros de la COFAN (Canada,
México y los Estados Unidos de América) iniciaron una propuesta para mejorar las
técnicas silvicolas, proporcionando guias en el manejo de semillas de arboles
tropicales a silvicultores y viveristas. El proyecto fue aprobado con el apoyo de
cada miembro de los paises integrantes. En abril de 1996, el presidente de la
COFAN, Jacob L. Whitmore del Servicio Forestal del Departamento de Agricultura
de los Estados Unidos (USDA-FS), obtuvo la autorizacion para que el USDA-FS
procediera con la planeacion y organizacién del manual de referencia de semillas
de arboles tropicales.

El concepto fue posteriormente expandido para incluir una secciéon técnica y
descriptiva de especies de arboles en los neotrdpicos y tropicos de Asia, Africa,
Australia y la India, requiriéndose un compilador para coordinar el proyecto. No se
considerd incluir todas las especies de arboles tropicales, sino sélo aquellas de
interés econdmico o bioldgico en aplicaciones forestales en Canada, México,
Estados Unidos y América Central.

La informacion publicada es, primeramente, el resultado de informacién
previamente conocida; sin embargo, mucha de ella no ha sido reportada fuera de
su area de origen. A través de la experiencia, los silvicultores y viveristas han
aprendido sobre la biologia y las técnicas de manejo de las especies con valor para
ellos, pero carecian de informacion de las especies que no habian cultivado. El
MSAT les provee de referencias que les permiten determinar la viabilidad de
introducir nuevas especies en sus economias. También provee un punto de partida
practico sobre la morfologia comparativa y como literatura de referencia para
investigadores que conducen trabajos en silvicultura tropical. Finalmente, los
estudiantes encontraran utiles capitulos técnicos como introduccion e informacion
actualizada de temas relacionados con las semillas de arboles tropicales.

El MSAT tiene el propdsito de ser una referencia Util para actividades practicas o
académicas en silvicultura tropical. Es un manual de referencia de un solo volumen
para silvicultores, viveristas, investigadores y estudiantes, que provee amplia
informacién integrada de manera internacional. La inclusién de reportes no
publicados, datos, ilustraciones y referencias internacionales en un solo libro,
reducira el tiempo empleado en revision bibliografica.

La primera parte consiste de nueve capitulos técnicos escritos por especialistas en
cada materia: biologia, recoleccion, almacenamiento, tipos de semilla (ortodoxas y
recalcitrantes), latencia, germinacion, patologia, ecologia, etnobotanica vy
dendrologia. Cada capitulo provee una discusion amplia e independiente, que
conforman un texto unico, dedicado a semillas de arboles forestales tropicales. Por
lo tanto, la informacién actual e histérica puede ser usada para la ensefianza e
investigacion.

La segunda parte del manual presenta, en un formato estandarizado, la descripcién
de 197 especies con importancia econdmica y botanica. Las especies mas
conocidas se describen mas profundamente, lo que no sucede con las menos
conocidas. Los autores trataron de incluir toda la informacién disponible de cada
especie, por lo cual, la ausencia de informacion indica que hay un limitado
conocimiento de ésta. Toda la nomenclatura es acorde a las referencias del Jardin
Botanico de Missouri.
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Por practicidad y facilidad de busqueda, la referencia de literatura se ha citado en
una seccidon aparte. Nombres comunes, sinbnimos y organismos asociados han
sido también organizados en una lista de referencia cruzada. El esfuerzo
internacional para producir el MSAT es representado por 63 contribuciones de 19
paises, y se ha incluido una breve autobiografia de cada especialista.

El MSAT esta publicado en Inglés y Espanol. Los estilos particulares para ambas
lenguas se mediaron en cada capitulo y en la descripcion de las especies
descritas, a fin de obtener un volumen bilingiie comun. Por ejemplo, todas las
unidades estan en unidades métricas y se incluye una tabla de conversion. Los
nombres comunes no estan limitados solo al inglés y espafiol, ya que también se
han incluido nombres en la lengua indigena del pais de la especie en particular.

El MSAT contribuye con las comunidades académicas y cientificas en la
compilacion y organizacion de una gran cantidad de investigacion internacional, y
datos practicos significativos en una publicacion. Puede ser usado con referencias
similares en tecnologia de semillas y manejo, para facilitar a estudiantes, técnicos e
investigadores, un mejor entendimiento de las semillas de arboles forestales
tropicales.
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CAPITULOS

TECNICOS

Los nueve capitulos técnicos fueron seleccionados para dar una vision extensa de las
actuales tecnologias en semillas de arboles forestales, escritas por especialistas con
reconocimiento internacional. Todos los capitulos integrados ofrecen un texto
complementario para el estudio o referencias de semillas de arboles tropicales. Sin
embargo, cada capitulo puede ser usado de forma independiente para un campo de
estudio especifico. Este objetivo necesariamente produce la sobreposicion de temas
entre capitulos. Desde el punto de vista de los autores, esta sobreposicion no es
repetitiva sino descriptiva, mientras éstos desarrollan referencia cientificas

dominantes.
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BIOLOGIA DE LAS

SEMILLAS

E. M. FLORES

Academia Nacional de Ciencias

as semillas han sido asociadas con el

desarrollo de la humanidad desde tiempos

prehistéricos. En la era post-glacial, la gente
del paleolitico dependia de semillas para su
existencia. Ellos recolectaban semillas silvestres,
nueces y varias semillas comestibles capaces de
proveer nutrientes y productos Uutiles (Baker, 1965;
Schery, 1952). Desde tiempos remotos, las semillas
han sido un simbolo en los credos religiosos de los
grupos humanos. Por ejemplo, en el antiguo Egipto,
las semillas simbolizaban los misterios de la muerte,
la resurreccion y la vida después de la muerte. Las
momias eran enterradas con un recipiente de
semillas viables para satisfacer los requerimientos de
alimentacioén en la nueva vida (Evenari, 1980/1981).
El simbolismo de las semillas continda siendo una
parte de rituales y ceremonias religiosas practicados
por numerosos grupos humanos. Los indios Bribri de
Costa Rica creen que los enterradores y las mujeres
son los responsables de mantener un banco basico
de semillas, porque los Bribris nacen como arboles
de cacao, y un indio muerto es comparable a un
arbol muerto, ya que ambos dejan semillas (Bozzoli,
1979). Puesto que el dios Bribri Sibo hizo crecer los
arboles cuando la tierra fue creada, los Bribri creian
que ellos eran inmortales, perennes, y que se
perpetuaban a través de los frutos y semillas que
ellos producian (Bozzoli, 1979).

Costa Rica

Con el nacimiento de la agricultura, este simbolo de
resurreccion y vida empezo a ser una necesidad para
el desarrollo de la civilizacién. Recoger, almacenar,
seleccionar y sembrar semillas capaces de producir
buenos cultivos comenzdé a ser un arte y una
obligacién: la seguridad en la producciéon de
alimentos dependia de semillas. A través de los
siglos, las semillas han sido un medio de
reproduccion de las especies y una fuente de
nutrientes que ha servido como base para el
desarrollo de las civilizaciones. Las semillas
producen fibras, carbohidratos, proteinas, aceites
esenciales, insecticidas, bebidas, alcaloides,
fitoestrégenos, forraje para animales y otros
productos menos importantes (Hughes, 1988).

El desarrollo de la agricultura y el reconocimiento de
que las semillas son la base principal para obtener
buenos cultivos, promovié el estudio de la biologia de
las semillas. Tradicionalmente, este estudio se
enfocd en cereales, granos y otras semillas basicas
en la dieta humana como son el arroz (Oriza sativa),
trigo (Triticum aestivum), maiz (Zea mays), cebada
(Hordeum vulgare), centeno (Secale cereale), frijol
(Phaseolus vulgaris), mani (Arachis hypogaea) y
soya (Glysine max). El estudio y la investigacion de
estas semillas basicas continlan creciendo,
especialmente con la explosion demografica y los
cambios en el clima global, reduciendo nuestra
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certidumbre de que tenemos la capacidad de
alimentar a la poblacion humana presente y futura.

Semillas que han sido estudiadas ampliamente
incluyen las de plantas productoras de tricomas
comerciales como el algodén (Gossypium hirsutum,
G. arboreum); fibras como lino (Linum usitatissimum)
o ramie (Boehmeria nivea); aceites como el de coco
(Cocos nucifera L.) o aceite de palma (Elaeis
guianeensis, E. oleifera); nueces como el cajuil
(Anacardium occidentale), la nuez brasilefa
(Bertholletia excelsa), la avellana americana (Corilus
americana), el pecan (Carya illinoinensis) y la
macadamia (Macadamia ternifolia); bebidas como el
café (Coffea arabica) y cacao (Theobroma cacao), y
especies y condimentos como la nuez moscada
(Myristica fragrans) y pimienta (Pimenta dioica).
Entre las plantas productoras de drogas han sido
estudiadas algunas especies del género Strychnos,
las que producen estricnina y brucina; las quinas
(Cinchona) que produce quinina y la coca
(Erythroxylum coca), que produce la cocaina.

Debido a la importancia de la conservacion de la
biodiversidad, el manejo de los recursos forestales, la
reforestacion, la agroforesteria y los sistemas
agrosilvopastoriles, nuestro estudio de semillas de
arboles de especies tropicales es sélo el principio.

SEMILLAS DE ARBOLES FORESTALES;

INTERES Y ESTUDIO

El estudio sistematico de las semillas de especies de
arboles tropicales se ha incrementado de manera
significativa, cuando nos damos cuenta de que las
selvas y los arboles forestales no son un recurso
inagotable, ademas del valor de tratar a las selvas
como un cultivo. El uso exhaustivo e indiscriminado
de los recursos forestales gradualmente limita el
abastecimiento de maderas tradicionales y otros
productos forestales importantes, en los mercados
nacionales e internacionales. Esta reduccién también
acelera la pérdida de recursos de usos multiples que
afecta de manera benéfica los suelos, el sistema
hidrico, la biodiversidad, el paisaje y los microclimas.
Adicionalmente, las masas forestales fijan Bioxido de
Carbono (CO,), disminuyendo la contaminacion
atmosférica y el deterioro, ademas de contribuir al
sostenimiento y supervivencia de los seres humanos
(Reynolds y Thomson, 1988).

Hoy en dia es importante el incremento del
conocimiento sobre la dindmica forestal, los arboles
como unidades basicas y esenciales y, las semillas y
plantulas como factores indispensables de la
regeneracion. Los actuales retos incluyen la
generacion de nuevos conocimientos, el desarrollo
de nuevas y efectivas técnicas que promuevan la

conservacion, el manejo y el uso racional de los
bosques y la instrumentacion exitosa de programas
de reforestacion.

La mayoria de las especies pioneras tropicales, es
decir, aquellas tipicas de una sucesion forestal
primaria, tienen semillas pequenas, ortodoxas y
latentes. Estas semillas de facil dispersién, pueden
formar bancos de germoplasma en el suelo y pueden
ser fotoblasticas o termoblasticas. La germinacién de
la mayoria de estas semillas es estimulada por
alteraciones ambientales o disturbios tales como las
aperturas del dosel de forma natural o artificial, en
diferentes escalas espaciales o cronoldgicas.
Cambios en la tasa de la luz infrarroja o las
fluctuaciones en temperatura, producidas al remover
la vegetacion, puede incrementar la tasa de
germinacién (Bazzaz, 1991). En contraste, un
numero grande de especies climax tienen semillas
grandes y recalcitrantes o semillas intermedias. Las
semillas recalcitrantes germinan rapidamente, lo cual
significa una ventaja al evitar depredacion de
insectos y prevenir la degradacion de lipidos debido
a la accién de diversos microorganismos (Whitmore,
1990). Una semilla recalcitrante carece de
maduracion al secarse y su desarrollo es
interrumpido; sin embargo, la velocidad del desarrollo
embrionario (crecimiento y diferenciacion) varia
grandemente entre las especies. La permanencia de
las diasporas en los residuos forestales o substratos
antes de la emergencia de la raiz, puede variar de
dias a meses. Por ejemplo, la emergencia de la raiz
en Dipteryx panamensis (Pittier) Record y Mell y
Pentaclethra macroloba (Willd.) Kuntze, ocurre entre
8 y 10 dias después de sembrarse; en Virola
koschnyi Warb., de 11 a 14 dias; en Carapa
guianensis Aubl., de 14 a 16 dias; en Calophyllum
brasiliense Cambess, de 15 a 18 dias; en Lecythis
ampla Miers, de 45 a 48 dias; en Ocotea austinii C.K.
Allen, de 50 a 55 dias y en Minquartia guianensis
Aubl., de 150 a 160 dias (5 meses o mas) (Flores,
1992a, 1992c, 1994a, 1994b, 1994d, 1994e, 1994f).
Mientras que las especies pioneras como son
Cecropia, Goethalsia meiantha (Donn.Sm.) Burret,
Hampea platanifolia, Heliocarpus appendiculatus y H.
americanus forman bancos de semillas en el suelo
forestal, las especies con semillas recalcitrantes
forman bancos de plantulas. En muchas especies,
las plantulas que se mantienen hasta avanzados
estados de regeneracion del bosque, son mas
importantes que los bancos de semillas, como una
fuente de regeneracion (Bazzaz, 1991).

La regeneracion incluye los tipos de dormancia y los
momentos de la germinacion; todos estos tipos
obviamente estan relacionados a la morfologia,
fisiologia y ecologia de las semillas (Gribb, 1977).
Consecuentemente, el estudio de estos aspectos
esta tomando cada vez mayor importancia para el
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entendimiento de la conducta de las semillas y para
predecir la capacidad regenerativa de los arboles en
el bosque. El cumplimiento del ciclo de vida o de la
regeneraciéon de las plantas depende de |la
produccion de individuos fisioldgicamente
independientes, lo cual ocurre a través de semillas o
reproduccion vegetativa. El establecimiento de
especies producidas por semillas es dominante en
comunidades de sucesion temprana, después de
fuertes disturbios y en los bosques con regeneracién
intermitente, a través de un mosaico vegetativo
(Ashton, 1984, 1989; Bazzaz y Ackerly, 1991; Hall et
al., 1994; Harris y Silva-Lopez, 1992; Hilty, 1980).

El genotipo de una semilla de un arbol es el resultado
de las fuerzas evolutivas que han operado en las
especies por siglos. Esto es, se adaptan a las
condiciones ambientales actuales pero no a las
futuras, especialmente cuando las condiciones
ambientales estdn siendo modificadas drasticamente
debido a los cambios ambientales globales. Aunque
el conocimiento cientifico y tecnolégico pueda
incrementarse, los bosques del pasado y los del
presente no podran ser replicados en el futuro. Los
procesos naturales que dieron lugar a las especies,
comunidades y ecosistemas que nosotros deseamos
preservar han sido construidos a través de largos
periodos de tiempo y en grandes espacios (Pickett et
al., 1992). Para preservar y reproducir las especies
de arboles a través de semillas, debemos conocer
los limites impuestos a la ecofisiologia de las
semillas por la naturaleza, a través del proceso
evolutivo. Las combinaciones genéticas que han sido
capaces de sobrevivir a través de cambios del
ambiente, tienen un valor intrinseco y deben ser
seleccionadas cuidadosamente.

La germinacion de semillas esta influenciada también
por las condiciones ambientales durante el desarrollo
y maduracion de éstas, mientras se encuentran en el
arbol progenitor. La duracién del dia, temperatura,
ambiente fototérmico del progenitor, calidad de luz y
elevacion, son factores que influyen de manera
significativa en la capacidad de germinacién (Dorne,
1981; Fenner, 1991, 1992; Foster, 1986; Grime y
Jeffrey, 1965; Gitterman, 1991; Kigel et al., 1977).
Factores adicionales incluyen la posicién de la
inflorescencia en los arboles parentales, la posicion
de la semilla en el fruto o la infrutescencia, y la edad
de los arboles parentales durante la induccion floral
(Gltterman, 1991).

Estos factores, ademas de otros, explican la fuerte
variacion encontrada en parametros de la semilla
(peso, color, germinabilidad y contenido de
humedad), entre grupos de semillas y entre semillas
de un mismo grupo.

Para la mayoria de las personas, el concepto de
“semilla” es engafosamente simple. Es comparado a
una pildora, aislada del impacto ambiental, replicada
muchas veces y capaz de producir una planta
(Janzen y Vasquez-Yanez, 1991). Sin embargo, una
semilla tiene una larga y compleja historia evolutiva y
fisiolégica, y también esta acondicionada para las
variaciones de un futuro largo y complejo. El estudio
de las semillas tiene muchas facetas y no debe estar
limitado a la recoleccion, almacenamiento y siembra.

BIOLOGIA REPRODUCTIVA DE ARBOLES
TROPICALES

ESTRUCTURAS SEXUALES EN
ANGIOSPERMAS

La flor es la estructura reproductiva de las
angiospermas. La flor clasica tiene un pedicelo,
receptaculo floral, caliz (conjunto de sépalos), corola
(conjunto de pétalos), androceo (conjunto de
estambres) y gineceo (conjunto de carpelos) (Fig.1).
El androceo y el gineceo son los érganos fértiles; los
o6rganos remanentes son estériles (estructuras
vegetativas).

La mayor parte de las flores tienen un numero
especifico de arreglos de sus organos. En
monocotiledéneas, las flores generalmente tienen
tres piezas: tres sépalos, tres pétalos y usualmente
tres estambres o multiplos de tres; estas flores son
llamadas trimeras. Las dicotiledéneas tienen flores
construidas en un arreglo de cuatro o cinco piezas
por lo que son llamadas tetrameras o pentameras. El
esquema de la flor es mas evidente en pétalos y
sépalos y, en cierto grado, en los estambres; este
esquema no se aplica a los carpelos. En la flor los
sépalos se alternan con los pétalos y frecuentemente
los pétalos se alternan con los estambres. Se pueden
alternar grupos de estambres externos e internos. A
veces los carpelos se encuentran opuestos a los
sépalos.

Cuando todos los érganos tipicos — pétalos, sépalos,
estambres y carpelos — estan presentes en la flor,
ésta es completa; si falta uno 6 mas érganos, la flor
es incompleta. La flor desnuda carece de perianto; la
flor es apétala si carece de corola (Ej. Roupala
montana, Macadamia intergrifolia, Oreomunnea
pterocarpa, Sterculia apetala, Alfaroa costaricensis,
Hyeronima alchorneoides).
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Fig. 1. Flor perfecta. a. vista desde arriba; b. corte
longitudinal.

Los términos regular e irregular se aplican
comunmente en referencia a las flores. Estos
términos generalmente involucran el perianto (corola
y caliz); los 6rganos reproductores se incluyen en
algunas ocasiones. Una flor regular o actinomorfa
(Ej. Coccoloba tuerckheimii, Terminalia amazonia
(J.F. Gmel) Exell, Ocotea austinii, Magnolia poasana
y Gustavia hexapetala) tienen las piezas del perianto
con forma y tamano similar. Las flores pueden ser
divididas en dos mitades iguales por un plano vertical
en varias direcciones. Estas flores tienen simetria
radial (polisimétricas) (Fig.1). Las flores bisimétricas
tienen dos planos de simetria (flores bilaterales
tipicas de las Brassicaceae) (Strasburger et al., 1908,
Weberling, 1989). Las flores irregulares o
zigomorficas son dorsoventrales o monosimétricas
(Ej. Andira, Diphysa americana (Mill.) M. Sousa,
Dipteryx panamensis, Erythina, Gliricidia,
Hymenolobium mesoamericanum, Theobroma cacao,

Bertholletia, Cariniana, Couratari, Lecythis,
Escheweilera, Qualea paraensis [Figs. 2 y 3])
(Stransburger et al., 1908; Weberling, 1989).

Normalmente, esta irregularidad involucra los
pétalos, aunque pueden estar involucrados un
conjunto de pétalos y perianto. También hay flores
asimétricas. Esta asimetria puede ser el resultado de
la reduccion, multiplicacion o transformacién de los
6rganos (Ej. Vochysia y es tipico en Canna y

Maranta) (Stransburger et al., 1908; Weberling,
1989).

La reduccion floral puede ocurrir simultaneamente en
uno o varios organos. Como resultado de la
reduccion, los érganos pueden cambiar en forma,
estructura y funcién. EI cambio mas comun es la
transformacioén de pétalos y estambres en glandulas,
o0 de estambres en estaminodios o pétalos. La
reduccion de los estambres puede ocurrir a
diferentes grados, desde el aborto de las anteras
hasta la pérdida total del 6rgano. Normalmente, una
reduccion en el carpelo se refiere a la reduccién del
tamano o numero de évulos, por ejemplo el Aquenio
es una fruta con un solo 6vulo. La reduccién del
6vulo ocurre gradualmente y puede darse en una
direccion acropétala, reteniendo los 6vulos distales
solamente, o en direccién basipétala, en cuyo caso el
o6vulo basal (proximo) se mantiene (Eames, 1961;
Flores, 1999).

Figura 2.

El receptaculo se asemeja al vastago en ontogenia y
estructura. Tiene nudos, entrenudos y apéndices; los
nudos estan muy juntos debido a que los entrenudos
se han reducido o suprimido. Los drganos fértiles y
estériles se agrupan en el receptaculo de los nudos
en espirales o verticilos.

El caliz y la corola son estructuras vegetativas que
colectivamente forman el perianto (Fig. 4). Estas
estructuras son faciles de identificar en muchas flores
(Ej. Xylopia sericophylla, Cananga odorata, Annona,
Drimys granadensis y Guaiacum sanctum L.);
mientras que en otras, las piezas del perianto no se
diferencian entre si; en este caso son llamados
tépalos (Ej. Cecropia, flores estaminadas;
Allocasuarina, flores estaminadas; Hernandia
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didymantha, Magnolia poasana y Gyrocarpus). En
muchas flores, los sépalos y pétalos son hojas
modificadas.

En muchas flores, el caliz y la corola pueden ser
reducidos, vestigiales o ausentes.

Sépalos reducidos pueden tener una forma dentada,
en escamas, tipo cerdas o laminares. Los pétalos
usualmente son laminares y mas grandes que los
sépalos. Hay gran variacion en el tamafo y la forma
de los pétalos. Flores con pétalos grandes vy
elaborados se encuentran en familias como
Fabaceae-Caesalpinioideae (Cassia grandis L.f.)
Hippocastanaceae (Billia), Lecythidaceae (Lecythis,
Eschweilera, Grias cauliflora), Fabaceae-
Papilionoideae (Dipteryx oleifera, D. panamensis,
Hymenolobium mesoamericanum, Hymenaea
courbaril L.), y Vochysiaceae (Vochysia, Qualea
paraneinsis). Con flores de pétalos pequefios,
reducidos, vestigiales o ausentes se encuentran en
familias como Betulaceae (Alnus acuminata Kunth en
H.B.K.), Casuarinaceae (Allocasuarina),
Euphorbiaceae (Hyeronima), Fagaceae (Quercus),
Juglandaceae (Alfaroa  costaricensis  Standl.),
Moraceae (Brosimum, Maclura tinctoria [Sin.
Cholophora tinctoria], Castilla elastica, Naucleopsis
naga), Myristicaceae (Virola, Myristica fragrans,
Otoba novogranatensis Moldenke). Salicaceae
(Salix) y Ticodendraceae (Ticodendron incognitum).
Cuando estan reducidos, los pétalos pueden formar
escamas, cerdas o glandulas de diferentes tamafos
y formas.

La posicién del caliz y la corola en la yema floral
(estivacion) algunas veces persiste en la flor madura.
Existen varios tipos de estivacion (Fig. 5). La
siguiente clasificacion fue tomada de Radford et al,,
(1974):

Alterna: Dos lineas o series de o6rganos de
estructuras donde los margenes y el grupo interno
son traslapados por el margen de cada pieza externa
adyacente.

Cocleada: Cuando una estructura hueca y en forma
de casco, que encierra o rodea otras piezas.
Contorta o regular: Cuando varias estructuras u
6érganos en un verticilo o espiral cerrado, tienen un
margen que cubre la estructura adyacente.
Convoluta: Tiene una hoja o pieza del perianto
parcialmente enrollada en otra. Parcialmente
retorcida distalmente. X°
Imbricada o irregular:
margenes traslapados.
Induplicada: Los margenes de las piezas se pliegan
hacia el interior tocando los margenes de las
estructuras adyacentes, pero sin trasplanterse.
Quincuncial: Con cinco piezas, dos externas y dos
internas. La quinta pieza tiene un margen que cubre

Las piezas tienen los

las piezas internas, mientras que el otro margen es
cubierto o envuelto por un margen de las piezas
externas.

Valvada: Los margenes de las estructuras
adyacentes se tocan en los filos sin llegar a
traslaparse.

Vexilada: Hay una pieza grande rodeando otras
piezas menores, que a su vez estan paralelamente
orientadas con respecto a los semilimbos de la pieza
externa.

Figura 3. Flor zigomérfica. a y b: Theobroma cacao
(Sterculiaceae); c y d: Eschweilera sp. (Lecythidaceae).
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Figura 4. Tipos estructurales de perianto.

La estivacién del perianto tiene valor taxonémico; por
ejemplo, la estivacion de la corola es una
caracteristica que sirve para diferenciar
Caesalpinoideae de Papilionoideae.

El androceo es un grupo de estambres. El estambre
tipico estd compuesto de una antera y un filamento
que conecta la antera con el eje floral u otro érgano
(Fig. 6). La antera se constituye de cuatro
microsporangios alargados (sacos polinicos) en
donde se forma el polen. El androceo esta fuera del
gineceo y adentro de la corola; los estambres
algunas veces estan insertados o pegados sobre los
pétalos, la corola (epipétalo) o el gineceo (ginandra).
Los estambres pueden estar unidos a través de
filamentos connados en un sélo grupo (monadelfos),
en dos grupos (diadelfos), en mas de dos grupos
(poliadelfos) o por la unién de las anteras en un anillo
(singenésicos, Fig. 6) (Porter, 1967).

La fusion de la antera al filamento (Fig. 7) es innada
cuando los microsporangios son terminales y el
filamento es continuo entre el microsporangio. Es
adnada cuando los microsporangios son alargados y
estan conectados a lo largo de la porcion final del
filamento. Cuando la antera esta conectada por la
parte media, con ambas terminaciones libres, se dice
que es versatil. Las anteras dorsifijas son aquellas
que estan conectadas por la parte dorsal, al extremo
distal del filamento, mientras que las basifijas estan
conectadas distalmente al filamento. En algunas
especies los microsporangios estdn en posicion
transversal.
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Alterna Cocleada
Induplicada Quincuncial

Figura 5. Tipos de estivacion del perianto

El niumero de los estambres en la flor varia de uno a
varios y de un numero definido a uno indefinido
(Eames, 1961). Su arreglo en el receptaculo puede
ser espiral (helical), verticulada o fasciculada (en
grupos), cuyos fasciculos estan comunmente en
verticilos. El arreglo de los estambres en espiral
representa una condicion primitiva del cual se
derivaron los tipos verticulados o fasciculados
(Eames, 1961). Los fasciculos tienen un numero
diverso de estambres y se forman por agregacién y
fusion de estambres a varios niveles. Cuando los
estambres estan en un solo verticilo, el androceo es
haplostémono. Cuando los estambres estan
distribuidos en dos verticilos y los estambres del
verticilo externo se alternan con los pétalos, se
denominan diplostémonos; si los miembros del
verticilo estdn opuestos a los pétalos se llaman
obdiplostémonos. Un androceo con mas de dos
verticilos de estambres es Illamado polistémono
(Eames, 1961).

Los estambres pueden variar en tamano y forma,
pero antes de la dehiscencia tienen dos pares de
microsporangios en los lobulos de las anteras. El
microsporangio esta separado por una zona de tejido
estéril, llamado tejido conectivo intervenal. En
algunas especies sb6lo se desarrolla un
microsporangio; sin embargo, muchas anteras
bioesporangiadas son realmente tetraesporangiadas.
Al madurar los dos esporangios contiguos se unen
debido a la ruptura del tabique que los separaba.

Todas las partes del estambre pueden modificarse
durante el proceso evolutivo. La longitud del
filamento es variable y puede estar ausente. Los
microsporangios pueden reducirse y volverse
estériles, convirtiéndose en estaminodios. Las flores
zigomorficas suelen tener estambres modificados o
un numero reducido de ellos.

7N\
\

@

Convoluta Imbricada
Valvada Vexilada

El gineceo tiene una posicidon central en la flor,
pudiendo tener de uno a varios carpelos libres o
fusionados (Fig. 8). Cada carpelo libre o gineceo
formado por varios carpelos libres tiene un estigma
(estructura que recibe el polen), un estilo (porcion
estrecha debajo del estigma), y un ovario (base
ancha que contiene uno o mas o6vulos) (Figs. 1 y 8).
Algunos gineceos carecen de estilo (Ej. Clusia,
Clusiaceae), pero el estigma y los ovarios estan
siempre presentes. En el gineceo, los o6vulos se
desarrollan en la placenta. Cuando el gineceo tiene
carpelos individuales, la flor se denomina apocarpica
(Ej. Magnolia); si por el contrario los carpelos estan
unidos, la flor es llamada sincarpica (Oreomunnea).

La placentacion es un tipo de distribucién de los
ovulos en los carpelos que forman el gineceo (Fig. 9).
Los carpelos estan localizados en el ovario. Los
carpelos primitivos libres y laminares tienen
placentacion submarginal, dado que los 6vulos se
desarrollan en la placenta entre la yema ventral y
dorsal. En los carpelos cerrados, la placentacion es
usualmente laminar como en Mimosoideae,
Caesalpinioideae y Papilionoideae. Cuando el 6vulo
se desarrolla cerca de la base del ovario es basal,
aun cuando sea morfologicamente pseudobasal (Ej.
Calophyllum brasiliense, Virola koschnyi). Los évulos
suspendidos estan cercanos al extremo distal del
ovario (Ej. Allocasuarina, Roupala montana Aubl.,
Terminalia amazonia). Cuando los carpelos estan
abiertos y fusionados entre si (sincarpica), la
placentacion es parietal (Ej. Bixa oreallana,
Escallonia  myrtilloides, Hasseltia floribunda,
Homalium racemosum, Casearia arborea); si los
carpelos se fusionan después de que se cierran, la
placentacion es axilar (Ej. Lecythis ampla, Vochysia,
Luehea seemannii Triana & Planch., Pseudobombax
septenatum, Swetenia macrophylla King., Cedrela
odorata L.). En algunos casos, las paredes del
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carpelo o el tabique que divide el ovario en Iébulos,
se destruye durante el desarrollo. Una columna
central aparece en el ovario, y los oOvulos estan
unidos a ésta. Esta placentaciéon se denomina central
libre (Ej. Theobroma cacao). Si los carpelos que
forman el gineceo estan abiertos antes de la fusién,
normalmente se forma solamente un I6culo central.

Figura 6. Agrupacion y posicién de los estambres.

Generalmente, un carpelo tiene tres venas
vasculares, una vena dorsal (media) y dos venas
ventrales (lateral y marginal). Muchos carpelos tienen
venas adicionales, mientras que otros han perdido
venas por la reduccién y tienen menos de tres venas
basicas.
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Introrsa Extrorsa Inata
Figura 7. Acoplamientos de la antera

Figura 8. Diferentes tipos de gineceo.

Cuando el gineceo esta en la parte distal del eje floral
y el ovario es superior, la flor es hipégina (Fig. 10).
Cuando el gineceo se encuentra en el nivel mas bajo
del eje floral y la pared es adnada al tubo floral o
hipantio, al cual los otros érganos florales (perianto y
androceo) se fusionan, el ovario es inferior y la flor es
epigea. Algunas flores tienen el perianto y el
androceo unidos al tubo floral o hipantio, rodeando el
ovario sin fusionarse. Estas flores son periginas y los
ovarios son semi-inferiores. Existen formas

Divergente Versatil Adnata Transversa

transicionales a epiginas. Diferentes subtipos han
sido descritos en clasificaciones mas detalladas (ver
Radford et al., 1974).
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Pendulosa

Sutura ventral

"

< Sutura dorsal

Vista dorsal de una seccién de una
vaina de leguminosa

Laminar

Parietal

Pseudobasal

Axilar

Haces ventrales
Sutura ventral

Haces dorsales
Sutura dorsal

Vista lateral de una seccion transversal
de una vaina de leguminosa

Laminar (*)

Sutura dorsal

Sutura ventral

Vista de una seccion transversal
de una vaina de leguminosa de
doble cavidad; total y parcial

Laminar

Central libre

(*) en carpelos primitivos la placentacion essubmarginal

Figura 9. Tipos de placentacion

El estilo es la parte estrecha del carpelo localizado
entre el ovario y el estigma. En un gineceo
sincarpico, con un sélo estilo, éste esta formado por
los tejidos de los carpelos que forman el gineceo. Los
carpelos pueden estar parcialmente fusionados en el
extremo distal, cuando el estilo es una estructura
sencilla en la base y compuesta en el extremo
terminal. El estilo puede tener ramas estilares
(estilodios); usualmente hay un estilodio por carpelo
(Ej. Hibiscus), y el estilo o estilodio puede ser sélido o
con un canal central (hueco).

El estigma es la superficie receptiva que captura los
granos de polen. Esta formado por una superficie de
células especializadas conectadas al tejido estilar. La
morfologia del estilo y el estigma es diversa y
depende de la estructura de la flor y del tipo de
polinizacion (Fig. 10). El estigma captura y acepta el
polen y provee un ambiente adecuado para la
germinacion. El estigma puede proveer nutrientes al
polen y orienta el crecimiento del tubo polinico;
también ayuda a regular el metabolismo de la flor

(Van Went y Willemse, 1984). La superficie del
estigma debe proveer una osmolaridad balanceada y
suficiente cantidad de agua para que ocurra la
germinacioén del polen. Frecuentemente, los cambios
en las condiciones ambientales retrasan la
polinizacion; el estilo y el estigma deben mantener la
vitalidad para continuar funcionando.

La pared del polen y la cubierta del estigma estan
envueltas en la recepcion celular y el reconocimiento
de sefales o estimulos. Algunas de Ilas
macromoléculas envueltas en este mecanismo son
sustancias alergénicas, antigenos estigmaticos,
carbohidratos, proteinas, glicoproteinas y
glicofingolipidos (Ferrari et al., 1985; Flores, 1999;
Shivanna y Sastri, 1981).

Los estigmas se han dividido en dos categorias:
estigmas humedos, con abundantes secreciones de
fluidos vy, estigmas secos, con una secrecidon
reducida de fluidos. Los estigmas secos tienen
células receptivas dispersas sobre estiloides
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multiseriados o concentrados en las crestas, zonas o
cabezas. Los que tienen areas receptivas
especializadas pueden estar separados en estigmas
papilares y no papilares (Van Went y Willemse,
1984). Los estigmas humedos tienen una superficie
receptiva con papilocsg pequefios o de tamano

Epigina
Figura 10. Posicion del ovario y tipos de flor.

EXPRESION SEXUAL EN LA FLOR, LA
INFLORESCENCIA Y EL ESPOROFITO

La morfologia y fisiologia de las flores de arboles
tropicales varian y estan asociadas con la
polinizacion y el sistema sexual de las especies. Las
plantas pueden ser autopolinizadas o de polinizacion
cruzada. Sin embargo, la separacion de sexos en
tiempo y espacio, al igual que la autoesterilidad
(homogamia), son mecanismos frecuentes usados a
favor de la polinizacién cruzada. En la flor individual,
la separacion de sexos en espacio tiene tres
modalidades (Fig. 11a):

Hermafroditas, perfectas o bisexuales. Flores con
organos pistilados (gineceo) y estaminados
(androceo). Como ejemplos se incluyen: Persea
americana Mill., Dipteryx panamensis, D. oleifera,
Samanea saman, Stryphnodendron microstachyum,
Vochysia guatemalensis Donn. Sm., Pentaclethra
macroloba, Terminalia amazonia, Lecythis ampla y
Sideroxylon persimile.

Flores unisexuales. Con un solo sexo, la flor tiene
androceo o gineceo. Como ejemplos se incluyen:
Brosimum alicastrum Sw., Diospyros nicaraguensis,
Hura crepitans L., Hyeronima alchorneoides Allemao
y Virola koschnyi. En especies como Carapa
guianensis Aubl.,, las flores son unisexuales
(masculina o femenina), pero mantienen vestigios del
otro sexo. Hay dos subtipos de flores unisexuales:

Hipogina

mediano. Los granos de polen binucleados parecen
estar correlacionados con estigmas humedos vy
secos, mientras que el polen trinucleado se asocia
mayormente con estigmas secos (Van Went y
Willemse, 1984).

Perigina

1. Estaminada o masculina. Flores con androceo

pero sin gineceo. Ejemplo: Botocarpus,
Casuarina, Hyeronima, Otoba novogranatensis y
Virola.

2. Pistilada, carpelar o femenina. Flores con
gineceo pero sin androceo. Ejemplo: Batocarpus,
Casuarina, Hyeronima, Otoba novogranatensis y
Virola.

Neutral o agamica. Flores estériles con érganos
sexuales abortivos o ausentes.

En la inflorescencia, la separacién espacial de los
sexos puede tener numerosas variaciones 'y
combinaciones (Fig. 11 b). En una planta individual,
la expresion sexual puede ser como las siguientes:

Hermafroditas o monoclino. Arboles solamente con
flores hermafroditas (bisexuales). Por ejemplo:
Pentaclethra macroloba, Stryphnodendron
microstachyum 'y Terminalia amazonia.

Monoica o diclino. Arboles con flores estaminadas y
flores pistiladas. Por ejemplo: Artocarpus, Carapa
guianensis, Hernandia didymantha, Poulsenia armata
y Ricinus communis.

flores
Virola,

Dioica. Arboles con un soélo tipo de
unisexuales (imperfectas). Por ejemplo:
Hyeronima y Batocarpus. Existen dos subtipos:

1. Gineceo, pistilada o femenina. Arboles con
flores pistiladas. Por ejemplo:  Guarea
rhopalocarpa, Hampea, Virola e Hyeronima.
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2. Androceo, estaminada o masculina. Arboles
solo con flores estaminadas. Por ejemplo: llex,
Myristica fragans, Siparuna grandiflora, Virola
koschnyi'y Hyeronima alchoneoides.

Androdioica.  Algunos  arboles con flores
hermafroditas y otros con flores estaminadas o
masculinas.

Andromonoica. Arbol con flores hermafroditas y
estaminadas. Por ejemplo: Calophyllum brasiliense,
Parkia bicolor y Schefflera.

Ginodioica. Algunos arboles con flores
hermafroditas y otros con flores pistiladas o
femeninas. Por ejemplo Ocotea tenera.
Ginomonoica. El arbol tiene flores hermafroditas y
pistiladas.

Poligamo o trimonoica. EI mismo arbol tiene las
flores hermafroditas, pistiladas y estaminadas. Por
ejemplo: Aesculus hippocastanum y Gyrocarpus
Jattrophifolius.

Poligama-dioica. Flores estaminadas, pistiladas vy
hermafroditas en arboles de la misma especie. Por
ejemplo: Coccoloba uvifera (L.) L.

En muchas plantas hay un mecanismo controlado
genéticamente que previene la fertilizacion con polen
proveniente de la misma planta. En estas especies,
el polen puede alcanzar el estigma de la misma flor,
pero no se da la fertilizacion. En las especies dioicas,
la polinizacion cruzada es la Unica posibilidad; en las
especies monoicas, la separacidon de sexos en
diferentes flores promueve, pero no garantiza, la
polinizacion cruzada.

La separacibn de sexos en tiempo evita la
autopolinizacion en flores hermafroditas; los
estambres y los estigmas no maduran al mismo
tiempo, reduciendo la posibiidad de Ia
autopolinizacion. La separaciéon de sexos por tiempo
es conocida como dicogamia. Existen dos
modalidades de dicogamia:

Protandria (flores protandricas). Los estambres
maduran primero y liberan el polen antes de que el
estigma sea receptivo.

Protoginia. Los estigmas maduran primero y son
receptivos y funcionales antes de que se produzca la
dehiscencia de la antera y la liberacién del polen.

YV

Pistilada Estaminada

Figura 11a.

La protandria es comun en legumbres (Fabaceae y
Malvaceae); la protoginia es frecuente en muchas
familias incluyendo Moraceae (Ficus), Rosaceae,
Annonaceae (alguna Annona), Chrysobalanaceae,
Combretaceae y Lauraceae.

En Lauraceae, las flores son protoginas
(proterogineas) y el mecanismo floral en la familia es
de dicogamia sincronizada (Frankel y Galun, 1977,
Kubitzki y Kurz, 1984). En la misma familia, muchas
especies tienen dos tipos de floracion en diferentes
individuos. En algunos arboles, las flores tienen
estigmas receptivos al inicio de la mafana (comienzo
de la fase femenina), y cesan la actividad al mediodia
(cierre de la fase femenina). En la tarde de ese
mismo dia o al dia siguiente, los estambres liberan el
polen (comienzo de la fase masculina) y concluyen la
actividad al anochecer (cierre de la fase masculina).
En otros arboles, las flores tienen los estigmas
receptivos durante la tarde y cesan la actividad al
anochecer. A la mafana siguiente, los estambres
liberan el polen. Estos mecanismos evitan
autopolinizacion y hacen obligatoria la polinizacion
cruzada (Frankel y Galun, 1977; Kubitzki y Kurz,
1984). Si el ritmo es alterado por los cambios en las
condiciones climaticas, la flor puede ser polinizada y
fertilizada por polen proveniente de otra flor en el
mismo arbol (geitonogamia), pero los frutos sufren
una absicion temprana. En este sentido, ha sido
planteado  un mecanismo  postcigético  de
incompatibilidad  (Kubitzki y Kurz, 1984). La
dicogamia ha sido documentada también en
Annonaceae [Annona squamosa, A. cherimola, A.
reticulata, Cananga odorata, Rollinia membranacea
(sin. R. jimenezii), Bertulaceae (Alnus acuminata) y
Combretaceae (Terminalia amazonia)] (Deroin, 1988;
Flores, 1994q; Flores y Sandi, 1995; Gottesberger,
1989a, 1989b, 1993; Kubitzki, 1993). Terminalia
amazonia tiene flores protoginas. Se cree que las
flores son polinizadas por polen proveniente de flores
de otros arboles (xenogamia); sin embargo,
esporadicamente puede ocurrir la geitonomia. En
estas especies, se ha planteado un mecanismo
postcigético de incompatibilidad (Flores, 1994g;
Flores y Sandi, 1995).

\' /N

Perfecta
(hermafroditica)

Neutra
(agamica)
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Figura 11b. Expresion sexual de la inflorescencia (Dibujos de Radford et al., 1974)

En numerosas especies, la dicogamia es parcial y la
segunda fase sexual comienza antes de que termine
la primera. Las flores son funcionalmente
unisexuales en la primera fase, y bisexuales
(hermafroditas) en la fase terminal (Faegri y Van der
Pijl, 1971; Frankel y Galun, 1977). Por ejemplo, las
flores de Symphonia globulifera L.f. son protandricas,
con una fase bisexual en la cual el estigma es
receptivo y las anteras liberan el polen (Pascarella,
1992).

Las flores hermafroditas homégamas (autoestériles)
liberan y aceptan polen al mismo tiempo, a pesar de
que no son siempre autégamas. Hay mecanismos
morfolégicos (autoincompatibilidad heteromorfica) y
fisiolégicos (incompatibilidad homomorfica) que
pueden prevenir la autopolinizacion, autofertilizacion,
o el desarrollo de semillas, promoviendo de esta
manera autoesterilidad (Faegri y Van der Pijl, 1977;
Frankel y Galun, 1977).

La autoincompatibilidad heteromoérfica se caracteriza
por diferencias intraespecificas en la estructura floral;
reforzando la polinizacion y la fertilizaciéon cruzada.
La heterostilia floral es el mecanismo mas comun. En
este caso existen dos o tres morfologias florales. En
algunas flores, los estilos son largos y en otras muy
cortos. En las flores con estilos largos los estambres
se encuentran bajo el nivel del estigma, mientras que
en las especies con estilos cortos, los estambres se
encuentran sobre el nivel del estigma. Usualmente,
otras caracteristicas se han asociado con la longitud
del estilo. Morfologias con estilos largos y estambres
cortos, tienen granos de polen pequefios y papilas
estigmaticas largas; morfologias con estilos cortos y
estambres grandes, tienen granos de polen grandes
y papilas estigmaticas pequenas (Boshier, 1995).
Estas caracteristicas favorecen la polinizacion
cruzada entre dos morfologias florales. Algunas
especies sin embargo, tienen un mecanismo de
incompatibilidad y carecen de polimorfismo estilar y
estaminal, mientras que otras tienen un polimorfismo
que esta reducido al estilo (Ganders, 1979).
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La homostilia de las flores del laurel neotropical
[Cordia alliodora (Ruiz y Pav.), Boraginaceae] ha sido
descrita repetidamente. (Johnston, 1950; Millar,
1985; Opler et al., 1975); sin embargo, la especie
tiene un tipo de heteromorfia restringida a la
variacion estilar, el tamafo reducido de las flores
podria comprometer la diferenciacion entre el estilo y
el estigma. (Boshier, 1995). Adicionalmente existen
dos tipos de arboles en los cuales es posible el
intercruzamiento pero no el intracruzamiento. La baja
variacion en la longitud estilar puede estar asociada
con una incompatibilidad dialélica, del sistema en el
esporofito (Boshier, 1995).

La heterostilia es un tipo de polimorfismo
genéticamente controlado, compartido al menos por
25 familias de angiospermas (Ganders, 1979).
Ejemplos: Byrsocarpus, Rudgea, Psychotria, Turnera
ulmifolia, Erythroxylum coca y Cratoxylum (Barreto y
Richards, 1990; Bawa, 1992; Bawa y Beach, 1983;
Bawa et al., 1985a; Bawa et al., 1990). En especies
disticas el polimorfismo actia de manera conjunta
con el sistema de incompatibilidad dialélica, para
prevenir la autofertilizacion, asi como la fertilizacion
intramorfica (Boshier, 1995).

La autoincompatibilidad homomorfica puede ser
dividida en dos subtipos (Radford et al., 1974):

Gametofitica: la fertilizacibn es inhibida como
resultado de la accién genética en el polen
(gametofito masculino), cuando el tubo polinico
sobresale a través de los tejidos estigmatico-estilares
(Ej. Tectona grandis L.f.).

Esporofitica: la inhibicion de la germinacion del
polen o el crecimiento del tubo polinico es impuesta
por la accién genética de tejidos esporofiticos, tales
como el estigma, el estilo y a veces el saco
embrional. Ej. Dalbergia retusa Hemsl., Dalbergia
miscolobium, Dipterix panamensis, Myrospermum
frutescens y probablemente, Terminalia amazonia
(Barrett y Richards, 1990; Bawa y Beach, 1983;
Flores y Sandi, 1995).

Los sistemas de incompatibilidad comparten un
factor comun: ambos mantienen un alto grado de
heterocigocidad en las poblaciones de la especie.
Con pocas excepciones, estos sistemas operan al
nivel de estigma o estilo. Debido a que ambas
estructuras tienen tejidos diploides con el genoma
esporofitico (arbol progenitor), la reaccion de
incompatibilidad es controlada por el genoma de
éste. El gametofito masculino (grano de polen) tiene
en parte, el genoma del esporofito en el cual se
desarrolla y algunos componentes esporofiticos. Asi,
la reacciéon de incompatibilidad del polen puede ser
controlada por el mismo gametofito, o por los

componentes esporofiticos que lleva con él. En la
incompatibilidad gametofitica, el genoma haploide del
polen y el genoma diploide del estigmal/estilo
controlan genéticamente la interaccién del polen-
estigmal/estilo. La incompatibilidad que ocurre en el
saco embrionario es haploide-diploide (Frankel vy
Galun, 1977). La incompatibilidad del esporofito esta
determinada por el genoma del esporofito paternal
del cual se origind el grano de polen.

En algunas especies, las flores homdégamas pueden
ser cleistégamas. En estas flores, el esparcimiento
del polen y la receptividad del estigma estan
sincronizados desde antes de que se abra el perianto
floral. Especies con este tipo de flores incluyen
Annona muricata, Cyathocalyx, Dasymaschalon,
Goniothalamus sp. En Annonaceae (Kessler, 1993)
Lithospermum caroliniense (Levin, 1972) y Coffea
arabica (Rubiaceae). Si la maduracion y el
funcionamiento de las flores bisexuales (estaminadas
y pistiladas) en un arbol monoico no estan
sincronizados, tanto la polinizacibn como la
fertilizacion cruzada se vuelven obligatorias. Los
bosques en las tierras bajas de la costa atlantica de
Costa Rica, muestran una dominancia de especies
con flores hermafroditas en la copa y la sub copa.
Especies dioicas estan representadas en menor
cantidad, mientras que las monoicas son casi
inexistentes. (Bawa et al., 1985a,b).

TIPOS DE INFLORESCENCIA

Debido a que la nomenclatura tradicional utilizada

para describir inflorescencia, aunque muestra
inconsistencias morfoldgicas, es usada
extensamente, la descripcion y definiciones

permanecen. El tallo que sostiene la inflorescencia
se llama pedunculo, mientras que el de la flor es
pedicelo. Las flores se desarrollan en bracteas
axiales; si la inflorescencia no tiene bracteas se dice
que es abracteada. Los grupos o verticilos de
bracteas  forman un involucro; involucros
secundarios, como en las umbelas compuestas se
llaman involucelos de bractéolas. Cuando una sola
bractea conspicua subtiende un grupo de flores
(usualmente una espiga carnosa o espadice), recibe
el nombre de espata.

A continuacion se describen los tipos mas comunes
de inflorescencia (Fig. 12):

Dicasio. Pedunculo con una flor terminal y un par de
ramas, cada una produciendo una sola flor. La flor
central madura primero. El dicasio simple puede
repetirse como unidad varias veces, dando lugar a
dicasios compuestos. Al dicasio se le llama cima,
pero este término se ha usado indiscriminadamente y
Su uso es inapropiado.
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Monocasio. Pedunculo con una flor terminal y una
rama lateral basal que produce una sola flor. El
monocasio simple puede ser replicado varias veces
dando lugar a un monocasio compuesto, el cual
puede formar varios subtipos:

1. Bostrice (monocasio helicoidal). La distribucion
de las flores es enrollada espiralmente sobre el
eje principal.

2. Cincino. Flores alternadas de uno a otro lado a
lo largo de un lado del eje; la inflorescencia
completa puede formar un espiral hacia abajo.

3. Ripidio. Un bostrice que se extiende en un
plano; a veces la inflorescencia es en forma de
abanico.

4. Drepanio. Es un cincino con todas las ramas de
un lado. La inflorescencia se extiende en un
plano y usualmente forma un espiral hacia abajo
en un lado.

Panicula. Inflorescencia con un eje central, de cuyas
ramas se originan otras ramificaciones menores. Las
ramificaciones menores pueden ser dicasios. Una
panicula repleta casi cilindrica es llamada tirso.

Racimo. Inflorescencia con un eje central, a lo largo
del cual hay pedicelos simples de longitud similar.
Usualmente la floracion continlba hacia arriba,
aunque puede ser irregular.

Espiga. Inflorescencia alargada, con eje central no
ramificado y flores sésiles o subsésiles. Usualmente,
la floracién continda hacia arriba. La espiguilla o
locusta constituye Ila unidad basica de la
inflorescencia en pastos y juncias.

Corimbo. Inflorescencia con un eje central y punta
aplanada, dando lugar a ramas de diferentes
longitudes. Las ramas laterales pueden ser
ramificadas o pueden ser pedicelos simples.
Usualmente, la floracién comienza en las flores
externas y progresa en direccion centripeta, aunque
también puede ser irregular.

Cabezuela (capitulo). Grupo de flores determinado o
indeterminado, redondas o aplanadas, situadas
distalmente al mismo nivel. Las flores pueden ser
sésiles o subsésiles y situadas en un receptaculo
ancho. La floracion usualmente comienza en la
periferia y progresa en direccion centripeta. Las
cabezuelas pueden ser solitarias o formar diversos
conglomerados. Cada bractea del involucro se llama
filario.

Umbela. Inflorescencia con varias ramas que se
originan de un punto comun, en el extremo distal del

pedunculo. Si las ramas terminan en flores se llama
umbela simple; si terminan en umbélulas secundarias
forman una umbela compuesta. Usualmente la
floracion comienza en las flores periféricas y continta
en direccion centripeta. La umbela puede tener un
involucro en el extremo distal del peddnculo. Si las
umbelas tienen verticilios similares, éstos se llaman
involucelos y cada bractea es un a bractéola. La
rama central de una umbela se llama rayo, y los
miembros correspondientes de las umbélulas son los
pedicelos.

Amento. Espiga, racimo o dicasio formado por flores
unisexuales. Puede ser largo o corto, erecto o
penduloso. Usualmente las flores son en general
muy pequeflas y subtendidas por una bractea
escamosa y pequefa.

Espadice. Espiga con un eje carnoso rodeado por
una bractea que usualmente es coloreada (espata).
Las flores con frecuencia son muy pequefias y
unisexuales.

Siconio (hipantodio). Inflorescencia con flores
pequenas sobre la pared de una cabezuela céncava.

Otros tipos de inflorescencia incluyen:

Glomérulo. Inflorescencia formada por un grupo de
flores sésiles o subsésiles.

Verticilastro. Grupo de dicasios verticilados en los
nudos de un eje alargado.

Pseudantio. Inflorescencia con varias flores
simulando una flor simple, aunque es compuesta, de
mas de un eje simple que produce flores
subsidiarias. El pseudantio es sostenido por un
involucro; escaposo, con wuna flor simple o
inflorescencia en un pedunculo sin hojas; o escapo
que comunmente se origina de una roseta basal.

CICLO REPRODUCTIVO

Durante el periodo de floracion de las angiospermas,
los arboles o esporofitos producen microsporas que
forman microgametofitos o granos de polen, y
megasporas que a su vez forman dentro del 6vulo,
los megagametofitos o sacos embrionarios (Flores,
1999). En muchas de las angiospermas el ciclo
reproductivo completo se da en una estacién, desde
el origen floral hasta el fruto y maduracion de las
semillas (Fig. 13); sin embargo, hay excepciones
como el roble rojo (Quercus subg. Quercus) (Bonner
et al., 1994) y Allocasuarina. (Flores, 1976; Flores y
Moeseley, 1982).
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Figura 12. Tipos de inflorescencia
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Figura 13. Ciclo de vida de las angiospermas
Polen

La antera embridnica tiene una masa de tejido
fundamental rodeado de una protodermis. Esta capa
forma la epidermis de la antera. En las cuatro
esquinas de la antera en desarrollo, se forman de
dos a cuatro células hipodérmicas; cada grupo se
divide periclinalmente formando una serie de células
parietales primarias y células esporégenas primarias
(capa interna). La figura 14 muestra la histogénesis
de una antera tipica; la figura 15 ilustra las
estructuras de una antera madura. En la antera
madura, la capa exterior (o epidermis) que cubre la
pared del microsporangio puede permanecer intacta

en familias como Lauraceae, Magnoliaceae vy
Winteraceae. En otras familias como Moraceae y
Ulmaceae, las células de la epidermis se conservan
o se desprenden durante la maduracién de la antera.
En algunas especies, la epidermis tiene tricomas; en
otras, desarrolla bandas fibrilares y es llamada
endotecio. Si la epidermis se desprende, la capa
interna la substituye. Esta capa es llamada
comunmente endotecio o capa fibrosa, porque tiene
células con paredes gruesas; este engrosamiento
esta ausente en el estomio. Las capas medias
consisten de una o varias capas de células tubulares
con paredes delgadas debajo del endotecio.
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Figura 14. Patron general de desarrollo del microsporangio en las angiospermas

Estas capas son comprimidas o trituradas durante la
formacion de las microsporas. La capa interna de la
pared del microsporangio es el tapetum. Este parece
cumplir tres funciones: nutricién de las microsporas,
formacion de la exina y sintesis de algunos
materiales que contribuyen a la formacién de la
pared del grano de polen [triptina y pollenkitt
(sustancia lipoidal)]. En las angiospermas el tapetum
puede ser glandular (secretorio) o periplasmodial
(ameboide). En el primer caso, las células se
mantienen intactas y persisten in situ; en el segundo
caso, las paredes de las células se rompen y los
protoplasmas se mezclan. La masa protoplasmatica
forma un periplasmodio multinucleado, el cual se
mezcla con las células madre de polen. Las células
en la capa esporégena primaria pueden dividirse
antes de la microsporogénesis, o directamente
convertirse en el microsporocito o célula madre del
polen. Esta, a través de meiosis, produce
microsporas haploides (n) las cuales se diferencian
luego como granos de polen. Las células de la capa
parietal primaria, a través de divisiones periclinales y
anticlinales, forman un numero variable de capas
situadas concéntricamente; estas capas se
diferencian formando las diferentes capas del
esporangio maduro (Flores, 1999).

Durante la meiosis de las células madre del polen,
comienza en el tapetum la sintesis de substancias
como almidon, lipidos y trifina. El tapetum esta
relacionado con numerosas actividades. Mantiene un
delicado balance con la diferenciacion del tejido
esporégeno y cualquier alteracion de este balance,

induce la degeneracién del polen. Existen evidencias
de que debido a factores fisicos o fisiologicos, el
tapetum puede inducir el aborto del polen. El haz
vascular del filamento puede influir en el proceso de
aborto. Los carotenoides y ésteres carotenoides que
se forman en las células tapetales, participan en la
formacién de esporopolenina, un componente
principal de la pared del polen. El pollenkitt (Pankow,
1957) formado de lipidos, glicolipidos, glicoproteinas,
monosacaridos, flavonoides y carotenoides
sintetizados en el tapetum, proporciona adhesividad,
orden y color al grano de polen (Heslop-Harrison,
1968, 1979a, 1979b).

El grano de polen es la estructura que contiene los
gametos masculinos. Se forma cuando una célula
vegetativa (célula en tubo), y una célula generatriz
penetran en el citoplasma de la célula vegetativa
(grano de polen bicelular o microgametofito); ambas
células son haploides (Brewbaker, 1976). Si la célula
generativa se divide por mitosis y produce la
formaciéon de las células espermaticas durante la
maduracion del polen, y antes de que se desarrolle el
tubo polinico, el grano de polen es tricelular (Fig. 16).
El nicleo de la célula vegetativa controla el
metabolismo del tubo polinico, asi como su fase
inicial de crecimiento después de la germinacién. Las
células espermaticas tienen automovilidad, son
estructuralmente diferentes y pueden tener diferentes
patrones de transmision genética del citoplasma
(Flores, 1999; Knox, 1984; Russell y Cass, 1983).
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La cubierta del grano de polen es compleja y esta
formada por la exina (capa externa compuesta de
esporopolenina y caracterizada por la
ornamentacion) y la intina (capa interna lisa
compuesta por polisacaridos). Estas capas son
quimica, morfolégica y ontogenéticamente diferentes
(Knox, 1984). La formacién de la pared celular sigue
diferentes patrones en diferentes especies como una
adaptacioén a varios factores. Estos factores incluyen
el medio ambiente celular, el método de polinizacion
e interacciones potenciales con diferentes vectores
polinizantes.

La correlacion entre la estructura de la exina y el
método de polinizacion ha sido corroborada en
diversas familias, polinizadas por el viento o por
animales vectores (Knox, 1984). Los métodos de
transporte del polen y las estructuras que dirigen el
polen a adherirse a los estigmas, son adaptaciones;
por ejemplo, el grosor y ornamentacion de la exina, el
tipo de apertura y los adhesivos de la pared (Heslop-
Harrison, 1968, 1979a, 1979b; Heslop-Harrison et al.,
1973). La identificacion del polen, el estigma y las
reacciones alérgicas en los humanos (proteinas en la
pared del polen y glicoproteinas) son también
adaptaciones. La germinacion del polen y el
crecimiento del tubo polinico en el estilo envuelven la
accion de enzimas especificas y nutricion
heterotréfica; estas condiciones representan un alto
nivel de especializacion.

El polen de la mayoria de las angiospermas es una
estructura celular libre (ménadas), pero en algunas
familias hay granos compuestos. Los granos
compuestos pueden estar organizados en tétradas
(producto de un microsporocito), poliadas de granos
0 masas complejas (polinia). Las tétradas pueden
tener de cero a cuatro granos fértiles, mezclados con
los granos abortivos restantes. La forma del polen es
un caracter genéticamente determinado por tres
factores: la posicion de las microsporas en la tétrada,
el nimero y disposicién de las aberturas germinales

Figura 17. Dehiscencia de las anteras

y, la expansién celular diferenciada durante el
desarrollo de la microspora y el desarrollo del grano
de polen.

La dehiscencia de las anteras es un mecanismo de
dispersion del polen. En algunas familias, el polen se
esparce a través de una apertura pequena situada
usualmente en el extremo distal de las anteras. Este
tipo de dehiscencia es porosida (Ej. Hyeronima
alchorneoides, Conostegia, Miconia, Gustavia). Sin
embargo, en la mayoria de las especies la
dehiscencia de las anteras es longitudinal a lo largo
del estomio (dehiscencia longitudinal; Ej. Vochysia,
Alnus acuminata) (Fig. 17). Si la antera esta
orientada hacia fuera y la dehiscencia es longitudinal
hacia el exterior, es extrorsa; si esta orientada hacia
adentro y la dehiscencia es longitudinal hacia el
interior, es introrsa (Lacandonia). En otras especies
las anteras se abren transversalmente (dehiscencia
transversal, Ej. Brosimum alicastrum). A pesar de
que la fuerza que abre el estonio parece ocurrir en el
endotecio, esta situacion es todavia motivo de
discusion. La dehiscencia no siempre se produce
como resultado de cambios en las capas fibrosas; en
muchas anteras esta capa no existe, especialmente
aquéllas que son porosida.

Las anteras con formas complejas estan
normalmente asociadas con tipos especiales de
dehiscencia porosida, y tienen proyecciones
tubulares al final de los sacos polinicos, a través de
los cuales es liberado el polen. Las anteras con
aperturas estrechas y alargadas pueden tener una
valvula. Este tipo de dehiscencia es valvular y ocurre
en Hernandiaceae (Hernandia stenura), Lauraceae
(Ocotea, Nectandra) y Monimiaceae (Mollinedia,
Siparuna) (Fig. 17). La valvula abre en la base y se
proyecta hacia fuera y hacia atras, empujando la
masa de polen hacia fuera (Flores, 1999). El numero
y distribucién de las valvulas tiene un valor
taxonoémico en Lauraceae.
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Ovulo

El  o6vulo tipico estd formado por nucela
(megasporangio), tegumento(s), calaza y funiculo
(Fig. 18). La nucela ocupa la parte central del évulo y
esta rodeada por los tegumentos. Estos dejan un
pasaje (micropilo) para la penetracién del tubo
polinico. Los tegumentos protegen y nutren la nucela.
Después de la fertilizacion, éstos forman la cubierta
seminal, el rafe y la calaza. Los 6vulos pueden ser
bitégmicos, unitégmicos o atégmicos. En algunas
Annonaceae se ha encontrado un tercer tegumento
(Cananga odorata, Cleistopholis patens, Cyathocalyx
sumatranus, Guamia mariannae, Mezzetia leptopoda,
Mezzettopsis creaghi), localizado entre la testa y el
tegmen (Corner, 1976; Kubitzki, 1993). El tercer
tegumento en Opuntiecae (Cactaceae) es una
cubierta funicular rodeando las semillas (Flores y
Engleman, 1976). El funiculo es una extension,
usualmente filamentosa, que une el évulo con la
placenta. El funiculo tiene una red vascular que

transporta nutrientes del esporofito al
megagametofito (Bouman, 1984; Flores, 1999;
Maheshwari, 1950).

Frecuentemente el O6vulo tiene  estructuras

especiales:

Hipostasa. Usualmente cupuliforme, formada por
diferenciacion de tejidos nucelar y calazal. Esta
localizada en el haz calazal y puede estar constituida

Célula central N

por una masa celular o una placa celular discoide. Se
encuentra en los O6vulos de Anacardiaceae,
Bixaceae, Euphorbiaceae y Laureaceae. Es
considerada una barrera fisica que retiene el
crecimiento del embriéon y un puente que conecta el
haz calazal con el saco embrional, y facilita el paso
de sustancias nutritivas al saco embrionario
(Bouman, 1984; Flores, 1999; Milton, 1980). Otras
funciones incluyen la produccion de enzimas vy
hormonas reguladoras del balance de agua en las
semillas latentes.

Podio. Un remanente nucelar resistente a la
actividad absorbente del saco embrional. Esta
estructura esta situada en la base de la nucela y
tiene forma de copa. Cuando se encuentra cerca del
extremo micropilar recibe el nombre de epistasa.
Generalmente obstruye el micropilo después de la
fertilizacion.

Obturador. Formado por tejido funicular, placental o
funicular-placental. Tiene forma protuberante y esta
cubierto de tricomas secretores o papilas
epidérmicas que funcionan como células de
transferencia. La superficie del obturador se extiende
hasta el micrépilo o penetra en él. Por lo general, es
continuo con el tejido estigmatico, ovarico y estilar,
por los cuales el tubo polinico penetra. Después de la
polinizacion el obturador se degenera (Bouman,
1984; Flores, 1999).

Antipodos

Nucleos polares

Célula huevo

Pared ovarica

Funiculo

—  Sinérgidas
Micrépilo

——  Tegumento externo
——  Tegumento interno

Figura 18. Ovulo bitégmico mostrando el saco comiin embrional en angiospermas.

Manual de Semillas de Arboles Tropicales 29



Los ovulos tienen diferentes formas y grados de
curvatura; atropo (ortétropo), anatropo, campilétropo,
hemianatropo o anfitropo (Fig. 19). En general, el
crecimiento diferencial se da en el area del funiculo-
calaza. Los tegumentos y la nucela son la causa de
las diferentes curvaturas en los évulos y las semillas
maduras (Flores; 1999; Flores y Engleman, 1976).
En algunos casos, la curvatura del évulo durante la
antesis es diferente y usualmente mas pequena que
la de las semillas maduras. Después de la
fertilizacion, el crecimiento diferencial se da en
diferentes partes del évulo y puede incrementar o
disminuir su curvatura. La curvatura de la semilla
esta correlacionada a la forma del embridn, posicion
del micrépilo y la longitud del hilum.

Durante el desarrollo del o6vulo, las células del
arquesporio se diferencian al formar la nucela.
Directa o indirectamente, estas células originan el
megasporocito, meocito o célula madre de
megasporas. La ultima se divide meiéticamente y da
origen a cuatro megasporas haploides. Hay muchas
variaciones en la megasporogénesis (Fig. 20), pero
en muchos de los casos, solo la megaspora calazal
es funcional. Divisiones mitéticas de la megaspora
funcional producen el megagametofito monoespdrico
(saco embrionario). Este tipo es comun en las
angiospermas. En otros casos, no se forman paredes
celulares durante la segunda division mitdtica,
formandose una diada. Esta célula binucleada sirve
como punto de partida del saco embrionario
(biespdrico). Hay especies en las cuales no se
forman paredes durante la meiosis y se forma una
coenomegaspora con cuatro nucleos; ésta sirve

Atropo Anatropo

Figura 19. Tipos de 6vulo (redibujado de Flores, 1994a).

Campilétropo

como punto de partida para la formacién del saco
embrionario (tetraespdrico) (Bouman, 1984; Flores,
1999; Maheshwari, 1950; Willemse y Van Went,
1984).

Aproximadamente del 60 a 70 por ciento de las
angiospermas tienen un saco embrionario (Fig. 21)
con ocho nucleos y siete células; un huevo, dos
sinérgidas, una célula central (con dos nucleos) y
tres antipodas (Bouman, 1984; Eames, 1961; Flores,
1999; Willemse y Van Went, 1984). La célula huevo y
las sinérgidas son células grandes y alargadas que
se encuentran en el extremo micropilar del saco
embrionario, formando wuna estructura llamada
aparato del huevo. Las sinérgidas estan parcialmente
rodeadas por una pared gruesa en el extremo
micropilar; este engrosamiento forma el aparato
filiforme. La célula central ocupa una posicion en la
parte media del saco embrionario, y contiene dos
nucleos polares o la fusidon del nucleo; la pared
celular es parcial y restringida a la zona calazal. La
membrana celular o plamalema tiene invaginaciones
tipicas de las células de transferencia en el extremo
micropilar. Las antipodas son células pequefas con
una estructura variable y pueden ser efimeras o
persistentes después de la fertilizacion. Transportan
nutrientes de la nucela a la célula central y
almacenan nutrientes para el futuro endospermo.
Estas células también pueden tener una funcién
secretora, que incluye la secrecion de reguladores de
crecimiento que controlarian el desarrollo del
endospermo (Bouman, 1984; Flores, 1999; Willemse
y Van Went ,1984).

Hemianatropo

Anfitropo
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Polygonom
8 nucleada
bipolar

Oenothera
4 nucleada
monopolar

Monoesp drico

Allium
8 nucleada
monopolar

Endymion
8 nucleada
monopolar

Bisporico

Adoxa
8 nucleada
monopolar

Penaea
16 nucleada
tetrapolar

Plumbago
8 nucleada
tetrapolar

Peperomia
16 nucleada
polipolar

Chrysanthemum
Cinerariaefolium |
10 nucleada
polipolar

Tetrasp orico

Chrysanthemum
Cinerariaefolium
12 nucleada
polipolar

Drusa
16 nucleada
bipolar

Fritillaria
8 nucleada
bipolar

Plumbagella
4 nucleada
bipolar

Figura 20. Representacion esquematica que muestra el origen y desarrollo de los diferentes tipos de saco embrionario
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Polo micropolar

Aparato filiforme
Sinérgidas
Aparato del huevo

T

Célula
huevo

Célula
central

Nucleo
polar

Antipodas

Polo calazal
Figura 21. Saco embrionario (tipo Polygonum)

POLINIZACION Y FERTILIZACION DE
LAS FLORES

VECTORES DE POLINIZACION

En angiospermas, la polinizacién puede ser biética o
abidtica; en la mayoria de las especies participa mas
de un vector, por ejemplo, en Mabea fistulifera
(Euphorbiaceae) la polinizacién es diurna (aves
paserinas y abejas) y nocturna (murciélagos y
Didelphis marsupialis) (Vieira y Carvalho-Okano,
1966). La adaptacién a mecanismos de polinizacién
esta controlada por numerosos principios evolutivos.
La morfologia floral esta relacionada con el
polinizador mas eficiente y existe evolucion
adaptativa paralela entre el vector de polinizacién, y
las especificaciones estructurales, espectrales y
olfatorias de la flor (Faegri y Van der Pijl, 1971;
Frankel y Galun, 1977; Gottsberger, 1993; Kalin-
Arroyo, 1978).

La polinizacién biotica debe ser llevada a cabo por
diferentes vectores como insectos (entomofilia), aves
(ornitofilia) y murciélagos (quiropterofilia). Otros
mamiferos contribuyen en menor grado, entre ellos
prosimios, marsupiales, roedores vy jirafas, reptiles
como las lagartijas e invertebrados como los
caracoles y babosas (malacofilia). La polinizacion
bidtica provee beneficios mutuos; el vector obtiene
una recompensa (néctar, fragancia, aceites o el
mismo polen), y la planta dispersa el polen
(Buchman, 1987; Frankel y Galun, 1977; Walter,
1983).

Los agentes abidticos son la gravedad, el viento
[movimientos o corrientes de aire (anemdfilia)] y el
agua [movimientos o corriente (hidrofilia)]. La

polinizacion por gravedad es unidimensional y en
general, resulta en autogamia. La dispersion por
viento es tridimensional y la dispersién por agua
puede ser bidimensional si ocurre en la superficie, o
tridimensional si participan gotas o volimenes de
agua (Frankel y Galun, 1977).

Los diferentes vectores de polinizacion estan
asociados con sindromes florales; éstos son grupos
de caracteristicas que las flores despliegan para
atraer y recompensar al vector. Los medios mas
comunes son los colores y las fragancias (Brantjes,
1973, 1978). Por ejemplo, muchos himendpteros
tienen sistemas similares de vision a color, con tres
tipos de receptores (ultravioleta, azul y verde) y sélo
algunas especies tienen vision tetracromica (Menzel
y Backhaus, 1989; Menzel y Sumida, 1993). El color
en la flor no esta restringido al perianto y puede
encontrarse en las bracteas [Bougainvillea
(Nyctaginaceae), Euphorbia pulcherrima
(Euphorbiaceae)], estambres y gineceo. Los colores
pueden producirse por refraccién de la luz sobre
estructuras fisicas y superficies, o porque los
pigmentos absorben una longitud de onda definida.
Los carotenoides que son compuestos alifaticos,
producen una gama de colores que varia del amarillo
claro al rojo intenso; los flavonoides (antocianinas,
flavonas, flavonoles, auronas) producen una gama
de colores que varia del amarillo claro en las
flaconas, al purpura y azul en las antocianinas. La
mayoria del despligue de colores y de los
mecanismos quimicos, utiliza un nimero limitado de
antocianinas (flavonoides), e incluye la pérdida de
color de la antocianina debido a la participacién de
un copigmento (Gottsberger, 1993). Las antocianinas
mas frecuentes son la cianidina magenta, la delfina
purpura y el geranio rojo. Las betalainas son
alcaloides que producen un grupo de colores que
varia de rojo a marfil claro (Faegri y Van de Pijl,
1971; Flores, 1999). El cambio de color producido
por la edad puede ser un indicador para los vectores,
pero éstos no siempre discriminan sobre esta base
(Gottsberger, 1993).

La produccion de néctar influye en el comportamiento
del vector durante el proceso de polinizacion. El
néctar estda compuesto de monosacaridos (glucosa y
fructosa) y disacaridos (maltosa, melobiosa)
aminoacidos y proteinas (enzimas), lipidos,
alcaloides, fenoles, antioxidantes (acido ascoérbico),
acidos organicos, saponinas, dextrinas, agua, iones
(en especial K') y otras sustancias inorganicas
(Baker y Baker, 1983). El néctar puede ser ingerido
directamente por el vector (pajaros, murciélagos,
lepidopetos, dipteros), o ser llevado al nido para
alimentar las larvas (himendpteros). Una fuerte
correlacién existe entre la concentracion de azucares
y aminoacidos en el néctar vy, el tipo de polinizador
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(Baker y Baker, 1983; Koptur, 1994). Ademas de
servir de recompensa al polinizador, el néctar puede
tener otras funciones; en algunas plantas sirve como
sustrato para la germinacion del grano de polen; en
otras hay levaduras inhibidoras, presentes en el
néctar que pueden inhibir la germinacién del polen.
El néctar también atrae insectos para proteger las
plantas de depredadores; este fendmeno se
encuentra presente en los neotropicos (Bentley y
Elias, 1983; Koptur, 1994; Vinson et al., 1997). Flores
con elaiéforos ofrecen aceites (Faegri y Van der Pijl,
1971; Gottsberger, 1993). Los aceites se forman en
células epiteliales en el caliz (la mayoria de las
Malpighiaceae del nuevo mundo) y liberados en
forma de un exudado que es recolectado por abejas
como Centris (Ej. Byrsonima crassifolia (L.) Kunth, B.
crispa, Bunchosia) y Krameriaceae. Estas plantas
que producen aceites son polinizadas por abejas
recolectoras del aceite (Vinson et al., 1997). La
planta puede usar mecanismos como el tamafno de la
inflorescencia, la morfologia floral, los patrones de
natesis, la produccion de néctar y la dicogamia para
restringir la recoleccion de polen.

Los insectos polinizadores pueden ser coledpteros
[escarabajos (cantarofilia)], himendpteros (sinfitofilia),
avispas (vespofilia), hormigas (formicofilia o
mirmecofilia), abejas (melitofilia), moscas (miofilia,
mariposas (sicofilia) y polillas (palaecofilia) (Faegri y
Van der Pijl, 1971; Frankel y Galun, 1977;
Gottsberger, 1993; White et al., 1994). Algunos
insectos tienen mecanismos para responder a las
senales Opticas enviadas por las anteras. Esto
confirma que los estambres y su mimetismo son
sefales comunes para los insectos polinizadores.
Las fragancias también atraen a los insectos; por
ejemplo, los osmoforos de la orquidea neotropical
Stanhopea y otros géneros como Clowesia y
Polycycnis, producen aromas capaces de atraer a las
abejas euglésidas (Buchman, 1987; Curry, 1987;
Stern et al., 1987; Williams, 1983). Estos aromas
consisten de varios compuestos como son
monoterpenos y bencenoides (Williams y Whitten,
1983). La produccion de calor promueve la
volatilizacion del aroma que atrae a los insectos,
como se ha demostrado en numerosas especies de
arboles, por ejemplo, las flores de Annona muricata y
otras especies del género tienen respiracion
termogénica, la cual combinada con fragancias
fuertes, atrae insectos dinastidos (Armbruster y Berg,
1994; Gottsberger, 1989a, 1989b; Kessler, 1993).
Las abejas euglésidas macho (Euglossa, Eulaena)
recolectan fragancias de las flores, las mezclan con
secreciones glandulares labiales y, probablemente,
las modifican para atraer a las hembras (Armbruster
y Berg, 1994; Knudse y Mori, 1996; Whitten et al,,
1989; Willams y Whitten, 1983). La fragancia tiene un
ciclo diario, probablemente influenciado por el

ambiente térmico (Armbruster y Berg, 1994; Knudsen
y Mori, 1996; Whitten et al., 1989; Williams y Whitten,
1983). Esas variaciones pueden afectar la
distribuciéon de insectos y los sistemas de apareo
(Corbet, 1990). Algunos insectos pueden cambiar
sus preferencias a las fragancias de acuerdo a la
estacion (Gottsberger, 1993; Knudsen y Mori, 1996;
Walter, 1983). Las especies entomofilas usualmente
tienen grandes granos de polen (>300 um) y una
exina gruesa y ornamentada, la cual facilita la
adhesion de insectos a la superficie estigmatica.
Muchos granos de polen tienen una cubierta
adhesiva o sello lipidico (Pollenkitt) (Flores, 1999;
Frankel y Galun, 1977; Knox, 1984).

Los coledpteros son un grupo primitivo y la
cantarofiia ha sido asociada con familias de
angiospermas primitivas; sin embargo, en algunas
familias como  Annonaceae, Calycanthaceae,
Eupomiatiaceae y Magnoliaceae, la cantarofilia se
deriva secundaria y paralelamente a la
especializacion floral (Gottsberger, 1989a, 1989b,
1993). En esos grupos, las flores son abiertas, no
tienen restricciones para el acceso de insectos y
producen un exceso de érganos y tejidos que son
comidos por los escarabajos (Figs. 22 y 23). Sélo en
casos excepcionales las flores tienen néctar (Faegri y
Van Pijl, 1971; Gottsberger, 1993; Knox, 1984). Las
Myristicaceae del sudeste asiatico (Myristica,
Horsfeldia, Knema, Gymmacranthera) también
parecen ser polinizadas por coledpteros, aun cuando
tienen una estructura floral que difiere mucho de las
flores de las anonaceas. Las flores son blancuzcas o
cremosas, con fuerte aroma nocturno y carecen de
nectarios o estructuras secretoras definidas. Son
unisexuales y el perianto esta fusionado y forma
pequefias urnas que restringen el acceso a los
insectos; también el gineceo de las flores pistiladas
tiene un sélo 6vulo (Armstrong y Drummond, 1986).
Curiosamente, en las Melatomataceae, cuyas flores
tienen estambres con dehiscencia poriside, los
coledpteros toman posicidon para exprimir la antera y
extraer el polen.

Las flores sicéfilas y palaendfilas tienen una
concentracion de sacarosa en el néctar que varia de
uno a cuarenta por ciento; la mayor concentracion se
encuentra en las palaendfilas (Faegri y Van der Pijl,
1971; Gottsberger, 1993). Las mariposas tienen
actividad diurna y usualmente son atraidas por flores
pequefias, con colores profundos, aroma suave y
agradable. La corola tiene forma de trompeta con
una base estrecha y se ubica en posicion vertical.
Algunas flores no son atractivas pero las bracteas
son de colores intensos (Godmania, Mussatia). La
antesis es diurna, aunque las flores usualmente no
se cierran durante la noche (De Vries, 1985, 1988;
Faegri y Van der Pijl, 1971). Las polillas son el
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polinizador  lepidoptero mas importante  del
neotropico, especialmente esfingidas con una
proboscis larga que les permite alcanzar el polen con
facilidad (Faegri y Van der Pijl, 1971). Las flores son
blancas o con pobre coloraciéon, aunque a veces
pueden ser rojas; la corola es tubular o lobulada y
mantiene una posiciébn horizontal o colgante
(Leucocalantha, Tanaecium). La antesis es nocturna,
las anteras son versatiles y el aroma es dulce y
fuerte (Faegri y Van der Pijl, 1971). Muchas especies
tienen el sindrome del cepillo: pequefas flores
agrupadas, con muchos estambres y estigma sobre
el nivel del perianto. Estas caracteristicas atraen a
polinizadores grandes como son las esfingidas. Entre
las especies polinizadas por polillas se encuentran

Figura 22

Figura 24

La melitofilia es el tipo mas comun de entomofilia en
el neotropico. Las abejas pueden ser generalistas o
especialistas, y algunas pueden detectar diferencias
en disponibilidad de polen entre diversas flores.
(Gottsberger, 1993). Las familias mas importantes
son Anthophoridae (Xylocopa, Centris) y Apidae
(abejas sociales). Con frecuencia, Centris poliniza
flores que producen abundantes lipidos, pero

Enterolobium cyclocarpum (Jacq.) Griseb., Samanea
saman (Jacq.) Merr., Pseudosamanea guachapele
(Kunth) Harms, Cojoba arborea (L.) Britton y Albizia
niopoides (Spruce ex Benth.) Burkart, Inga
(Fabaceae-Mimosoideae); Cedrela odorata y Guarea
(Meliosaceae); Cordia alliodora (Boranginaceae) y
Quarariba asterolepsis (Bombacaceae) (Bawa et al.,
1985a; Koptur, 1994) (Figs. 24 y 25). Symphonia
globulifera ha sido considera ornitéfila y polinizada
por colibries; sin embargo, la polinizacion es llevada
a cabo por lepidépteros y los colibries s6lo remueven
el néctar (Pascarella, 1992).

Figura 23

Figura 25

carecen de néctar (Vinson et al, 1997). En la
subfamilia Meliponidae (Familia Apidae), los géneros
Trigona son importantes; en la Subfamilia Bombinae
(Familia Apidae) las abejas eugldésidas son los
mejores polinizadores (Bombus). La diversidad
morfolégica encontrada en el grupo hace posible la
polinizacion de flores zigomoérficas y actinomorficas
(Knudsen 'y Mori, 1996). Arboles tropicales
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polinizados por abejas incluyen Aspidosperma
megalocarpon (Apocynaceae), Mabea fistulifera
(Euphorbiaceae), Copaifera camibar Poveda, Zamora
y Sanchez (Fabaceae), Andira inermis (W. Wright)
Kunth ex DC., Dipteryx oleifera, D. panamensis
(Fabaceae-Papilionoideae), Laetia procera (Poepp.)

Eichler.  (Flacourtiaceae), Couratari  scoftmori,
Eschweilera, Grias, Gustavia, Lecythis ampla
(Lecythidaceae), Espedisia macrophylla

(Ochnaceae), y Qualeae paraensis (Vochysiaceae)
(Figs. 26 y 27).

Puesto que las Vespidiaceae tienen requisitos
nutritivos elevados, en especial carbohidratos, éstas
colectan néctar y lo almacenan. Casi todas las
especies existentes de Ficus son polinizadas por
avispas Agaonidae cuando ovipositan en el siconio.
Varias familias de avispas pueden polinizar las
especies de Ficus (Berg, 1989; Kerdelhué et al.,
1977). Dado que las hormigas (formicofilia o

Figura 26.

mirmecofilia) requieren azucares y proteinas, ellas
colectan néctar y se comen las anteras. Se les han
considerado ladronas de néctar y no es posible
caracterizar el tipo de flores al que estan asociadas.
Las moscas y mosquitos visitan diversos tipos de
flores. Las polinizadas por Vespidae son pequenas,
blancuzcas, verduscas o amarillentas, como
Anacardium excelsum (Bertero y Balb. Ex Kunth)
Skeels. Mangifera indica (L.) Sarg. (Burseraceae),
Simarouba amara, Bursera simaruba (L.), vV
Goethalsia meiantha (Tiliaceae) Aubl.
[Simaroubaceae y Goethalsia meiantha (ltiliaceae)]
(Figs. 28 y 29). El grupo tiene muchos polinizadores.
El cacao (Theobroma cacao) es polinizado por varias
especies de dipteros; las flores de Monadera
myristica son polinizadas por moscas (Kessler,
1993).
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Figura 27.

Las aves tanto polinizan las flores mientras comen el
néctar o son oportunistas. Las flores normalmente
son rojas, anaranjadas o purpura oscuro, con tubos
estrechos, una textura gruesa y carecen de olor. Las
anteras son exertas o subexertas y el caliz es largo y
suelto. La polinizacién de las flores de Myrrhinium
atropurpureum  (Myrtaceae) ilustra un caso
interesante. Las flores estan agrupadas en dicasios y
estan situadas en ramas horizontales. Carecen de
néctar y olor pero los pétalos son gruesos, carnosos,
jugosos y azucarados; los pétalos cambian de color y
forma durante la fase de antesis (rosado, rojo,
purpura y negro). Los estambres tienen filamentos
largos (15mm) y cada antera contiene cerca de 8,000
granos de polen. El estilo es de 12 a 20 mm de
longitud. La presentacion del polen comienza cuando
la concentracion de azucares en los pétalos es 4 + 1
% peso/peso, y los pétalos son de un color rojo-
violaceos. Este sindrome floral atrae aves paserinas,
las cuales son los principales polinizadores; el color
de los pétalos atrae las aves ya que es un indicador
de la cantidad de azucares, mientras que los largos
filamentos exponen las anteras (Roitman et al.,
1997).

Figura 28

Figura 29

En los neotrépicos, los polinizadores mas
importantes son los colibries (Fam. Trochilidae), a
pesar de que hay otros grupos menores como son
los Icteridae (Brosset y Erard, 1986; Stiles, 1985;
Stiles y Skutch, 1989). La polinizacion a través de
aves es comun en epifitas y en plantas de claros del
bosque y bosques secundarios (Stiles, 1985). Los
colibries son importantes vectores polinizadores en la
parte superior de las cadenas montanosas (Stiles y
Skutch, 1989). Las aves discriminan entre las
radiaciones ultravioleta. Muchas aves tienen un
sistema olfatorio que aunque débil, puede detectar
olores en el ambiente que les guien a encontrar
alimento. Los pigmentos antocianidicos son wun
sindrome tipico de flores polinizadas por aves,
aunque algunas excepciones se encuentran en
Australia y Nueva Zelandia (Gottsberger, 1993).

Las flores usualmente polinizadas por colibries
pueden ser inodoras y fuertemente coloreadas,
siendo los colores principales el rojo, amarillo y
anaranjado. La corola es tubular y algunas veces
cuelga y no tiene labio o un margen dirigido hacia
atras. Hay nectarios en la base del tubo floral con
abundancia de néctar. Los filamentos son rigidos o
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fusionados, frecuentemente estipitados. La posicion
de los 6rganos sexuales facilita la recolecta del
néctar y el polen, con la consecuente transferencia
del polen de una flor a otra. La antesis es diurna
(Faegri y Van der Pijl, 1971). El polen usualmente se
deposita en el pico o las plumas de la cabeza de las
aves. La mayoria de los granos de polen son de
colores claros (blanco o amarillo claro), esféricos y
lisos polverulentos; a veces la exina tiene espinulas
que permiten que el polen se adhiera a las plumas.
En las Myrtaceae, el polen de forma esférica o
triangular y suave, se deposita en el pico de las aves
y tienen una cubierta viscosa de color café, azul o
negra (Inouye, 1975; Knox, 1984). La Ornitofilia es
comun en las Fabaceae-Mimosoideae (algunas
especies de Inga), Fabaceae-Papilionoideae
(Erythrina cochleata, E. crista-galli, E. poeppigiana
(Walp.) O.F. Cook), Rubiaceae (Psychotria elata,
Hamelia patens) 'y Malvaceae (Malvaviscus
arboreus). Los colibries polinizan estas especies
(Bawa et al., 1985a). Las flores de Vochysia
usualmente son polinizadas por abejas y mariposas,
y algunas veces por colibries (De Vries, 1988) (Figs.
30 y 31). Las aves son polinizadores diurnos de
Mabea fistulifera (Euphorbiaceae) (Vieira y Carvalho-
Okano, 1996).

Figura 30.

Los murciélagos nectivoros son el grupo de vectores
polinizadores mamiferos mas importante. Son
nocturnos, ciegos a los colores y tienen un sistema
olfativo bien desarrollado. Dado que su sistema de
sonar es deébil, los murciélagos tienen problemas
volando en el follaje. Pueden usar las garras para
colgarse de las flores o volar frente a las flores al
igual que los colibries. La lengua es larga y bien
adaptada para extraer el néctar de las flores. Los
murciélagos se alimentan de flores que producen
abundante polen y néctar mucilaginoso y pegajoso.
La corola es usualmente distal y el néctar esta
accesible (Grunmeier, 1990; Steiner, 1981). Las
flores polinizadas por murciélagos normalmente se
levantan sobre la copa de los arboles, o son
caulifloras, colgantes (pendulifloria) o tienen
pedicelos largos. La corola es acampanulada o
infundibular, blancuzca, cremosa, verduzca, purpurea
0 rosacea, y las flores tienen glandulas que despiden
olores desagradables (acido butirico); la antesis es
nocturna. Pueden ser individuales o agrupadas en
inflorescencia. El polen es transportado de una flor a
otra en el pelo de los murciélagos, el cual tiene
escamas parecidas a las del abdomen de las abejas
(Eisenberg, 1989; Vogel, 1968).
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Figura 31.

Figura 33

Familias de plantas como las Bombacaceae son
polinizadas primariamente por murciélagos (Ej.
Bombacopsis quinata (Jacq.) Dugand, Pachira
quinata (Jacq.) Dugand, Ceiba pentandra (L.) Pachira
aquatica Aubl., Ochroma pyramidale (Cav. Ex Lam.)
Urb. (Fig. 32). Un gran numero de Bignoniaceae
(Crescentia cujete L., Amphitecna sessilifolia),
Capparidaceae (Cappatris), Caryocaraceae
(Anthodiscus chocoensis, Caryocar costaricense,
Donn. Sm.), Euphorbiaceae (Mabea), Fabaceae-
Mimosoideae (Inga leiocalycina, Parkia pendula
(Willd.) Benth. Ex  Walp. y Fabaceae-
Caesalpiniodeae (Peltogyne purpurea Pittier), son
también polinizadas por murciélagos. Murciélagos e
insectos esfingidos polinizan algunas especies como
Cappatris pittieri.

La polinizacion por viento es dificil de detectar
porque las flores son visitadas por diversos tipos de
insectos y otros polinizadores. La polinizacion por
viento e insectos (ambofilia) es muy comun (Bullock,
1994; Silberbauer-Gottsberger, 1990). En general, el
viento es el principal vector polinizador de las
especies de flores unisexuales con reducido perianto

Figura 32

y carencia de sustancias atractivas para las aves y
otros animales (Faegri y Van der Pijl, 1971). Las
anteras son expuestas y tienen filamentos largos.
Los granos de polen dispersados son pequefios (+16
a 50 ym), ligeros y esféricos; la exina es fina, a veces
reticulada, reticulada—estriada, equinada, escabrosa,
psilada y algunas veces rugosa, germinada o
discontinua, pulverulenta y no adhesiva (Bullock,
1994; Faegri y Van der Pijl, 1971). La cubierta de
“pollenkitt” esta restringida a los arcos de exina. La
produccion de polen es abundante en las especies
(Bullock, 1994; Hesse, 1979; Knox, 1984; Rohwer,
1993). Condiciones que favorecen la polinizaciéon por
viento incluyen la ausencia de lluvia, baja humedad
relativa y buen movimiento del aire (la polinizacion
por viento es frecuente en los bosques secos
tropicales) (Bullock, 1994).

En los neotrépicos, algunas familias tienen especies
que son parcial o exclusivamente polinizadas por el
viento (Bullock, 1994; Kubitzki, 1993). Estas especies

incluyen Astronium graveolens Jacq. Tapirira
guianensis, T. mexicana (Anacardiaceae), Alnus
acuminata (Betulaceae), Terminalia amazonia
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(Combretaceae), Bernardia, Croton (Euphorbiaceae),
Quercus (Fagaceae), Xylosma intermedia
(Flacourtiaceae), Alfaroa costaricensis
(Juglandaceae), Maclura tinctoria, Sorocea, Trophis
racemosa (Moraceae), Forestiera sp. (Oleaceae),
Agonandra racemosa (Opiliaceae), Zanthoxylum
(Rutaceae), Ulmus mexicana (Liebm.) Planch.
(Ulmaceae), Myriocarpa longipes y Urera caracasana
(Urticaceae) (Fig. 33). Anemofilia esta también
presente entre las gimnospermas como es
Podocarpus guatemalensis (Podocarpaceae) y Pinus
(Pinaceae).

El polen que se dispersa por agua tiene diferente
forma: granos esféricos rodeados por mucilago;
granos elipsoides, en tétradas encerradas en tubos
mucilaginosos; o granos filiformes sin enxina y con
una capa de intina parecida a la del polen terrestre
(Knox, 1984).

Los arboles tropicales de las tierras bajas y las
planicies tienen bajas densidades y son polinizados
principalmente por animales. Los mecanismos de
polinizacion, polinizadores y sistemas sexuales
varian entre las angiospermas. Los insectos son los
mas comunes polinizadores y las abejas grandes o
medianas son los vectores mas comunes, seguidas
por las polillas, avispas y otros insectos y abejas
pequefias (Bawa et al., 1985a). La polinizacién por
vectores de casi la mitad de las especies de plantas
forrajeras varia en un gran rango. La mayor
diversidad en los sistemas de polinizacion ocurre en
la sub-copa, donde los colibries e insectos
esfingiodos son mas activos. Los murciélagos y el
viento son polinizadores menores. Los sistemas de
polinizaciéon son mas uniformes en la copa, donde las
abejas e insectos menores son dominantes.

Muchos arboles tropicales tienen flores bisexuales
compatibles (hermafroditas perfectas). Algunas son
deciduas (arboles pistilados y estaminados) y la
polinizacion cruzada es obligatoria; sin embargo, el
grado de incompatibilidad varia en una poblacion
(Bawa y Krugman, 1991). En manejo de bosques, el
grado de cruzamiento individual es vital para
determinar la calidad genética de las semillas. El
grado de endogamia depende no solo de la
tendencia genética a autopolinizacién, sino también
de la distribucién espacial de los individuos (Bawa y
Krugman, 1991).

La dispersion desde el sitio de origen promueve el
desplazamiento genético a través de la poblacién o
hacia nuevas poblaciones. En especies con
polinizacion cruzada, los genes paternales se
mueven dos veces en cada generacion,
primeramente durante la polinizacion y segundo,
durante la dispersion de semillas. Los genes

maternales se mueven solo una vez; por lo que los
genes paternales se desplazan mas lejos con cada
generacion (Wilson, 1992).

El patrén de dispersiéon contribuye a la estructura de
la poblacion, al potencial del flujo genético y a la
seleccion natural. La transferencia genética ocasional
de una poblacién a otra es importante para mantener
la diversidad genética de la poblaciéon receptora
(Wilson, 1992). La invasién y colonizacion de nuevas
tierras permite la formacién de poblaciones
monoespecificas. Las poblaciones monoespecificas
naturales o artificiales, representan un alto riesgo de
infestaciones de plagas, enfermedades y parasitos.
El dafio producido por el perforador de los vastagos
de Meliaceae (Hypsiphyla grandella) en poblaciones
de caoba (Swietenia macrophylla, S. mahogani),
cedro espafiol (Cedrela odorata) y otras meliaceaes
de valor econdmico representan este riesgo.

POLINIZACION

Factores climaticos como viento, lluvia, humedad,
temperatura, intensidad de la luz y calidad del
espectro, son estimulos que determinan la antesis de
la flor y la actividad de los vectores polinizadores
(Frankel y Galun, 1977). La consistencia o cambios
continuos de estos factores, su graduacion o
modificacion brusca de uno o varios de estos
cambios, y la periodicidad diurna o estacional de
estos cambios, pueden retrazar o impedir la
polinizacion. La cubierta del polen y del estigma
estan involucrados en el reconocimiento intercelular
de senales y estimulos.

La primera interaccion del polen y el estigma es la
captura del polen por la superficie estigmatica, que
se da entre 30 y 60 segundos después del contacto
inicial (Fig. 34). La cera epicuticular de la superficie
estigmatica y algunos aceites de la exina son
colocados estratégicamente para desempenarse
como sustancias lipofilicas intercelulares, que
enlazan las matrices de la exina (polen) a la cutina
(estigma). La captura selectiva de granos
compatibles de polen no es aparente en la
interaccion inicial (Ferrari et al., 1985).

La segunda interaccion celular es mas lenta que la
primera y se da solo entre el polen y estigmas
compatibles. Cuando el polen y la papila (o superficie
estigmatica) entran en contacto, constituyen dos
superficies rigidas convexas que son tangentes entre
si (Fig. 34); las distancias macromoleculares entre
ellas son largas y variables. La exina del polen y la
cutina de la matriz se conectan debido a la hidrdlisis
y poliestratificacion de las sustancias (aceites y
ceras) que fueron parte del contacto inicial entre
ellas. Enzimas de la cuticula (cutinasa y estearasa)
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catalizan el proceso. La conexion tubular entre el
polen y la superficie estigmatica se establece
comunmente entre 15 y 30 minutos después de la
polinizacion. Esta conexion tiene un diametro doble
en tamano que el orificio dejado por el tubo polinico
cuando atraviesa la cuticula. El tubo polinico se
desarrolla dentro de la conexién del tubo o la
ocreatina, y va a través de la cuticula del estigma
(Ferrari et al., 1985). La hidratacion del polen y la
formacion de la ocreatina pueden ser inhibidas si el
polen no es compatible. Los tubos polinicos de una
especie muestran marcadas diferencias fenotipicas
durante su crecimiento a través estilos de diferentes
especies. La terminaciéon apical muestra anomalias

citolégicas cuando hay incompatibilidades
especificas en el estigma, estilo, o el saco
embrionario.

FERTILIZACION

La fertilizacion de las angiospermas es un proceso
doble: en el primero, un esperma se une con la célula
huevo dando lugar al zigoto, un proceso llamado
singamia por Strasburger et al. (1908); en el
segundo, se fusionan con los dos nucleos polares de

la célula central creando el endospermo (fusion
triple).

Comunmente el tubo polinico entra al ovario a través
del micropilo (porogamia) a través de la calaza
(calazogamia), o a través de los tegumentos
(pleurogamia). El esperma fertilizador de la célula
huevo penetra a través del aparato filiforme.
Posteriormente el esperma se desplaza a una célula
sinérgida y luego a la célula huevo. La fusién entre el
esperma y el plamalema de la célula huevo resulta
en un puente a través del cual, el esperma entra a la
célula huevo. La fusion de un nucleo del esperma
con el huevo produce un zigoto diploide; la fusién del
nucleo de otro esperma con el nucleo de la célula
central produce un endosperma triploide, tipico en el
60 a 70 % de las dicotiledoneas (saco embrionario
monosporico del tipo Polygonum) (Fig. 21). En los
otros tipos de sacos embrionarios, el endospermo
varia de 2n (tipo Oenothera) a 3n, en especies como
Allium 'y Adoxa. Los restantes tipos de sacos
embrionarios producen un endospermo poliploide
(Flores, 1999; Maheshwari, 1950). La fertilizacion
doble transforma el évulo en semilla.

H,O Atmosférico H,O Atmosférico H,O Atmosférico
i Lipidos de -
Interfase extra-cuticula la exina / Tubo polinico

Captura de agua en el
tubo polinico maternal

Pared celular

Matriz de la cutina
Capa de cara epicular

Captura de agua en el ae
Tubo polinico maternal tubo polinico maternal

Tapoén calizo
Captura de
agua en el

tubo polinico

maternal

Captura de agua en el

Figura 34. Interacciones del polen-estigma; A. Contacto inicial (captura del polen); B. Etapa inicial de la reaccion secundaria
vinculante; C. Etapa final de la reaccion secundaria vinculante (emergencia del tubo polinico); D. Penetracién del tubo polinico en

la cuticula; crecimiento descendente del tubo polinico.
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La fertilizacion puede ocurrir en la misma flor
(autogamia), entre dos flores en un mismo arbol
(geitonogamia) o entre diferentes individuos
(alogamia o xenogamia). Algunas especies pueden
tener autogamia y alogamia en un mismo arbol; este
fendmeno es llamado alautogamia (Radford et al.,
1974).

ESTRUCTURA SEXUAL DE LAS
GIMNOSPERMAS

Las gimnospermas, cuyo nombre significa semilla
descubierta, es un grupo de plantas vasculares
superiores en las cuales los 6vulos y semillas no
estan rodeados de un carpelo. Estos son expuestos
en escamas o estructuras similares, las cuales son
equivalentes a los esporofitos (Foster y Gifford,
1974).

Entre las gimnospermas, las Coniferales son el grupo
dominante. Las Coniferales son  especies
principalmente perennes, maderables y muchas de
ellas tienen un valor econdmico. En los neotrdpicos,
son numerosas las especies de usos comunes y con
un valor econdmico, incluyéndose en este grupo
Pinus oocarpa Schiede ex Schitdl., P. montezumae
Lamb., P. caribaea Morelet, P. maximinoi H.E.
Moore, P. patula Schiede y Schitdl y Cham., P.
ayacahuite C. Ehrenb. Ex Schltr., Abies
guatemalensis Rehder, A. religiosa (Kunth) Chltr. y
Cham. (Pinaceae) y los ciprecillos (Podocarpus
guatemalensis, P. costaricensis, P. macrostachyus,
Prumnopitys standleyi (Buchholz y Gray) de Laub.,
Podocarpaceae).

Las Coniferales son predominantemente monoicas y
tienen los o6vulos y granos de polen agrupados en
estrébilos o conos de diferentes formas y tamanos.
Todas las especies de Pinaceae son monoicas,
aunque algunas familias como las Cupressaceae y
Podocarpaceae tienen especies monoicas y diocas
(Bierhorst, 1971; Foster y Gifford, 1974; Sporne,
1965). Los estrébilos tienen un eje central con
numerosos esporofilos imbricados (2n), llamados
escalas o bracteas, distribuidas en un espiral cerrado
(Fig. 35). Los estrébilos masculinos (androestrébilo)
tienen microspordfilos; usualmente cada
microsporofilo tiene dos sacos polinicos
(microsporangios) en la superficie abaxial inferior. Sin
embargo, Cycas media puede producir mas de 1,000
sacos, Zamia florindana varias docenas, las
Taxodiaceae de 2 a 9, las Cupressaceae de 3 a 6 (a
veces mas), las Taxaceae de 2 a 8 y las
Auracariaceae de 5 a 20 (Foster y Gifford, 1974).

En familias como la Pinaceae, el estrébilo femenino
(ginoestrébilo) tiene megaespordfilos y cada uno
tiene dos ovulos invertidos en la parte adaxial

(superior). Otras familias tienen mas o menos 6vulos
por megaspordfilos; por ejemplo, las Taxodiaceae
tienen de dos a nueve y las Cupressaceae tienen dos
0 mas, mientras que Araucariaceae, Podocarpaceae,
y Taxaceae tienen un sélo 6vulo (Foster y Gifford,
1974; Sporne, 1965).

Los numerosos estrobilos masculinos tienen corta
vida; cuando maduran, tienen un color amarillento,
purpuraceo o rojizo. Los menos numerosos estrébilos
femeninos también muestran variacion en color. El
color esta determinado genéticamente y puede variar
con la elevacion; por ejemplo, el abeto blanco (Abies
concolor) tiene conos de verde claro a purpura
oscuro. La morfologia de los conos verdes es mas
comun en bajas elevaciones, la morfologia con conos
purpura se hace mas comun con el incremento en
elevacion (Sturgeon y Milton, 1980).

CICLO REPRODUCTIVO

La figura 36 ilustra el ciclo reproductivo en una
gimnosperma. La dehiscencia de las anteras permite
la liberacion del polen, y una apertura en la escama
del cono permite la entrada del polen. El periodo de
postpolinizacion — prefertilizacion, puede durar desde
varias semanas hasta afnos. En las especies de
Pinus, el periodo entre la generacién del évulo y la
dispersion de las semillas puede durar 2.25 afos
(Krugman et al., 1974; Bonner et al., 1994) (Fig. 37).
Este periodo incluye la germinacion del polen, el
crecimiento del tubo polinico y la penetracion de la
nucela, al igual que el arquegonio y el desarrollo de
los gametos (Owens y Morris, 1990).

Polen

Los microsporangios (2n) o sacos polinicos tienen
pared, tapetum (en muchas especies) y células
esporégenas. Estas ultimas producen las células
madres de microsporas o microsporocitos, cada uno
de los cuales produce cuatro microsporas (n) por
meiosis. Las microsporas permanecen dentro de la
pared del microsporocito por un periodo variable de
tiempo, dependiendo de la especie (Figs. 36-38).
Durante este periodo, la microspora se divide tres
veces y forma el microgametofito o grano de polen
parcialmente desarrollado. Este tiene dos células
protalicas (que mueren temprano), una célula
generativa y una célula tubo. La apertura del saco
polinico y la liberacion del grano de polen ocurren
usualmente en esta etapa.
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Figura 35. Micro y megaesporofilo en varias gimnospermas
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Después de la polinizacion, el grano de polen
germina y desarrolla el tubo polinico, el cual penetra
al arquegonio a través de la nucela, absorbiendo
nutrientes de origen nucelar. Comunmente, la célula
generativa se divide durante la penetracion del tubo
polinico produciéndose dos o0 mas espermas. En las
cicadaceas y Ginkgo, el esperma es multiflagelado;
las coniferas no tienen flagelos y son estables (Bold,
1967; Foster y Gifford, 1974; Jensen y Salisbury,
1972; Sporne, 1965). En géneros como Pinus,

Podocarpus guatemalensis y Prumnopitys standleyi,
el polen tiene vesiculas de aire o alas (Torres-
Romero, 1988); en otros, como Pseudotsuga, los
granos de polen son esféricos u ovales, con paredes
suaves Yy sin alas. El polen es amarillo y abundante
(Bierhorst, 1971; Foster y Gifford, 1974; Krugman et
al., 1974).

| Esporofito vegetativo |

Estrobilo
Microsporogiado (2n)
( Microsporangio (2n) >

Estrébilo
Megasporangiado (2n)

| Semilla

( Microsporocito (2n) )

| Meiosis |

Megasporangio
| (6vulos)(2n)

Megasporocito (2n) )

( Microsporas (2n) ) (

Embrion (2n)

Meiosis ‘

o

Gametofito masculino
parcialmente desarrollado
(n) “polen”

Dehiscencia del esporangio

Megaspora (una
funcional en cada 6vulo)

| Embriogénesis |

‘ Polinizacion ‘

Transferencia del polen
al évulo (polinizacion)

Crecimiento continuo del
gametofito masculino

Etapa nuclear libre
del gametofito (n)

( Zigoto (2n)

) s R
Desarrollo del gametofito

e N
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tubo polinico (n)

femenino endospérmico
(n) con arquegonio

.

[ Esperma (n) J |

Fertilizacion

Huevo (n) J

Figura 36. Ciclo reproductivo de las gimnospermas
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Ovulo

El 6vulo tiene un tegumento fusionado a un cuerpo
multicelular  llamado nucela (funcionalmente
equivalente al megasporangio). En el apex (extremo
distal) el tegumento forma el micrépilo (Figs. 36-39).
El extremo proximal, opuesto al micropilo es la
calaza. En el extremo micropilar del megasporangio
se desarrolla un megasporocito o célula madre de la
megaspora (2n). Por meiosis, esta célula origina una
tétrada linear de megasporas (n); sélo la megaspora
interior es funcional. Dentro de la megaspora
funcional, se gestan numerosas divisiones nucleares
(Ej. hasta 2,000 nucleos en Pinaceae); la formacion
de la pared celular ocurre mas tarde. Esta comienza
en la periferia 'y sigue hacia el centro
(centripetamente). Un megagametofito se forma y es
rodeado por la pared de las megasporas, la cual
frecuentemente incrementa en grosor (Sporne,
1965). Las células megagametofitas son ricas en
nutrientes. Durante o después de la deposicion de la
pared celular, algunas células de la superficie del
megagametofito, usualmente localizadas en el

extremo micropilar, forman un numero variable de
arquegonios (Ej. de 2 a 6 en Pinus; 2 en Ginkgo y
hasta 60 en Sequoia). Una cubierta de células
estériles encerrando y protegiendo una célula huevo,
localizada en la base del canal forma cada
arquegonio.

POLINIZACION Y FERTILIZACION

La polinizacién es el transporte del microgametofito
endoscopico (grano de polen) parcialmente
desarrollado. El estado de desarrollo en el cual
ocurre la polinizacién en las gimnospermas varia. En
muchas coniferas, taxaceas y Ginkgo ocurre cuando
el ovulo solo tiene células esporogenas o células
madre de las megasporas (Singh y Johri, 1972).
Durante la fase de prepolinizacion, el micropilo esta
abierto y se gestan muchas divisiones celulares en el
6vulo. En muchas especies, una camara de polen se
forma en el extremo micropilar por degeneracion de
las células nucelares (Singh y Johri, 1972).

Figura 37. Ciclo reproductivo del género Pinus. (Tomado de Jensen y Salisbury,1972).
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Figura 38. Ciclo de vida de las gimnospermas (Pinus sp.)
(Tomado de Bonner, Vozzo, Elan y Land, 1994)

El viento es el principal vector polinizador. Sin
embargo, algunas especies son entomofilas.
Coledpteros e himendpteros son los agentes mas
frecuentes. Ejemplos de entomofilia incluyen Zamia

pumila (Tang, 1987), Macrozamia communis
- , Cubierta
Tiempo seminal \
Esporofito
Megagametofito
Célula madre y
de la microspora Embrién
Célula madre Apice del
de la microspora vastago

(Chadwick, 1993) y M. riedlei (Connell y Ladd, 1993).
Los angioestrébilos de algunas Cicadas liberan un
olor fuerte, el cual ayuda a atraer los insectos
(Chamberlain, 1935). Muchas coniferas como Pinus,
tiene polen adherido a los tegumentos, para luego
flotar en un liquido que exuda el ovulo (gota
polinizadora). Cuando la gota se evapora, el polen se
moviliza a la base del canal del micrépilo en donde
encuentra la célula huevo (Owens y Blake, 1985;
Singh y Johri, 1972). En otras especies como Larix
occidentalis y Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco,
el polen es capturado y detenido por una extension
estigmatica con muchos tricomas. Los tricomas
producen una pequefa secrecidon que contribuye al
desarrollo inicial del tubo polinico (Owen y Molder,
1979; Owens y Morris, 1990). El tubo polinico entra a
la pared de la megaspora y se alarga para alcanzar
el arquegonio donde se establece (Foster y Gifford,
1974; Owens y Morris, 1990). Usualmente se da un
largo periodo de tiempo entre la polinizacién y la
fertilizacion. En este periodo el 6vulo sufre varios
cambios: se cierra el canal micropilar, se incrementa
el tamafo y se activa la divisién celular del tejido
esponjoso o tapetum. Este ultimo se origina de
células esporogéneas que no funcionan como células
madre del polen, o de las células rodeando el tejido
esporogéneo. Después, este tejido se degenera y
cae (Singh y Johri, 1972).

Cotiledon
(d)

Semilla

Esporofito

Zigoto

Megasporas N

Esperma

Singamia

Microgametofito

\ Microsporas
Megagametofito
Tubo polinico

(microgametofito)

Micrépilo /
Tegumento
Tegumento @

Megagametofito
(etapa del estado nuclear)

Huev

Espermas en
el tubo polinic

Huevo

Megagametofito
(etapa celulkar)

Figura 39. Desarrollo del megagametofito y la semilla de las gimnospermas (tomado de Jensen y Salisbury,1972).
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La diferencia primaria entre gimnospermas vy
angiospermas es que la fertilizacion en las primeras
no es un proceso doble. La fertilizacion simple se da
cuando un solo esperma se une a la célula huevo y
se desarrolla el zigoto (2n). El esperma restante
degenera y se forma un endospermo no verdadero.
Comunmente son fertilizadas las células huevo de
varios arquegonios sin embargo, sélo se desarrolla
un embrion. El resto del material almacenado en el
gametofito femenino sirve para alimentar el embridn.
El 6vulo es usualmente del mismo tamafo que la
semilla madura. Ginkgo y las cicadaceas tienen un
tubo polinico o haustorial (Sporne, 1965). Se ha
reportado que la fertilizacion doble ocurre en algunas
gimnospermas como Ephedra, Gnetum, Thuja,
Pseudotsuga y Welwistchia; sin embargo sélo ha sido
corroborada en Ephedra nevadensis (Friedman,
1986, 1987, 1990).

EL FRUTO

EL FRUTO DE LAS ANGIOSPERMAS

ESTRUCTURA, DESARROLLO Y
MADURACION.

El fruto es la estructura que contiene las semillas. Se
desarrolla a partir del gineceo de la flor, el cual esta
frecuentemente asociado con otros 6rganos florales.
El proceso de desarrollo del fruto tiene cuatro
estadios:

1) Iniciacién y desarrollo de la yema floral, que
conduce a la formacion de una flor madura, con
uno o varios ovulos en el gineceo (Nitsch, 1965).

2) Detencion de la divisién y alargamiento celular
durante la polinizacion, desarrollo del tubo
polinico y fertilizacion del 6vulo (Nitsch, 1965).
Después de la fertilizacién muchas flores cierran
la corola y sufren un rapido colapso de la corola y
otros organos florales. Este colapso esta
asociado a un aumento en la respiracion y la
produccion de etileno (Flores, 1999; Leopold y
Kriedemann, 1975).

3) Eventos de postfertilizacion:

Crecimiento de la pared ovarica y tejidos
asociados, por alargamiento celular vy
transformacién de la pared ovarica en la pared
del fruto o pericarpo.

Desarrollo de la semilla a partir del ovulo
fertilizado; sin embargo, algunos frutos pueden
desarrollarse sin fertilizacién o desarrollo de la
semilla (partenocarpia). En general, el desarrollo
de la semilla y marchitamiento del perianto y los

estambres ocurren simultdneamente (Flores,
1999; Leopold y Kriedemann. 1975; Nitsch,
1965).

4) Maduracion del fruto seguida de la senescencia y
algunas veces, dehiscencia y abscision. El
pericarpo puede ser mas o menos diferenciado y
con frecuencia muestra dos o mas diferentes
capas. Si estas capas son reconocibles, deben
denominarse (de afuera hacia adentro) de la
siguiente manera: exocarpo (epicarpo),
mesocarpo y endocarpo. Estos términos son
usados con fines descriptivos y no se relacionan
con el origen ontogenético de las capas.

Numerosos frutos tienen patrones de crecimiento
sigmoide, comenzando con un crecimiento
exponencial en tamafo, el cual disminuye luego para
ajustarse a un patron sigmoidal. Otros frutos tienen
un patrén de crecimiento mas complejo que alternan
periodos de crecimiento con intervalos de reduccion
o detencion del crecimiento. Los frutos de muchos
arboles tropicales presentan este tipo de crecimiento,
al igual que algunos cultivos de drupas comestibles
(Leopold y Kriedemann, 1975).

El crecimiento del fruto requiere de division celular y
elongacion de las células. El rango de division celular
varia de un fruto a otro. Algunos completan la divisién
durante la polinizacién, mientras que otros se
extienden en el periodo de la postpolinizacion
(Leopold y Kriedemann, 1975). Las reservas
almacenadas en los frutos son sintetizadas en las
hojas y transportadas por el floema. La existencia de
tejidos haploides, diploides y tejidos triploides
(esporofitos 2n, embribn 2n, pero con genoma
diferente al esporofito, endospermo 3n y perispermo
2n), complica los patrones de crecimiento. Durante el
desarrollo del fruto, el crecimiento diferencial sigue
diferentes direcciones en diferentes partes y tejidos
del fruto.

Normalmente, el crecimiento del fruto depende de, y
es controlado por reguladores del crecimiento que se
sintetizan en las semillas en desarrollo. Las semillas
producen auxinas, giberelinas, citoquininas, acido
absicico y etileno. La relacién entre esas sustancias
es variada y compleja, pero lo mas importante es el
balance regulador en los diferentes estadios de
desarrollo (Kozlowski, 1971; Leopold y Kriedemann,
1975; Nitsch, 1965). En muchas especies con frutos
que carecen de semillas, el fruto puede desarrollarse
bien, por ejemplo, los frutos vacios y los frutos llenos
(samaras) de Terminalia amazoniay T. oblonga (Ruiz
y Pav.) Steud., son iguales externamente (Flores,
1999; 1994h). Generalmente, la extraccion de 6vulos
fertilizados detiene el desarrollo de un fruto en
crecimiento.

Manual de Semillas de Arboles Tropicales 46



La forma del fruto comunmente refleja la distribucion
interna de las semillas (Ej. Cojoba arborea), y la
forma de la semilla normalmente refleja el nimero de
semillas dentro del fruto [Ej. Carapa guianensis
(Flores, 1994a), Eschweilera panamensis, E.
costaricensis]. EI nUmero de semillas dentro del fruto
y el tamafo final del fruto y de la semilla estan
correlacionados. En muchos casos, la forma del fruto
refleja la presion interna ejercida por las semillas
sobrecrecidas desarrolldndose dentro de él; en este
caso, el crecimiento del embridén esta limitado por el
pericarpo (Ej. Prioria copaifera Griseb., Dipteryx
panamensis). La maduracion del fruto es un conjunto
de procesos asociados con la obtencion del tamafio
adecuado y la transformacién cualitativa de los
tejidos. Esta ultima comprende el suavizamiento de
los tejidos como resultado de conversiones
hidroliticas de la sustancias de reserva, al igual que
cambios en la pigmentacion, produccion de sabores,
y desaparicion de las sustancias astringentes (Ej.
Achras, Elaeoluma, Manilkara, Micropholis, Pouteria,
Sapotaceae).

Los cambios hidroliticos en los materiales de reserva
resultan en la produccidon de azlcares a partir de
transformaciones quimicas de almidon vy lipidos. Las
proteinas siguen una transformacion opuesta; son
sintetizadas durante el proceso de maduracién (Biale,
1950, 1964; Sacher, 1973). Enzimas presentes en los
tejidos suavizan el fruto; este proceso requiere que
se tornen solubles sustancias pépticas presentes en
las células.

La maduracion del fruto produce cambios drasticos
en la tasa respiratoria. El incremento en respiracién
conocido como respiracion climatérica esta
relacionado con la concentracidon de etileno. Otros
eventos asociados con la maduracion del fruto
incluyen el incremento de acido ribonucleico (ARN) y
cambios en la permeabilidad celular. El climaterio es
el periodo de desarrollo de ciertos frutos
(especialmente frutos carnosos) en el que ocurren
muchos cambios bioquimicos que determinan la
transicion de crecimiento a senescencia y
maduracion. Estos cambios son iniciados por la
produccion autocatalitica de etileno (Smith y Parker,
1966).

ABSCISION DEL FRUTO

La abscision es la separacion organizada de células
dando como resultado la separacion de tejidos; esto
ocurre en hojas, flores, frutos y tallos (Leopold y
Kriedemann, 1975). La absicién ocurre durante la
apertura de muchos tipos de frutos (frutos
dehiscentes). La accion de los reguladores del
crecimiento causa la abscision en diferentes estadios
de desarrollo del fruto. Cuando esto ocurre en la
madurez, los frutos pueden contener semillas (frutos

indehiscentes; Ej. Minquartia guianensis, Prioria
copaifera). Si la dehiscencia precede la abscision, el
fruto normalmente no tiene semillas (Ej. Cedrela).

La zona de abscisién varia en diferentes frutos; un
fruto puede tener mas de una zona. Por ejemplo, las
manzanas tienen abscision en la base del pedicelo,
mientras que Prunus (ciruelas), Calophyllum
brasiliense y Minquartia guianensis se separan
primero en la base del fruto y luego en la base del
pedicelo.

El grado de diferenciacion celular en la zona de
abscision varia de un fruto a otro. La abscision es un
proceso activo que involucra la separacion de las
capas intermedias de la pared celular en la linea de
abscisién, bajo una accidén enzimatica. Una celulosa
y una poligalacturonasa usualmente estan
involucradas en el proceso. La abscision requiere la
sintesis de proteinas; Ej. el etileno estimula la
abscisién e induce la sintesis de enzimas en la pared
celular (Biale, 1950; Leopold y Kriedemann, 1975;
Sacher, 1973; Wilson y Hendershott, 1982).

DEHISCENCIA

La ruptura espontanea del pericarpo que permite la
dispersion de semillas se conoce como dehiscencia.
Los métodos de dehiscencia son diversos (fig. 40). Si
el ovario se deriva de un solo carpelo, el pericarpo
puede romperse longitudinalmente sobre la sutura
ventral (sutura que une los margenes del carpelo), en
la sutura dorsal (linea de la vena media), o en ambas
suturas. En ovarios con dos o mas carpelos, la
separacién de los tejidos ocurre en la linea (septa)
que une carpelos contiguos; este tipo de dehiscencia
es llamado septicida. Cuando la ruptura ocurre en la
parte media del carpelo (medio del I6culo) en la vena
dorsal, se llama dehiscencia loculicida. En algunos
frutos la dehiscencia que se da en el anillo horizontal
alrededor de todos los carpelos es conocida como
dehiscencia circuncisa. La dehiscencia puede
también ocurrir en uno o varios poros (dehiscencia
poricida), la cual algunas veces tiene un opérculo
(poricida-opercular).

CLASIFICACION DE LOS FRUTOS

La organizacion de las flores en relacion al numero,
distribucion, grado de fusién y estructura de los
carpelos, influyen en el tamano, forma, textura y
anatomia de los frutos (Flores, 1999). La clasificacion
de los frutos son artificiales y enfatizan ciertos
factores anatémicos y biolégicos, como son textura
del fruto (seco o carnoso) y su dehiscencia
(dehiscentes o indehiscentes). Aunque estas
caracteristicas son validas con el propdsito de
clasificacion, llevan a la yuxtaposicion y duplicacion
de subtipos en algunos sistemas (Flores, 1999;
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Foster y Gifford, 1974). El sistema de clasificacion
descrito en este capitulo es simple y orientado a
especies de arboles. Omite subtipos que no se
encuentran entre los arboles, como en el caso de las
cariopsides, fruto comidn en gramineas y la cipsela,
comun en Asteraceae. Los frutos estan separados en
tres categorias: simples, agregados y multiples. Un
fruto simple proviene de un solo gineceo,

Figura 40. Tipos de dehiscencia del fruto

monocarpelar o sincarpico; el fruto agregado se
deriva de un gineceo apocarpico, cuyos carpelos
conservan su identidad hasta la madurez. El fruto
multiple se deriva de una inflorescencia; esto es, de
la combinacidon de gineceos de muchas flores, las
cuales a veces son coalescentes. Si algunos de
estos frutos contienen tejido extracarpelar, es un fruto
accesorio (Flores, 1999; Foster y Gifford, 1974).
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Frutos Simples

La textura del pericarpo se usa para categorizar los
frutos simples en secos (dehiscentes e
indehiscentes) y frutos carnosos.

Frutos secos indehiscentes

Son frutos que permanecen cerrados al madurar.
Estos frutos usualmente se originan de ovarios en los
cuales solo se desarrolla una semilla simple; sin
embargo, en algunos casos mas semillas pueden
estar presentes. Esta categoria incluye varios tipos
de frutos (Fig. 41):

Aquenio: fruto pequefio con una sola semilla unida a
la pared del fruto en un solo punto; se deriva de un
ovario superior con un solo léculo. Ej. flor del sol
(Helianthus annus, Asteraceae).

Balausta: fruto con numerosos l6culos y numerosas
semillas, con pericarpo coraceo. Ej. Punica granatum
(Punicaceae).

Figura 41. Frutos secos indehiscentes

Calibio (balano): fruto duro con un solo Iéculo
desarrollado en el fruto maduro (Fig. 41 y 42). El
calibium deriva de un ovario inferior; Ej. Encino
(Quercus, Fagaceae). Los encinos son tienen flores
tricarpelares y triloculares, con dos 6vulos por léculo,
aunque so6lo un loéculo y un 6vulo se desarrollan
(Abbe, 1974). Los frutos del encino tienen un
involucro seco y cupulado; por esa razoén, el fruto se
clasifica a menudo como un fruto accesorio, bajo el
nombre de cupula o glande.

Capsula indehiscente: se deriva de un ovario con
dos o mas loculos (Fig. 41 y 43-45); Ej. Crescentia
cujete, Amphitecna sessilifolia  (Bignoniaceae);
Catostema fragans (Bombaceaee); Apeiba tiboubou,
Heliocarpus appendiculatus (Tiliaceae) y Simira
moxonii (Rubiaceae).

Nuez: fruto con sélo una semilla. El pericarpo es
duro. Usualmente se deriva de un ovario unilocular;
Ej. Anarcadium excelsum 'y A. occidentale
(Anacardiaceae). En A. occidentale la estructura
carnosa corresponde al pedicelo (Fig. 41).
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Samara: diaspora alada (Fig. 41 y 45-48); Ej.
Anacardiacea (Astronium graveolens), Bombaceae
(Covanillesia platanifolia), Combretaceae (Terminalia
amazonia, T. oblonga), Oleaceae (Fraxinus uhdei
(Wenz.) Lingelsh.), Fabaceae-Caesalpinoioideae
(Sclerolobium costaricense, Tachigali versicolor),
Fabaceae-Papilionoideae (Dalgerbia retusa,
Hymenolobium  mesoamericanum,  Platymiscium
pinnatum) (Jacq.) Dugand, P. pleiostachyum,
Myrospermum frutescens, Myroxxylon balsamum (L.)
Harms, Paramacharium  gruberi,  Pterocarpus
bayesii), Polygonaceae (Triplaris surinamensis), y
Ulmaceae (Phyllostylon brasiliensis Capam. EXx.
Benth. y Hook f.). Algunos autores llaman la samara
de diferentes Fabaceae, como vaina samoroide.

Camara: Es un fruto unicarpelar; indehiscente o con
dehiscencia tardia. El pericarpo y la cubierta de la
semilla son independientes. (Fig. 41 y 49-52). Esta
forma aparece frecuentemente en legumbres vy
comunmente han sido descritos como una vaina
indehiscente, Ej. Fabaceae-Caesalpinoioideae
(Cassia grandis, Hymenaea coubaril, Prioria
copaifera, Tamarindus indica L.) Fabaceae-
Mimosoideae (Enterolobium cyclocarpum (Jacq.)
Griseb.), Fabaceae-Papilionoideae (Andira inermis,
A. surinamensi, Diphysa americana (con camaras de
aire en el pericarpo) y Dipteryx panamensis
(dehiscencia tardia).

Frutos secos dehiscentes.

Son aquellos frutos que se abren al madurar. Los
siguientes tipos se encuentran en esta categoria (Fig.
53).

Capsula: fruto que se deriva de un ovario con dos o
mas carpelos. El pericarpo se abre a lo largo de
lineas predeterminadas que son el resultado de
tensiones en el tejido al secarse. Algunos tipos de
capsulas son:

Acrocidal: Se abre a través de fisuras o
aperturas especificas, Ej. Gossypium hirsutum.
Circuncisa (pixidio): La cubierta se llama
opérculo y la linea de dehiscencia es una
circunferencia bien definida. Es comun en
Lecythidaceae (Figs. 53-55); Ej. Lecythis ampla,
Eschwilera panamensis, E. costaricensis y
Couratari guianensis Aubl.

Loculicida: Capsula que se abre
longitudinalmente en la cavidad de un léculo

(regidn de la vena media) (Figs. 53 y 56-59); Ej.
Tiliaceae (Luehea seemannii), Bixaceae (Bixa
orellana), Bignoniaceae (Jacaranda copaia
(Aubl.) D. Don, Tabebuia rosea (Bertol.) DC., T.
chrysantha), Elaeocarpaceae (Sloanea faginea,
S. latifolia), Loganiaceae (Placospermum
buxifolium),  Meliaceae  (Guara,  Trichilia),
Sapindaceae (Cupania) y Turneraceae (Erblichia
adorata).

Porocida: Capsula que se abre a través de
poros. Si el poro tiene un opérculo, la capsula
tiene dehiscencia porocida-operculada.; E;j.
Triodanis.

Septicida: La capsula se abre longitudinalmente
a través de septos (Figs. 53 y 60-62). Es comun
en Meliaceae (Cedrela, Carapa guianensis,
Swietenia), y Myristicaceae (Virola, Otoba,
Myristica fragrans).

Foliculo. Es un fruto derivado de un carpelo que se
abre a lo largo de una sutura. (Fig. 63); Ej.
Proteaceae (Roupala montana, Macadamia
integrifolia).

Legumbre o Vaina: Fruto coriaceo derivado de un
gineceo monocarpelar. Se abre a lo largo de suturas
dorsales y ventrales (Fig. 53 y 64). Fruto tipico de las

Fabaceae-Caesalpinoideae (Copaifera aromatica
Dwyer, Peltogyne purpurea), y Fabaceae-
Mimosoideae (Cojoba arboreae, Abarema
macrademia). La dehiscencia es explosiva en

Pentaclethra macroloba (Fabaceae-Mimosoideae) y
Gliricidia sepium (Fabaceae-Papilionoideae).

Lomento: Es una legumbre o vaina que se separa
en segmentos. Cada segmento contiene una semilla
(Fig. 53); Ej. Muellera frutescens (Fabaceae-
Papiloinoideae) y Senna skinneri (Fabaceae-
Caesalpinioideae). Esta ultima presenta un caso
extremo de especializaciéon; la vaina tiene
constricciones profundas en los sitios de ruptura.

Esquizocarpo: Fruto que se divide en unidades o
frutillas, las cuales contienen la semilla (Figs. 53 y
65-66); Ej. Hevea brasiliensis Mull Arg. y Hura
crepitans (Euphorbiaceae). El mericarpo
(cremocarpo, carpopodio) son las unidades; si una
unidad es equivalente a medio carpelo es llamada
carcérulo.
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Figura 53. Frutos secos dehiscentes
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Figura 60
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Frutos carnosos

Estos frutos se derivan de un gineceo monocarpelar
o multicarpelar (Fig. 67). El pericarpo tiene tejido
carpelar o extracarpelar (hipantio, perianto, androceo,
pedunculo, bracteas) (Fahn y Werker, 1972). El
pericarpo puede ser carnoso en las partes internas o
externas; en algunas frutas ambas zonas son
carnosas. En algunos frutos la placenta y las
particiones de ovarios multiloculares también son
carnosas. Las principales frutas carnosas son:

Pomo: Fruta derivada de un gineceo con dos o0 mas
carpelos y un ovario inferior. El receptaculo y el
hipantio son adnatos al ovario y forman la mayoria
del tejido carnoso. El endocarpo es cartilaginoso (Fig.
67); Ej. Rosaceae (Pyrus malus, Pyrus communis y
Cydonia oblonga).

Baya: Fruto con un pericarpo suculento (Figs. 67-70),
Ej. Myrtaceae (Psidium friederichstbalianum, P.
guajava, Syzygium jambos, Myrcianthes fragans),
Clusiaceae (Calophyllum brasiliense, Symphona

Figura 67. Tipos de frutos carnosos

globulifera), Lauraceae (Ocotea, Nectandra, Persea)
y Rubiaceae (Posoqueria).

Drupa: Fruto con un endocarpo duro (Figs. 67 y 71-
73); Ej. Anacardiaceae (Spondias purpurea, S.
mombin, Mangifera indica, Tapirira), Caryocaraceae

(Caryocar costarricense), Chrysobalanaceae
(Liconia), Euphorbiaceae (Hyronima),
Malpigghiaceae (Byrsonima crispa), Olacaceae

(Minquartia guianensis), Sapindaceae (Meliccocus
bijugatus) y Verbenaceae (Vitex cooperi).

Hesperidio. Baya septada con un pericarpo grueso
(fig. 67). La mayor parte del fruto se deriva de
tricomas glandulares. Es tipico en las Rutaceae
(Citrus).
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Figura 71
Frutos agregados
Existen varios tipos de frutos agregados (Fig. 74):

Poliaquenio (Aquenodio, Achenecetum). Agregado
de aquenios; Ej. Fresas (Fragaria vesca).

Polibaya (Baccario, Baccacetum). Agregado de
bayas; Ej. Annonaceae (Asimina ftriloba, Cananga
odorata, Uvaria). Las bayas pueden ser agregadas y
sincarpicas como en Annona reticulata, A. muricata,
A. pittieri y otras especies.

Polidrupa (Drupacetum). Agregado de drupas; Ej.
Bursera simaruba (Burseraceae).

Polifoliculo (Follicetum). Agregado de foliculos; Ej.

Annonaceae (Anaxagorea crassipetala, A.
phaeocarpa, Xylopia aromatica, X. frutescens,
Cymbopetalum costaricense, C. torulosum,
Guatteria), y llliciaceae (lllisium verum, I. anisatum),
Apocynaceae (Aspidosperma, Prestonia
surinamensis, Stemmadenia, Tabernaemontana),

Magnoliaceae (Magnolia poasana) y Sterculiaceae
(Helicteres guazumaefolia, Sterculia). Desmopsis
bibracteata (Annonaceae) tiene foliculos agregados
con constricciones entre semillas sucesivas, similares
a las encontradas en lomentos.

Polisamara (Samaracetum). Agregado de samaras
(Fig. 74); Ej. Aceraceae (Acer pseudoplatanus),
Magnoliaceae (Liriodendron tulipifera L.),
Sapindaceae (Thouinidium dodecandrum) y Tiliaceae
(Goethalsia meiantha).

Frutos multiples
Estos frutos se encuentran a lo largo de un eje simple
y son usualmente coalescentes. Los mas comunes

son:

Bibaca. Doblemente fusionada; Ej. Lonicera.

Figura 72

Figura 73

Sorosis. Fruto usualmente coalescente en un eje
central; se derivan de los ovarios de varias flores; Ej.
Moraceae (Artocarpus altilis).

Siconio. Sincarpo con varios aquenios en la pared
interna de un receptaculo hueco (Fig. 74); Ej. Ficus.

EL FRUTO DE LAS GIMNOSPERMAS

La fertilizaciéon estimula el crecimiento de los
ginoestrobilos jévenes, los cuales, en especies como
Pinus tienen mas de un afio de edad. Muchos
géneros tienen ginoestrébilos lefosos (Pinus, Picea,
Pseudotsuga); otros tienen escamas fusionadas
formando una estructura similar a una baya alrededor
de las semillas (Juniperus). En algunas especies
como Taxus y Torreya, las semillas se desarrollan en
los arilos carnosos (Foster y Gifford, 1974; Krugman
et al., 1974; Sporne, 1965). En Podocarpus y
Prumnopitys, las escamas ovuliferas forman una
cubierta carnosa llamada epimacio, la cual rodea la
semilla (Fig. 75). Esta estructura puede estar parcial
o totalmente fusionada al tegumento del 6vulo y aun
con la bractea que subtiende las escamas ovuliferas
(Sporne, 1965).

El desarrollo de la pre y post-fertilizacion del
estrébilo, muestra facetas similares a la de los frutos
de las angiospermas. Parametros como tamano y
contenido de humedad muestran fluctuaciones
diarias como consecuencia de las variaciones en los
niveles de humedad, incremento del peso seco, tasas
de respiracion y almacenaje de carbohidratos vy
minerales. Sin embargo, en las ultimas etapas de
maduracion el nivel de humedad disminuye. Hay una
reduccion en peso, respiracion y movilizacion de
nutrientes a la semilla. La actividad metabdlica
disminuye con la consecuente deshidratacion vy
apertura de las escamas (Krugman et al., 1974;
Singh y Johri, 1972).
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Figura 74. Frutos multiples y agregados.
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Figura 75. Frutos de diversas gimnospermas

La semilla es el sitio donde el esporofito (embridn) se
desarrolla parcialmente y el vinculo entre
generaciones sucesivas. Es una etapa critica
intermediaria en el ciclo de vida de las angiospermas
y gimnospermas, lo cual garantiza la propagacion y
supervivencia de las especies.

Las semillas son entidades dinamicas vy
tridimensionales, y su morfologia es el resultado de
procesos fisiolégicos y ambientales. La configuracion
fisica (tamafio, forma, distribucion y estructura tanto
de los tejidos como de odrganos) influencia, en
diferentes etapas ontogenéticas, la naturaleza y
eficiencia de las actividades funcionales.

LA SEMILLA DE LAS ANGIOSPERMAS
Desarrollo de la Semilla

El 6vulo, cuyo saco embrionario fue fertilizado dos
veces, es el punto de partida para el desarrollo de la
semilla (Bhatnagar y Johri, 1972). En algunos casos,
el proceso es largo y complicado; en otros es corto y
simple.

En el desarrollo de la semilla,
identificadas tres fases funcionales:

pueden ser

1.Divisiones celulares producen el tejido que formara
la cubierta de la semilla, el endospermo y el
embridn (embriogénesis temprana); esta etapa se
caracteriza por un incremento rapido en peso
fresco.

2.Cambios ontogenéticos garantizan el éxito de la
descendencia como una unidad independiente, a
través del almacenamiento de reservas. Esto lleva
a un incremento en el peso seco.

3.El secado de la maduracién produce una etapa de
latencia metabdlica en la que se alternan el final

del desarrollo de la semilla y el comienzo de la
germinacién. En esta etapa, el peso fresco
decrece. Muchos estudios sugieren que este
periodo de deshidratacién es importante para la
transicion de actividades desde el desarrollo de la
semilla  (especialmente el embrion) a Ia
germinacién y desarrollo de la plantula (Bewlwy y
Black, 1982, 1994; Kermode, 1990, 1995, 1997;
Kermode y Bewlwy, 1985a, 1985b, 1986; Kermode
y Jiang, 1994; Kermode et al., 1989).

El secado de maduracion garantiza la inactivacion
permanente del metabolismo de la semilla durante el
proceso de dispersion y el periodo antes de la
germinacién. Esta inactividad es provocada por la
reduccion del contenido de agua en el tejido, la
impermeabilidad de la cubierta y la presencia de
inhibidores. La influencia de estos factores varia de
una especie a otra, pero muchas semillas no
germinan si son removidas de la planta materna
antes de esta etapa. Sin embargo, una germinacion
precoz puede ser inducida a través de un periodo de
desecacidn-rehidratacion (Bewlwy y Black, 1994;
Kermode et al., 1989). El secado de maduracién
detiene el desarrollo de la semilla e irreversiblemente
impide la germinacion y el desarrollo de la plantula.
Una reducciéon dramatica se gesta en la sintesis de
proteinas almacenadas. La sintesis de reservas se
detiene e inicia la sintesis de proteinas relacionadas
con la germinaciéon y desarrollo de la plantula (Ej.
enzimas relacionadas con la movilizacién de
reservas). El cambio de expresién genética parece
actuar en los niveles de transcripcion y post-
transcripcion (MARN). ElI secado suprime Ia
produccion de mensajes necesarios para sintetizar
proteinas. Cuando las semillas se rehidratan, se
incrementan los mensajes para sintetizar proteinas
usadas en el desarrollo y crecimiento (Kermode vy
Jiang, 1994; Kermode et al., 1989).

Reguladores del crecimiento presentes en los tejidos
de semillas en desarrollo (acido indolacético, AlA),
giberelinas (GAs), citoquininas y acido abscisico
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(ABA) parecen estar envueltos en varios procesos.
Estos procesos son desarrollo de la semilla
(crecimiento: division celular y elongacion) vy
diferenciacion celular (diferencia cualitativa entre
células, tejidos y drganos), incluyendo la interrupcién
y crecimiento antes de la germinacion de la semilla;
acumulacion de las sustancias de reservas;
desarrollo de los tejidos extraseminales (crecimiento
y diferenciacion celular); y diversos efectos
fisiolégicos en los tejidos y 6rganos cercanos al fruto
en desarrollo (Bewlwy y Black, 1994).

Las giberelinas bioldgicamente activas muestran
concentraciones altas durante el crecimiento del
embrién (especialmente en la divisidon celular) y del
endospermo. El acido abscisico juega un papel
importante en el desarrollo y la maduracién de las
semillas. Esta asociado méas con la reduccion del
crecimiento del embriéon que con su promocion; en
muchos casos esta presente en la embriogénesis
normal pero no en la germinacion y extension
longitudinal del eje embrionario. La concentracion del
acido también parece influenciar la deposicion de
proteinas y otras reservas y, en muchas especies, la
mayor concentracién de ABA coincide con la mayor
tasa de sintesis de reservas (Bewley y Black, 1994).
También induce la expresion de deshidrinas (LEA) lo
cual es una acumulaciéon de proteinas durante las
Ultimas etapas de la maduracion de la semilla
(embriogénesis tardia). Sin embargo, las funciones
completas del ABA no son bien comprendidas
todavia. La expresion de las deshidrinas termina
cuando la germinacion comienza (Ferrant et al,
1993). La pérdida de agua durante el proceso de
maduracion es comun en muchas semillas, las
cuales pueden disminuir su peso fresco a menos de
un 5a 10 %.

En zonas templadas y especialmente en los trépicos,
muchas semillas no tienen secado de maduracion, no
tienen una reduccién en el metabolismo celular y no
exhiben un marcado final del estadio de desarrollo de
las semillas (Cébme y Corbineau, 1996a, 1996b,
Corbineau y Cbme, 1988; Finch-Savage, 1992a,
1992b, 1996; Finch-Savage y Balke, 1994; Kermode,
1997). Durante la dehiscencia y dispersion del fruto,
el desarrollo de la semilla es seguido por la
germinacién-desarrollo de la semilla sin interrupcion.
En algunas especies, el desarrollo de la plantula
ocurre cuando la semilla esta aun dentro del fruto y
éste esta unido al arbol. Estas semillas se llaman
viviparas y se ha demostrado experimentalmente que
la inhibicion en su desarrollo requiere altas
concentraciones de ABA (Bewley y Black, 1994). Los
manglares creciendo en areas costeras protegidas en
los trépicos, son un buen ejemplo de semillas
viviparas. Especies comunes en las costas de
América son Rhizophora racemosa

(Rhizophoraceae), Pelliciera rhizophorae (Theaceae),
Avicennia germinans (L.) L., A. bicolor (Verbenaceae)
y Laguncularia racemosa (L.) C.F. Gaertna.
(Combretaceae). Inga paterno Harms (Fabaceae-
Momosoideae) tiene también semillas viviparas (Fig.
76). Cojoba arborea y C. costaricensis (Fabaceae-
Mimosoideae) muestran una viviparidad incipiente
(Fig. 77). Las semillas sobrecrecidas descritas por
Corner (1951, 1953), parecen representar un tipo
intermedio las cuales tienen un desarrollo
embrionario continuo limitado por un pericarpio duro
e indehiscente (Dipteryx panamensis, D. odorata y
Prioria copaifera). En estas semillas, los cotiledones
se doblan y empiezan a desfigurarse debido a que el
espacio es inadecuado. La plumula, la cual esta bien
desarrollada, usualmente tiene un epicétilo incipiente
y varios primordios foliares en diferentes etapas de
desarrollo.

Figura 76

Figura 77
Embriogénesis

El desarrollo del embriéon incluye dos procesos
fundamentales: el establecimiento de una precisa
organizacion espacial de las células derivadas del
zigoto (patron de formacion) y, la generacion de la
diversidad celular dentro del embrién en desarrollo
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(citodiferenciacién). Estos procesos estan
coordinados para desarrollar una estructura
morfolégica reconocible, regulada por el patron de
embriogénesis de las especies. Aunque en las
plantas la mayoria de la organogénesis ocurre en la
fase postembridnica, el patron embridnico revela una
coordinacion del crecimiento y desarrollo durante el
proceso de crecimiento (Flores, 1999; Lindsey y
Topping, 1993).

Embriogénesis temprana.

El patrén de formacion de la embriogénesis tiene tres
niveles: patrén de organizacion celular, patréon de
acumulaciéon de proteina y patron de expresién
genética. (Lindsey y Topping, 1993).

El zigoto wunicelular evoluciona en un embrion
multicelular con o6rganos diferenciados vy las
potencialidades de una planta adulta. Esto ocurre a
través de una secuencia programada de eventos
(patrén de embriogénesis). En las angiospermas, el
embrién esta localizado en la terminacion micropilar
del saco embrionario. Su terminacién basal esta
unida a la pared del saco embrionario y su eje apical
mirando hacia la célula central. Después de la
fertilizacion la célula del zigoto se polariza (establece
diferencias estructurales y fisiolégicas). El reticulo
endoplasmatico y los organelos celulares se
reorganizan alrededor del nucleo. Durante la mitosis,
el zigoto polarizado se divide formando dos células
hijas que tienen los elementos del citoplasma
distribuidos diferencialmente. Este factor tiene un
gran efecto en la embriogénesis. En muchas
angiospermas el zigoto se divide transversalmente,
produciendo una célula calazal o apical (ca) y una
célula basal (cb); en algunos casos excepcionales, la
divisién celular es longitudinal u oblicua como en el
caso de las Piperaceae y Dipsacaceae (Flores, 199v
9; Natesh y Rau, 1984). Las células derivadas de la
célula apical contribuyen a la formacion de la mayor
parte del proembrion y del embriéon (usualmente la
plumula y los cotiledones); la célula basal y sus
derivados forman comunmente el hipocédtilo y el
suspensor.

Las variaciones en la orientacion de la pared celular y
la secuencia de division de las células en el embrion
son la base para la clasificacion de los tipos
embrionales (Fig. 78). La separacién de tipos,
excepto la piperacea, se basa en el destino de la
célula apical del proembrion, durante la segunda
division y subsiguientes, asi como en la contribucion
de la célula basal a los 6rganos embrionarios.

En el tipo onagraceo, una division vertical en la célula
apical (ca) y una divisién transversal en la célula
basal (cb) resulta en una tétrada de células formando

una “T”. La ca y sus derivados forman la mayor parte
del embrion (zona cotiledonar, meristemo apical,
zona hipocotilar). La cb forma la corteza radical, la
radicula y el suspensor. El proembriéon en el tipo
asteraceo se forma a través de una division vertical
en ca y una divisién transversal en cb. En algunas
taxas, la ca se divide en forma oblicua y cuando el
cuadrante se forma, una de las células da origen a la
epifisis. A través de crecimiento sucesivo, la epifisis
produce el epicétilo. Las células restantes en el
cuadrante desarrollan los cotiledones. En este tipo,
cb contribuye a formar una porcién considerable del
embrion (region hipocotilar, corteza radical, radicula y
suspensor). El tipo solanaceo forma una tétrada
lineal de células. Dos células derivadas del ca forman
la mayor parte del embrién; cb no se involucra en la
organizacion del embrion, pero forma la radicula y el
suspensor. El tipo quenopodiaceo tiene una tétrada
lineal; ca produce la regidn cotiledonar, el meristemo
apical y la mitad del hipocétilo, mientras que cb
produce la otra mitad del hipocétilo, la corteza
radical, la radicula y el suspensor. El tipo cariofilaceo
difiere de los anteriores, aqui, cb no se divide y ca
origina el embrién. El tipo piperaceo incluye los casos
en los cuales el zigoto se divide en un plano
longitudinal (Natesh y Rau, 1984).

El tiempo y los mecanismos de fijaciéon del eje polar
en el zigoto son muy importantes en la morfogénesis.
El establecimiento de la polaridad vy la
histodiferenciacion del zigoto y proembridon ocurren
en la ausencia de movimiento celular, debido a la
tasa y planos de divisién celular y la subsecuente
elongacion celular. Como resultado se forman las
regiones que producen los meristemos apicales y
radicales (Flores, 1999; Steward, 1970; Steward et
al., 1970). Estos cambios marcan el comienzo de la
sintesis  mMARN en los zigotos durante Ia
embriogénesis temprana (Flores, 1999).

Durante las fases de zigoto, proembrion y embrional,
existe una coordinacion bioquimica. Existe también
un patrén especifico para la sintesis de proteinas,
lipidos y carbohidratos, en el embrion y otras
estructuras de la semilla. Los tres tipos de proteinas
involucrados en la sintesis son: enzimas promotoras
del movimiento de reservas; proteinas estructurales
asociadas con las membranas y ribosomas vy
proteinas almacenadoras en las cuales el LEA o
deshidrina se vuelve critico.
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Figura 78. Principales tipos de embriogénesis (tomado de Natesh y Rau, 1984)
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La activacion y expresiéon de los genes durante la
embriogénesis, especialmente aquéllos que regulan
aspectos especificos del desarrollo, son objeto de
muchas investigaciones. Lindsey y Topping (1993)
identificaron un gen en Arabidopsis que se expresa
en la regiodn basal del proembrion, cuando este ultimo
esta en la etapa de corazon y en el meristemo radical
cuando es un adulto. Mediante el estudio de
mutaciones, los investigadores han podido probar
que numerosos lugares controlan los diversos
aspectos de la embriogénesis. Procesos tales como
la division celular y la morfogénesis per se, asi como
el establecimiento de la polaridad el embrién y la
forma del endospermo, estan determinados por
genes que pueden ser identificados con facilidad. La
Figura 79 muestra algunas mutaciones del patron
apical-basal en Arabidopsis (Mayer y Shain, 1974;
Mayer et al., 1991). En la mutacion A, la célula apical
no forma la plumula, y los cotiledones se parecen al
embrién de alguna Lecythidaceae tal como Lecythis
ampla (Flores, 1994d, 1999). Puede ser que la
embriologia de L. ampla revelara similitudes a las
encontradas en la mutacion A. La Figura 80 muestra
las jerarquias propuestas por Lindsey y Topping
(1993), en la expresion genética embrional que
regulan la division celular y la citodiferenciacion
durante la embriogénesis.

Diferenciacion del embrién

El crecimiento tridimensional del embrién inicia con la
formacion de paredes verticales en las derivadas de
la célula apical. Divisiones posteriores en diferentes
planos producen un embrién globular. En esta etapa,
la diferenciacion se inicia con el establecimiento de
los cotiledones y epicétilos en el polo del vastago;
también se distinguen la region hipocotiledonar y el
polo radical con la hipodfisis. Estas organizaciones no
estan estrictamente correlacionadas con el linaje
celular o con sistemas lineales. Las regiones
cotiledonar, epicotilar, hipocotiledonar e hipdfisial,

son identificadas después del crecimiento vy
diferenciaciéon de cada drgano incipiente. La regién
hipocotiledonar contribuye a la formacién del eje
embrional, mediante division y alargamientos
celulares. Esta fase de crecimiento diferencial del
embrion conduce al establecimiento de los
meristemos y a una acentuacion de las diferencias
entre vastago y raiz (Natesh y Rau, 1984).

La histogénesis embrional en semillas que carecen
de un secado de maduracién es similar en sus
etapas iniciales, a la de semillas que cuentan con
este tipo de maduracién; sin embargo, variaciones
marcadas ocurren en la embriogénesis tardia.
Muchas semillas sin secado de maduracion son
grandes, con embriones bien desarrollados como es
el caso de Aesculus hipocastanum (Tompsett y
Pritchard, 1993), Dipterocarpus (Tompsett, 1987),
Quercus robur (Finch-Savage, 1992a, 1992b), Hevea
brasiliensis (Chin et al., 1981), Calophyllum
brasiliense (Flores, 1994b), Mangifera indica
(Corbineau y Céme, 1988; Corbineau et al., 1987), y
Sclerocarya birrea (Gamené, 1996). Otras semillas
son grandes pero tienen embriones pequefios vy
rudimentarios como los de Hyeronima alchorneoides
(Flores, 1993c). Todas estas semillas incrementan en
peso seco hasta el momento de la dehiscencia, con
poco o sin pérdida de peso fresco; sin embargo, una
reduccién del contenido de agua es caracteristica de
varias semillas sin secado de maduracion (Finch-
Savage, 1996). El crecimiento embrionario puede
continuar (incremento del peso seco) después de la
dehiscencia y en ausencia de agua suficiente para
promover la germinacion (Finch-Savage, 1996); sin
embargo, en las selvas con regimenes de lluvia muy
altos, las semillas o frutos (diasporas) caen al suelo
hidmedo, a veces inundado, vy contintan
hidratandose.

Y- Vv v Y

Figura 79. Origen y forma final de mutantes del patron apical-basal (tomado de Lidsey y Toppin, 1985).
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Las dicotiledéneas y monocotiledéneas tienen
desarrollo embrional similar (Lakshmanan, 1972).
Durante la embriogénesis temprana -desde las fases
de cuadrante y octante y la formacion del embridn
globular-, hay similitudes en el linaje y configuracién
de las células en ambos grupos. Las diferencias
fundamentales se originan durante la diferenciacion
del embridén globular. La organizacion del meristemo
apical sigue patrones morfogenéticos completamente
diferentes. En las dicotileddneas, las células axiales
que forman la epifisis tienen una tasa de crecimiento
menor a la de las células circumaxiales. En las
monocotiledéneas, la mitad de la célula terminal y
sus derivados tienen las caracteristicas de la epifisis
dicotiledonar con crecimiento lento, mientras que la
otra mitad que forma el locus cotiledonar, tiene una
tasa de crecimiento rapido. La posicion lateral
aparente del apice del vastago en las etapas tardias,

Fertilizacién

se debe al crecimiento rapido del unico cotiledén de
las monocotiledéneas. El epicotilo y el cotiledon de
las monocotiledéneas se originan de una misma capa
de células terminales (Lakshmanan, 1972). Los dos
loci se diferencian por una pared vertical en la capa
terminal. La diferencia encontrada en la pared vertical
en la region terminal es conspicua durante la etapa
de cuadrante. (Lakshamanan, 1972). En las
dicotileddneas, las dos células opuestas al cuadrante
terminal formas los cotiledones; en las
monocotiledéneas, el numero de células del
cuadrante que da origen al cotiledon, es variable
(Lakshmanan, 1972). A pesar de estas variaciones,
los cambios ocurren en las diferentes etapas
ontogenéticas, dando como resultado un sistema
morfogenético organizado, del cual evolucionaran los
futuros arboles (Natesh y Rau, 1984).

Expresion del
patron de genes

Senales quimicas
Sustancias de crecimiento de los
componentes de |a pared celular

d
]

¢ Establecimiento de un gradiente iéniceomolecular?

de la célula huevo

Expresion de los genes
de division celular

Expresion de genes
receptores

Patréon de formacion

l
- l

|

Citodiferenciacion

v

¢ Sintesis de receptores
de sefales difusibles?

Divisién celular controlada

Reconocimiento de posicion relativa de

la célula con el progreso de la division
- Cambio de gradientes
- Las células reciben nuevas sefales

G ————

Establecimiento de
sistemas de
comunicacién
intercelular

Senales quimicas

Substancias de crecimiento
de la célula huevo

Expresion genética
especifica del tipo celular|

v

Expansion y

diferenciacién celular

Figura 80. Jerarquias de expresién genética en el embrién
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Estructura y funcién del suspensor

El suspensor juega un papel activo y dinamico
durante la embriogénesis (Alpi et al., 1975; Natesh y
Rau, 1984; Newcomb, 1973; Schulz y Jensen, 1968a,
1968b, 1969; Singh y Dathan, 1972; Yeung y Cutler,
1978). El suspensor tiene un numero estable de
células y su tasa de crecimiento es mayor durante las
etapas tempranas de la embriogenia. En muchas
especies tiene células de transferencia en el
suspensor, lo que sugiere un papel activo en la
absorcién e intercambio de nutrientes necesarios
para el crecimiento del embrién. Durante las ultimas
etapas de la embriogenia, el suspensor degenera y
parece ser digerido por el embrion (Natesh y Rau,
1984).

Parece ser que el suspensor realiza dos funciones:
(1) la absorcion de nutrientes de los tejidos somaticos
circundantes y su transporte para el desarrollo del
embrién (Schulz y Jensen, 1968a, 1968b, 1969); y (2)
ser una fuente de nutrientes y reguladores del
crecimiento del embrion (Schulz y Jensen, 1986a,
1986b, 1969). In vitro, el acido giberélico puede
reemplazar parcialmente el suspensor; por lo tanto,
éste puede ser wuna fuente proveedora de
reguladores del crecimiento para el desarrollo del
embrién. El suspensor también contiene auxinas vy
citoquininas; las concentraciones de estas sustancias
tiene el mismo patron de fluctuaciones que las del
acido giberélico (Alpi et al., 1975; Natesh y Rau,
1984; Yeung y Cutler, 1978).

El embrién de algunas Taxas (Tilia) no tiene
suspensor, en otros hay una estructura reducida
(Euphorbia, Ruta). Usualmente, la taxa con un
endospermo haustorial no tiene suspensor, o éste es
reducido y efimero. Familias como Rubiaceae tienen
suspensor masivo y haustorial (Natesh y Rau, 1984).
En Fabaceae, el suspensor puede estar ausente o
formar estructuras masivas, filamentosas o
tuberculares.

Desviaciones embriogénicas

En algunas taxas de saprofitas y parasitas, al igual
que en algunos arboles forestales [Olacaceae
(Minquartia  guianensis), Myristicaceae (Virola
koschnyi, V. sebifera, Otoba novogranatensis),
Icacinaceae (Calatola costaricensis), Piperaceae
(Piper, Peperomia)] se encuentran embriones
pequefios (Fig. 81). Frecuentemente estos embriones
son rudimentarios (Flores, 1992c, 1994c, 1994e,
1996, 1999). Otros casos presentan una desviacion
en su origen. Algunos de éstos se forman por
apomixis (proceso asexual); ya sea de una célula
huevo no fertilizada (partenogénesis haploide) o de
otra célula del gametofito (apogamia haploide). En

muchos casos, no hay meiosis formandose un
gametofito diploide, esto produce una partenogénesis
diploide o apogamia diploide.

Figura 81.
Desarrollo del endospermo

La fusién de un nucleo espermatico con el nucleo de
la célula central forma la célula primaria del
endospermo. Por medio de mitosis sucesivas, esta
célula forma el endospermo. Este tejido no tiene un
papel significante en la etapa de proembrion, pero es
importante para la nutricion durante el desarrollo
embrionario y la germinacién de la semilla. En
muchas  dicotiledéneas, el endospermo es
reabsorbido durante la maduracion de las semillas y
las proteinas son acumuladas en los tejidos del
embrion. Durante el desarrollo de las semillas, las
interacciones entre el endospermo y el embrién son
esenciales para asegurar la reproduccion. La
formacion del endospermo, su reabsorcion y la
transferencia de reservas al embrion son
establecidas genéticamente (Lindsey y Topping,
1993).

Se reconocen tres tipos de endospermo: nuclear,
celular y helobial. El nuclear se caracteriza por
numerosas divisiones nucleares libres, antes de la
formacion de las paredes celulares; su formacion
varia de una especie a otra. En muchas especies, el
endospermo es consumido antes de la formacién
total o parcial de la pared. Las semillas de otras
especies como es Virola koschnyi, V. sebifera, V.
surinamensis 'y Compsoneura sprucei tienen
endosperma nuclear cuando se dispersan (Flores,
1999). Varias especies tienen endosperma haustorial
(Vijayaraghavan y Prabhakar, 1984).

En el endospermo celular, cada divisidon celular es
seguida por la formacién de la pared celular; este tipo
de endospermo es frecuentemente haustorial. El
endosperma helobial tiene un desarrollo diferente: la
primera célula del endospermo se divide y da lugar a
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un par de camaras desiguales; usualmente la camara
micropilar es mayor. Esta sufre divisiones celulares
libres antes de la formacion de la pared; en contraste,
el nucleo de la camara calazal no se divide antes de
la formacion del cenocito. A veces se gesta la
deposicion de la pared celular. El endospermo
helobial es comun en las monocotiledoneas
(Vijayaraghavan y Prabhakar, 1984).

LA SEMILLA MADURA

Generalmente, la semilla madura tiene una cubierta
seminal (producto de uno o ambos tegumentos), un
endospermo y un embrién (Fig. 82). Algunas semillas
maduras retienen remanentes del tejido nucelar
llamado perispermo. El grado de desarrollo de estas
estructuras, su reabsorcion o pérdida durante las
Ultimas etapas del desarrollo seminal, genera el
desarrollo de estructuras distintivas asociados con
diferencias fisioldgicas.

Cubierta seminal

Las semillas bitégmicas tienen una testa (formada del
tegumento externo) y un tegmen (formado del
tegumento interno). Cada tegumento tiene su propia
apertura en la terminacién distal de la semilla; la
apertura del tegumento externo se llama exostoma y
la del interno, endostoma. EIl exostoma y el
endostoma forman el micropilo. Las semillas
unitégmicas tienen soélo una apertura (micrépilo) y la
cubierta seminal es llamada testa. En la cubierta
seminal se localiza la cicatriz funicular o hilo, que
indica el punto en que el funiculo y la semilla se
separan. Esta zona tiene diferente estructura y
normalmente incluye el micropilo. Frecuentemente,
cerca de la zona hiliar se encuentra una costura
longitudinal (rafe), formada por tejido funicular unido
a los tegumentos de la semilla. Esta se forma como
resultado de una curvatura de cerca de 80°, que
tiene lugar durante la ontogenia de los &vulos
anatropos. La zona del hilo puede extenderse y
convertirse en una parte significante de la testa de la
semilla, como en Sapotaceae (Manilkara chicle, M.
zapota (L.) P., Micropholis crotonioides, Pouteria
congestifolia, P. viridis), o puede combinar esta
extension, con la de la zona calazal (Paquicalaza),
como se observa en Meliaceae (Carapa, Guarea), e
Hippocastanaceae (Aesculus, Billia columbiana, B.
hippocastanum) (Fig. 83-84). Otras semillas tienen
s6lo una extension de la calaza (Cupania glabra). En
muchas semillas se encuentra una protuberancia
funicular cerca de la calaza (humerosas Cactaceae
en la subfamilia Cereaneae). Un haz vascular que
suple al évulo se desarrolla a lo largo del rafe -esta
caracteristica se observa facilmente en las semillas
de Fabaceae-Papilonoideae (Erythrina).

Hilo
Haz vascular (rafal)

Obturador
; Exostoma L
Linea de Micrépilo
absicién Endostoma
\/, L Testa
< Tegmen
Endospermo
Embrién
Perispermo
Calaza

Figura 82. Semilla tipica (seccién longitudinal).

Figura 83

Figura 84

La testa esta formada por los tejidos del tegumento y
de los tejidos tanto de la calaza como del rafe.
Cuando la cubierta exterior del tegumento exterior se
diferencia como una capa para la proteccidn
mecanica (exotesta), la capa externa del rafe y la
calaza sufren una diferenciacion equivalente. Lo
mismo sucede con la formacién de la mesotesta
(capa intermedia) y la endotesta (capa interna del
tegumento exterior). En semillas pequenas, las
células del tegumento sufren mitosis
esporadicamente después de la fertilizacion, y la

Manual de Semillas de Arboles Tropicales 68



elongacion y diferenciacion de la capa seminal.
Muchas semillas grandes tienen cubiertas complejas
como resultado de muchas divisiones anticlinales y
periclinales en las células de los tegumentos. Cuando
las divisiones periclinales son dominantes y mas
capas de células se forman, el tequmento es llamado
multiplicativo (Magnoliaceae, Myristicaceae,
Annonaceae, Clusiaceae, Fabaceae, Bombacaceae).
Si la cubierta seminal se extiende principalmente
hacia la division celular anticlinal y no desarrolla mas
capas de células, el tegumento es llamado no
multiplicativo  (Corner, 1976). Frecuentemente,
tegumentos multiplicativos  forman cubiertas
seminales con muchas capas (Corner, 1976). Las
divisiones periclinales pueden ser difusas o
localizadas en el tegumento externo. La testa puede
ser de textura suave (Cojoba arborea, C.
costaricensis), dura (Enterolobium cyclocarpum,
Samanea saman, Tamarindus indica) o carnosa
(Inga, Guarea, Punica granatum, Carica papaya,
Magnolia). La testa carnosa es llamada sarcotesta.
En general, el tegumento externo es la parte carnosa
y jugosa; sin embargo, en Magnolia y otras especies
similares, al igual que en Punica granatum, la
sarcotesta se origina solamente a partir de la
mesotesta. En las Connaraceae, Meliaceae vy
Sapindaceae la paquicalaza carnosa es similar al
arilo. Puede tener lipidos, azucares y un color
atractivo.

La presencia de una mesotesta multiplicativa es
comun; estas capas pueden formar un aerénquima
(Burseraceae, Bombacaceae, Simaroubacaceae,
Meliaceae, Fabaceae). Usualmente la endotesta se
divide anticlinalmente. Una endotesta con capas
multiples es comun en las semillas de zoocoras. En
muchas especies, el tegumento interno es delgado y
ligeramente especializado; en etapas tempranas esta
estructura se desintegra y luego se absorbe parcial o
totalmente. En casos excepcionales, se forman
capas medias multiplicativas que producen el
aerénquima (Ej. muchas Euphorbiaceae), sin
embargo, en varias familias estas capas se
desintegran durante la maduraciéon (Boesewinkel y
Bouman, 1984).

La cubierta de la semilla puede tener capas o células
en grupos con aceites, taninos, cristales, mucilago,
corcho o, células del esclerénquima o colénquima. El
parénquima puede servir como tejido de
almacenamiento, como clorénquima o aerénquima.
Los taninos se forman en las vacuolas por polifenoles
y sustancias de transformacion metabdlica dificil. La
presencia de taninos sirve como requisito para el
depdsito de alcaloides y probablemente protege la
planta contra depredadores herbivoros (insectos),
patégenos (bacteria, hongos) y luz. También ellos
contribuyen a un incremento en la resistencia de la

semilla y proporcionan color. Los cristales son
variables en forma y son producidos a partir de
oxalato de calcio, carbonato de calcio o silice (Flores,
1999). Las células mucilaginosas se encuentran
primeramente en la epidermis de las células de la
exotesta. Estas se forman por hidratacion de
sustancias en la pared secundaria de las células.
Algunas especies de Sterculiaceae tienen sacos
mucilaginosos en la testa y el tegmen. En
Ebenaceae, estos sacos estan restringidos al tegmen
(Boesewinkel y Bouman, 1984). La secrecion de
mucilago (mixoesperma) parece ayudar a adherirse a
los animales y a fijarse en el suelo. Otras funciones
que han sido propuestas incluyen las de retencion de
agua, regulador de la germinacién, barrera para el
oxigeno, almacenamiento de sustancias de reserva y
cubierta convergente (Boesewinkel y Bouman, 1984).

Las células del esclerénquima y colénquima proveen
soporte mecanico. En algunas semillas, las paredes
celulares impregnadas con suberina, sirven de
barrera en la zona calazal y sellan la testa o capas
tégmicas. Estas paredes celulares también se
encuentran en los tegumentos de las semillas
hidrocéricas y en las células mucilaginosas
epidérmicas (Corner, 1976). Las células
esclerenquimatosas (fibras o escléridas), proveen
resistencia y rigidez a la cubierta seminal.
Adicionalmente, la lignina protege contra el ataque
de herbivoros y patdégenos. Las macroesclerécidas
mas comunes son las células de Malpighi de la
exotesta de las Fabaceae (Fig. 85). Estas células son
alargadas radialmente y tienen una linea lucida (linea
clara) y en las etapas iniciales se depositan formando
una pared de grosor irregular con lo que a veces es
lignificado. La region apical muestra incrustaciones
suberizadas reforzando la pared e influenciando la
permeabilidad del agua. La linea lucida no esta
involucrada en la permeabilidad de la pared celular y
muestra alta densidad de microfibras de celulosa sin
espacios interfibrilares. Las semillas de Rhamnaceae
y Elaeagnaceae tienen una linea ldcida en la
epidermis externa de la testa. La estructura esta
también presente en la epidermis externa del tegmen
(Boesewinkel y Bouman, 1984; Corner ,1976).

Cuando la capa esclerenquimatosa se forma en la
epidermis externa de la testa, la cubierta seminal es
llamada exotestal. Las semillas mesotestales tienen
esclerénquima en las capas medias testales; las
semillas endotestales, en la epidermis interna de la
testa. Si el esclerénquima se diferencia en el tegmen,
las semillas son exotégmicas, mesotégmicas y
endotégmicas respectivamente. En familias con
frutos secos e indehiscentes o drupaceos (Ej.
Anacardiaceae) hay una marcada tendencia hacia
semillas con una testa ligeramente diferenciada, a
veces con falta de capas mecanicas. En casos

Manual de Semillas de Arboles Tropicales 69



extremos, la semilla madura no tiene una cubierta
seminal, como en parasitos, algunas Apocynaceae y
Rubiaceae (Boesewinkel y Bouman, 1984; Corner,
1976).

Figura 85

Figura 86

La cubierta de la semilla tiene una cuticula externa
sobre la epidermis de la testa, una cuticula media
entre la testa y el tegmen (si ambos existen) y una
cuticula interna entre la epidermis del tegumento y la
nucela (Flores, 1999). La cuticula contribuye a la
impermeabilidad de la cubierta seminal (a agua y
gases) y puede influenciar el metabolismo vy
crecimiento del embridn.

La superficie externa de la cubierta seminal tiene
caracteristicas de valor taxonémico. En la morfologia
a veces se muestra la influencia ejercida sobre el
endocarpo del fruto o por estructuras arilares (Ej.
Myristicaceae). Caracteristicas tales como la
distribucion de las células, forma, superficie (pared
externa conica, papilada, reticulada, estriada,
micropapilada o peluda), y ceras epicuticulares
(escasas) definen la superficie externa de las
semillas. En muchas especies, las semillas tienen
estomas localizados en la epidermis externa de la
testa.

Algunas familias como Myristicaceae, tienen semillas
con un tegumento irregular que produce
invaginaciones hacia dentro; estas invaginaciones
penetran hasta el endospermo. Este tipo de
endospermo es ruminado (Fig. 86). Las semillas con
una red de Iobulos en el endospermo son
laberinticas. La lobulacion puede ser el resultado de
la invaginacion de los tegumentos o por plegamiento
de los embriones de los cotiledones. (Vijayaraghavan
y Prabhakar, 1984).

La testa tiene estructuras especiales como son la
caruncula, estrofiolo y el arilo (Fig. 54 y 62). La
caruncula es una protuberancia carnosa ©
protuberancia del exostoma (Ricinus, Euphorbia).
Algunas carunculas (elaisomas) son aceitosas, o
ricas en acido ricindlico (Ej. Turnera). Estos
carunculos son blancos o amarillos, carnosos y
comestibles, y son cortados, comidos y dispersados
por hormigas. El estrofiolo es una protuberancia del
rafe. El arilo es una protuberancia funicular o hilar y
puede cubrir la testa entera (completa) o
parcialmente (incompleta; Ej. Stemmadenia, Lecythis
ampla, Phitecellobium dulce). Algunos arilos son
reticulados o tienen proyecciones frimbriadas (arilos
fimbriados; Ej. Myristica fragrans, Virola, Otoba). Los
arilos se desarrollan después de la fertilizacion.
Cuando es completo el arilo puede cubrir el micrépilo.
Morfolégicamente el carinculo ha sido considerado
como un arilo exotémico y el estrofilo un arilo rafal
(Boesewinkel y Bouman, 1984; Flores, 1999; Van Der
Pijl, 1957, 1972).

Muchas semillas de Fabaceae-Mimosoideae [(Albizia

niopoides (Spruce ex Benth.) Burkart, Entada,
Enterolobium cyclocarpum, Pseudosamanea
guachapele  (Kunth  Harms,  Stryphnodendron

microstachyum, Samanea saman)], son comprimidas
lateralmente y tienen una marca especial en cada
superficie lateral llamada pleurograma (Conner,
1951) y una fisura (linea de sutura o linea de fisura)
delimitando el pleurograma. La linea de fisura es
paralela a la linea rafe-antirrafe y se interrumpe en el
extremo hiliar (Fig. 87-90). La linea de fisura parece
estar asociada con la deshidratacién gradual de la
semilla durante la maduracién y almacenaje, y la
lenta imbibicién de la semilla durante la germinacion.

Las alas o pelos encontrados en muchas semillas
parecen ser dispositivos de dispersion de las semillas
anemocorias (Fig. 91-94). Algunas semillas aladas
(Vochysia, Qualea, Cedrela, Swietenia, Bernoullia
flammea) tienen una o varias extensiones en la testa
que formas alas; en muchas semillas el ala es
circular u oval en su contorno (Ej. Tabebuia rosea,
Jacaranda copaia). Otras semillas tienen un penacho
de tricomas en un extremo (Macrobasseltia
macroterantha) o pelos distribuidos al azar. Las
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semillas coronadas tienen una corona de pelos al
final y en la cresta de las semillas formando una o
varias excrecencias rigidas. También hay semillas
punteadas cubiertas por pequefas excrecencias o
depresiones, semillas umbonadas con un umbo
central o lateral y semillas verrugosas con pliegues
en forma de verrugas.

Sistema vascular de la semilla

El sistema vascular del 6vulo esta formado por haces
vasculares procambiales o] parcialmente
diferenciados. La diferenciacion del tejido vascular se
da durante el desarrollo de la semilla. El sistema
vascular que nutre la semilla esta formado por haces
placentales, rafales y funiculares. Estos haces
transportan los nutrientes a la semilla en desarrollo.
Las semillas grandes tienen un sistema vascular
extenso y mas eficiente que las semillas de tamafio
pequefio, las cuales tienen un sistema vascular poco
diferenciado o inexistente. En las semillas grandes, el
sistema vascular incluye un haz rafal masivo o
compuesto, con tejidos bien diferenciados, que
termina en la calaza. También pueden existir haces
que se extienden de la calaza al tegumento externo.
Algunas semillas estan rodeadas por un sélo haz
postcalazal a lo largo del plano medio (Annonaceae,
Polygalaceae), y otras tienen un entramado vascular
calazal y una red de haces en la calaza. A través del
crecimiento intercalar, este entramado puede
reemplazar la cubierta seminal (Ej. Guarea).
Ramificaciones vasculares son comunes en el
tegmen. En las semillas de especies como las
Myristicaceae, las  ramificaciones  vasculares
penetran en las invaginaciones, incrementando el
contacto con el endospermo. En Virola koschnyi,
Otoba novogranatensis y Compsoneura sprucei, las
ramificaciones vasculares encontradas en |la
invaginaciones del tegmen poseen células de
transferencia (Flores, 1999).

Almacenamiento de reservas

Las semillas contienen muchas sustancias. Algunas
son tipicas de células y tejidos y otras, contribuyen a
la nutricion del embridon (antes y después de la
germinacién) y el desarrollo de la plantula (en su
etapas iniciales). Las semillas almacenan energia en
forma de de lipidos, carbohidratos y proteinas para
suplir sus necesidades durante la germinacion. Estos
son la fuente de precursores de estructuras de
carbén y una fuente de energia para ensamblar esos
precursores.

Las semillas son perispérmicas si las reservas estan
almacenadas en el perispermo; endospérmicas o
albuminosas si los nutrientes se acumulan en el

endospermo; cotiledospermas si los cotiledones
carnosos del embrion almacenan las reservas
nutritivas; hipocotilospermas o macropodiales cuando
el hipocodtilo es el é6rgano de almacenamiento v,
calazospera si los nutrientes son almacenados en el
tejido calazal. Las paredes celulares de los tejidos de
diferentes semillas también pueden almacenar
nutrientes.

Los lipidos, los cuales aparecen como cuerpos
lipidicos en el endospermo y en el embrién, son una
fuente de nutrientes superior a los carbohidratos. La
cantidad de lipidos en las semillas varia de 30% en el
girasol (Helianthus annuus) y 50% en Ricinus
communis, Zea mays y Arachis hypogaea. En el coco
(Cocos nucifera) y la palma africana (Elaeis
guianeensis), el contenido de lipidos es mayor. Las
semillas sin secado de maduracion son ricas en
lipidos. Por ejemplo, el contenido lipico en semillas
frescas de Virola koschnyi es aproximadamente 41%,
en Calaophyllum brasiliense 38 a 39%, en Minquartia
guianensis de 37 a 38%, y en Lecythis ampla 40%
(Flores, 1996). Los cotiledones secos del embrion de
Carapa guianensis tienen 65 a 70% de lipidos no
saturados en el parénquima de almacenamiento
(Flores, 1994q); el endospermo de Otoba
novogranatensis tiene cerca de 69% de lipidos (peso
seco) (Garcia-Barriga, 1974).

Los carbohidratos son almacenados en forma de
almidén o como paredes celulares gruesas, ricas en
hemicelulosas. Los cereales contienen entre 70 y
80% de almidon y las leguminosas +50%
(Boesewinkel y Bouman, 1984, Vijayaraghavan vy
Prabhakar, 1984). Los tipos predominantes de
carbohidratos almacenados en las paredes celulares
son las mananas, xiloglucanas y galactanas. Los tres
tipos de mananas — mananas puras, galactomananas
y glucomananas — estan restringidas a las paredes
celulares del endospermo. Las mananas puras se
encuentran en los datiles (Phoenix dactylifera), la
nuez marfil o tagua (Phytelephas macrocarpa), el
café (Coffea arabica) y Carum carvi. Las
galactomananas se encuentran en el endospermo de
las semillas de las legumbres (Grant-Reid, 1985;
Higgins, 1984). Los mananas y glucomananas son
cristalinas e insolubles; éstas confieren una dureza
extraordinaria al endospermo. Las xiloglucanas son
amiloides y se encuentran en el endospermo o el
embrién de aproximadamente 2,600 especies, entre
las cuales se encuentran Tamarindus indica y
Annona muricata. Las galactanas se almacenan en el
cotiledén del embrién de numerosas legumbres
(Boesewinkel y Bouman, 1984; Vijayaraghavan vy
Prabhakar, 1984).
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Figura 87

Figura 90

Casi todas las semillas contienen proteinas como
reserva. Las proteinas suministran el nitrdgeno
requerido por la plantula en sus etapas iniciales de
crecimiento (Higgins, 1984). El almacenamiento de
proteinas se encuentra en los cuerpos proteicos
(aleurona). Estos granos son la fuente primaria de
proteinas y minerales, y conjuntamente con la matriz
homogénea de proteina, éstas contienen cristales de
proteinas y oxalato de calcio. Varios cationes (K, Mg,
Ca, Fe, Ba, Mn) se encuentran en forma de cristales
globoides. Los cuerpos proteicos se encuentran en el
embrién como el endospermo, o se restringen a una
capa especializada (Poaceae, Fabaceae). Esta capa
es activa solo durante la germinacioén. Las proteinas
de reserva son necesarias para sintetizar las enzimas
involucradas en la digestion de los almidones. Las
nueces tienen cerca de un 40% de proteinas
(Higgins, 1984). Las siguientes especies tienen

Figura 88 Figura 89

semillas con un alto contenido proteico: Aesculus
hippocastanum, Billia  columbiana, Bertholletia
excelsa, Lecythis ampla, Enterolobium ciclocarpum,
Leucaena leucocephala (Lam.) de Wit.,, y Entada
scandens.

Las semillas con secado de maduracion acumulan
disacaridos, tales como la sacarosa y oligosacaridos,
en forma de estaquiosa y rafinosa. Algunos
investigadores proponen que estos azucares estan
asociados a la tolerancia a la desecacion (Leopold y
Vertucci, 1986; Leopold et al., 1992; Leopold et al.,
1994); sin embargo, algunas semillas sensibles a la
desecacion también acumulan azucares y sacarosa
(Avicennia marina), o sacarosa y rafinosa (Ej.
Quercus robur) (Farrant et al., 1993; Finch-Savage y
Blake, 1994).
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Figura 91 Figura 93

Figura 92

VARIACION ESTRUCTURAL

La diversidad de las estructuras internas y externas
de las semillas es grande. Esta diversidad esta
relacionada principalmente con una amplia gama de
los métodos de dispersidbn y germinacion. Las
variaciones morfolégicas incluyen diferencias en
tamano, forma, textura, color y presencia o ausencia
de estructuras especiales como los arilos de
exostomo (carunculas, elaisomas), rafal (estrofiolo) o
funicular (Boesewinkel y Bouman, 1984; Flores,

Figura 94

1999). Las variaciones anatdémicas incluyen la
presencia, ausencia o posicion de los tejidos de
almacenamiento; tamafio, forma y posicion del
embrién; la forma y tamafo de la zona calazal, y la
estructura de la testa.

El tamafo y posicion del embrion varia entre las
semillas (Bernhardi, 1832). El area ocupada por el
embridén es inversa a la usada por el endospermo,
perispermo o ambos. Un embridon grande tiene un
endospermo pequeno, perispermo o viceversa. El
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sistema de clasificacion en este capitulo esta basado
en el tamafo, posicién y forma del embrién. Este
representa una modificacion del sistema de
clasificacion propuesto por Martin (1946). Aunque
algunos tipos se traslapan, la utilidad taxonémica de
la clasificacion se mantiene (Duke, 1969). Tipos
pueden ser identificados inmediatamente después de
la dehiscencia de los frutos, especialmente en
semillas que no tienen secado de maduracion y
donde el desarrollo del embrién es continuo. Por
ejemplo, en las semillas de Virola koschnyi los
cotiledones divergentes, foliaceos y haustoriales
inician su desarrollo en la semilla, después de que
ésta se dispersa, y dado que el espacio es limitado,
los hojas cotiledonares se pliegan (Flores, 1992c. En
Compsoneura sprucei el desarrollo de los cotiledones
es mas rapido y los pliegues son mas obvios.

El siguiente sistema de clasificacion divide los
embriones de las semillas en tres tipos primarios:
basal, periférica y axilar. El tipo basal se subdivide en
cuatro subcategorias y el axilar en siete (Fig. 95).

Embriones basales

Los embriones son usualmente pequefios, no
periféricos y restringidos a la mitad inferior de la
semilla. Las semillas son de tamafio mediano a
grande, con abundante endospermo, almidonoso u
aceitoso. Los subtipos rudimentarios y anchos se
encuentran en las monocotileddoneas y
dicotileddneas; los subtipos capitado y lateral son
tipicos de las monocotileddneas (Fig. 95).

(1) Rudimentario: El embridn es pequefio, de globular
a oval-oblongo, rodeado por un endospermo
abundante. Los cotiledones son rudimentarios vy
oscuros, a veces evidentes, simulando miniaturas de

mAanai

los tipos espatulados o lineales. Ej. llex skutchii,
(Aquifoliaceae), Calatola costaricensis (Icacinaceae),
Magnolia poasana (Magnoliaceae), Compsoneura
sprucei, Myristica  fragrans, Otoba, Virola
(Myristicaceae), Minquartia guianensis, (Olacaceae).

(2) Ancho: El embrién es ancho o mas ancho que alto
y muy carnoso. Este puede tener forma globular o
lenticular y es periférico o casi periférico. Este tipo es
comun en las dicotiledéneas y monocotiledéneas que
son ligeramente primitivas, parasitas, acuaticas o de
zonas inundadas.

(3) Capitado: El embrién se expande en su extremo
distal en una forma de cabeza (turbinado); E;j.
Tradescantia (Commelinaceae), Dioscorea
(Dioscoreaceae).

(4) Lateral: El embrién es basal-lateral o lateral,
inclinado hasta expandirse en el plano de la periferia.
El embriéon es cominmente menor que la mitad de la
semilla (mitad inferior) pero puede ser mayor. Tipico
de las Poaceae.

Embriones periféricos

Los embriones son usualmente elongados y grandes,
ocupan de un cuarto a tres cuartos de la semilla (Fig.
95). Estan parcialmente contiguos a la cubierta
seminal y comunmente son curvados, centrales o
laterales, con los cotiledones estrechos o
expandidos. ElI endospermo o perispermo es
almidonoso. Son tipicos en dicotiledéneas, y un
cotiledon puede ser mas pequefio o abortivo
(anisocotilia). Ej. Pereskia (Cactaceae).

Figura 95. Tipos de semillas y posicion del embrién (tomado de Martin, 1946)
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Embriones axilares

El embrién varia en tamafio de pequeno (ocupando
sélo parte del lumen de la semilla) a largo (ocupando
todo el lumen), central (axilar), derecho, curvo,
enrollado, doblado o plegado (Fig. 95). EI
endospermo puede ser aceitoso o almidonoso. Se
encuentra en las gimnospermas, dicotiledéneas y
monocotiledéneas.

(1) Lineal: El embrién es comunmente mas largo que
ancho; usualmente derecho, aunque puede ser
encorvado o enrollado. Los cotiledones son
pequefios, no expandidos o no desarrollados. Las
semillas no son diminutas. Ejemplos de éstas
incluyen a la Annona (Annonaceae), Tovomita
tovomitopsis, Garcinia intermedia (Clusiaceae),
Elaeocarpus, Sloanea (Elaeocarpaceae), Muntingia
calabura (Tiliaceae), Garrya laurifolia (Garryaceae),
Bertholletia excelsa, Eschweilera, Lecythis
(Lecythidaceae), Ardisia brenesii (Myrsinaceae) y
Zizyphus (Rhamnaceae).

(2) Miniatura: Los embriones son gruesos y diminutos
en semillas pequenas o diminutas. La cubierta
seminal es delicada, usualmente reticulada; el
endospermo no es almidonoso. Existen dos tipos:

(a) Enano: El embrién es variable en cuanto a
tamano pudiendo ser desde pequefo hasta
ocupar por completo el lumen de la semilla. Son
comunmente ovales, elipticos u oblongos, con
incipiente desarrollo de los cotiledones. El
embrién es frecuentemente grueso. Las semillas
son pequefias de 0.3 a 2.0 mm de largo; Ej.
Clethra (Clethraceae), Buddleja americana
(Loganiaceae) y varias Ericaceae.

(b) Micro: Los embriones son diminutos o totales
(abarcando todo el Ilumen de Ila semilla),
globulares y usualmente indiferenciados. Las
semillas son pequefias, comunmente menos de
0.2 mm de largo; Ej. Orchidaceae.

(3) Foliado: El embrion es grande, ocupa de un
cuarto al total del lumen de la semilla y es mas
central que periférico. Los cotiledones son
expandidos y el endospermo no es almidonoso. Las
semillas son de medianas a grandes. Existen cuatro
tipos:

(@) Espatulado: EI embrion es recto con
cotiledones variables de delgados a gruesos y de
expandidos a anchos; Ej. Aspidosperma,
Tabernae montana (Apocynaceae), Bixa orellana
(Bixaceae), Cornus disciflora DC. (Cornaceae),
Diospyros (Ebenaceae), Hyeronima, Sapium
(Euphorbiaceae), Casearia, Xylosma
(Flacourtiaceae), Cedrela, Melia azadirachta
(Meliaceae), Genipa americana, Simira maxonii,

Psychotria (Rubiaceae), Zanthoxylum kellermanii
P. Wilson (Rutaceae), Manilkara zapota,
Chrysophillum cainito (Sapotaceae), Goethalsia
meiantha  (Tiliaceae), Guaiacum  sanctum
(Zygophyllaceae).

(b) Doblado: ElI embrion es encorvado vy
espatulado, usualmente con cotiledones gruesos,
planoconvexos, doblados sobre el hipocoétilo.
(Fig. 96). El hipocdtilo esta parcialmente inmerso
en el area del cotiledén traslapado. En el tipo
mas comun, la curvatura ocurre en el plano de
los cotiledones [(O=) acumbente, pleurorrizico].
La curvatura puede también ser contra el plano
cotiledonar (O]|), incumbente o notorrizico y
puede ser oblicuo (O//), si es intermedio entre
acumbente e incumbente. El cuarto subtipo es el
ortoplocal; los cotiledones son incumbentes y
conduplicados (O0>>). Como son los de
Avicennia. Los embriones espirolobales (O|||])
tienen cotiledones incumbentes, doblados una
vez, mientras que los embriones diplecolobales
tienen dos o mas pliegues (O]|||]). Los
cotiledones convolutos estan presentes en
Terminalia (Duke, 1969). Ejemplos incluyen a
Acer pseudoplatanus (acumbente; Aceraceae),
Ceiba pentandra (Doblado, Bombacaceae),
Crataeva religiosa (espirolobal; Capparidaceae),
Caryocar costaricense (acumbente;
Caryocaraceae), Sapindus saponaria
(Sapindaceae), Ficus, Maclura tinctoria (Doblado,
Moraceae) y Myrcianthes fragrans (Acumbente;
Myrtaceae).

(c) Plegado: ElI embrion tiene los cotiledones
delgados, expandidos y plegados en varias
formas (Fig. 96). Los embriones con los
cotiledones conduplicados son frecuentes en
Sapindales y Malvales (Duke, 1969). En
Vochysiaceae, los cotiledones son foliaceos,
grandes y convolutos como en el caso de
Vochysia, Qualea y Calycanthus occidentalis
(Calycanthaceae) (Corner, 1976; Flores, 1993a,
1993b). Ejemplos de embriones plegados
incluyen Bursera  simaruba  (L.)  Sarg.
(Burseraceae), Couratari, Couroupita (plicado;
Lecythidaceae), Tilia americana (Tiliaceae),
Myrcia splendens (conduplicado; Myrtaceae) vy
Pimenta guatemalensis (involuto; Myrtaceae).

(d) Revestido: EI embrién es erecto, con
cotiledones gruesos, traslapados y encerrando el
pequefio hipocdtilo. El endospermo esta ausente
0 es muy reducido. Estos embriones se pueden
confundir con los espatulados o doblados.
Pueden estar asociados a plantulas
criptocotilares. Ejemplos: Alnus acuminata
(espatulado-revestido; Betulaceae), Calophyllum
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brasiliense  (Clusiaceae), Prioria  copaifera
(Fabaceae- Caesalpinioideae), Pentaclethra
macroloba (Fabaceae- Mimosoideae), Dipteryx
oleifera  (Fabaceae-Papilionoideae), Quercus
(Fagaceae), Ocotea, Nectandra (Lauraceae),
Carapa  guianensis,  Guarea (Meliaceae),
Nephelium lappaceum, Cupania (Sapindaceae),
y Quassia amara (Simaroubaceae). La fusion
parcial o total de los cotiledones a lo largo de la
superficie adaxial es comun en semillas con
germinacién criptocotilar como en el caso de
Calophyllum, Carapa y Guarea (Flores, 1994c,
19949).

Figura 96. Formas del embrién y Ptyxis cotiledonal

RELACION ENTRE ESTRUCTURA DE
LA SEMILLA Y COMPORTAMIENTO EN
ALMACENAMIENTO.

Algunas semillas pierden agua durante el secado de
maduracion y gradualmente adquieren tolerancia a la
desecacion, mientras que otras mantienen un alto
contenido de agua, no experimentan un metabolismo
celular reducido, y son sensibles a la desecacién y a
decremento en la temperatura. La tolerancia o
intolerancia a la desecacién que muestran las
semillas en su ambiente natural, también se observa
cuando éstas se almacenan.

La sensibilidad a la desecacion limita el potencial de
conservacion genético, usos y comercializacion de
las semillas. Roberts (1973) definié dos tipos de
semillas basados en su sensibilidad a la desecacion:
ortodoxas (con secado de maduracion) vy
recalcitrantes (sin secado de maduracion).

La habilidad de tolerar la desecacién de las semillas
ortodoxas esta asociada con cambios metabdlicos
como son la disminucién de la respiracion,
incremento de algunos carbohidratos u
oligosacaridos, y acumulacién de deshidrinas (o
proteinas LEA). Durante la germinacion, las semillas
pierden su tolerancia con frecuencia varias horas
después de Ila protusion de la radicula. La
deshidratacion en esta etapa produce danos
irreversibles, en los cuales la peroxidacién de los
lipidos y radicales libres desempefan una funcion
importante (Come y Corbineau, 1996a, 1996b; Finch-
Savage, 1996). Sin embargo, las semillas ortodoxas
maduras se pueden deshidratar sin danos a niveles
muy bajos de humedad (de 1 a 5 %) y en diversas
condiciones (Kermode, 1997). El agua molecular
(estructural) es mas dificil que se congele que el
agua corriente. El agua molecular (dura parece ser
un componente crucial para la tolerancia a la
desecacion, y en las semillas ortodoxas toda el agua
es molecular (Leopold y Vertucci, 1986; Leopold et
al., 1992). En almacenamiento la longevidad de las
semillas aumenta con la reduccion del contenido de
agua, de manera predecible y cuantificable. Bonner y
Vozzo (1990) subdividen estas semillas en (a)
ortodoxas verdaderas, las cuales “pueden ser
almacenadas por largos periodos de tiempo, con
niveles de humedad del 5 a 10 % y temperaturas de
subcongelacion” y (b) subortodoxas, las cuales
“‘pueden ser almacenadas bajo las mismas
condiciones, pero por periodos de tiempo mas cortos,
debido al alto contenido de lipidos o testas
delgadas”.

Las semillas recalcitrantes son ricas en agua libre y
no toleran ni sobreviven a la desecaciéon. Ellas
mueren cuando el potencial de agua llega a niveles
similares a los que producen marchites en muchos
tejidos (de -1,5 a 5,0) (Pritchard, 1991, 1996). La
deshidratacion de tejidos intolerantes (recalcitrantes)
provoca el deterioro de las membranas (plasmalena y
mitocondrias), la desnaturalizacién de las proteinas, y
la reduccion tanto de la tasa respiratoria como del
nivel de ATP (Leopold et al., 1992). Los procesos
oxidativos y los radicales libres parecen estar
involucrados en el deterioro celular y molecular
(Cébme y Corbineau, 1996a, 1996b). Estas semillas
muestran una fuerte resistencia a la rehidratacion, y
la pérdida de integridad celular lleva a la pérdida de
viabilidad. Las semillas recalcitrantes estan presentes
en por lo menos 70% de los arboles tropicales. Su
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sensibilidad a bajas temperaturas es debido al alto
contenido de agua.

Dado que algunas semillas no caen dentro de las
categorias de recalcitrantes u ortodoxas. Ellis et al.,
(1990a) propusieron una tercera categoria: las
semillas intermedias. Estas semillas sobreviven a la
desecacion a niveles de humedad intermedios, pero
no a los niveles de las ortodoxas. Esta categoria
puede ser considerada arbitraria, por lo cual se ha
considerado la existencia de un gradiente de
recalcitrancia entre diferentes especies (Finch-
Savage, 1996; Flores, 1996).

Variaciones en los lugares del almacenamiento de
agua y el dano gradual observado en los tejidos de
las semillas cuando se deshidratan, pueden ser
observados en semillas de las siguientes especies:

Calophyllum  brasiliense  (Clusiaceae), Otoba
novogranatensis (Myristicaceae), Minquartia
guianensis (Olacaceae), Caryocar costaricense

(Caryocaraceae) y Lecythis ampla (Lecythidaceae)
(Figs. 97-101; Tabla 1).

Cotiledones (gametocitos

anisocétilo en los % distales) Tegmen

Testa esclerética

Remanentes del mesocarpo
y endocarpo

Exocarpo
Plimula

Radicula Embrién

Micrépilo Hilo

Figura 97. Baya de Calophyllum brasiliense encerrando la
semilla en crecimiento (seccion longitudinal).

Haces vasculares

Testa dura

Tegmen con ruminaciones
(vascularizado, célula de
Transferencia presente)

Polo calazal

Invaginaciones

Arilo

frimbiado Endospermo oleoso

Arilo

Embrién
(1.4 - 2.7 mm largo)

Micrépilo

Cicatriz funicular

Figura 98. Semilla de Otoba novogranatensis (seccion
longitudinal).

Figura 99. Drupa de Minquartia guianensis encerrando la
semilla.

Figura 100. Drupa de Caryocar costaricense encerrando
semilla.

a

Testa
(lefiosa)

Tegmen

Meristemo
apical

Radicula Hipocétilo

Figura 101. Semillas de Lecythis ampla (seccién longitudinal).

¢, Como afecta la deshidratacién a la semilla? En
Calophyllum brasiliensis la testa es dura y resiste la
desecacion y la pérdida de agua es lenta. Una vez
que la cubierta seminal se deshidrata, la pérdida de
agua afecta directamente al embrion, con la radicula
expuesta siendo rapidamente la mas afectada. Los
cotiledones gruesos encierran la pequefia plumula
por lo que ésta se deshidrata al final. En especies
con embriones rudimentarios y diminutos (Otoba
novogranatensis, Minquartia guianensis), la
secuencia de deshidratacion es: cubierta seminal —
endospermo periférico y radicula — embrién —
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endospermo interno. La viabilidad de la semilla se
deteriora rapidamente a partir de la deshidratacion
del embrién. Ofoba novogranatensis es mas sensible
a la desecacién que Minquartia guianensis, debido a
la reflexion del endospermo y la vascularizacion del
tegmen. Caryocar costaricense tiene un embridn
acumbente y curvo, y la plumula y la radicala se
deshidratan inmediatamente después de Ia
deshidratacion del endocarpo. La deshidrataciéon de
las semillas de Lecythis ampla afecta la cubierta
seminal y los polos meristematico (radical y apical);
éstos mueren instantdneamente después de Ia
deshidratacién de la cubierta seminal.

Las semillas encerradas en bayas (Calophyllum
brasiliensis) o drupas (Caryocar -costaricense,
Minquartia guianensis) estan protegidas por los
tejidos del pericarpo, los cuales mantienen la
humedad de la semilla. En estos casos, la unidad
funcional es el fruto y la deshidrataciéon es mas lenta.

Los niveles de humedad bajo los cuales una semilla
pierde su viabilidad, varian de una semilla a otra. Se
han encontrado variaciones entre semillas

recolectadas del mismo arbol al igual que semillas de
diferentes arboles, zonas, estaciones del afio y anos.
El comportamiento recalcitrante parece estar
determinado genéticamente y su base genética no ha
sido aun bien comprendida. Las variaciones
encontradas pueden ser explicadas si la historia de
las semillas desde la incepcion en la flor a la
dispersion y germinacion es analizada
cuidadosamente (Flores, 1994, 1996).

La diferencia encontrada entre semillas recalcitrantes
de zonas templadas o tropicales puede afiadirse al
gradiente encontrado en la manifestacién de
recalcitrancia. Bonner y Vozzo (1990) establecieron
dos categorias: semillas recalcitrantes templadas vy
semillas recalcitrantes tropicales. Las primeras no
pueden ser secadas pero pueden ser almacenadas
de 3 a 5 afos a temperaturas cerca del punto de
congelacioén; las dultimas no se pueden secar y
mueren a temperaturas por debajo de 10 a 13°C,
dependiendo de la especie.

Especies

Tabla 1. Variacion estructural de cinco semillas recalcitrantes de especies neotropicales durante su dispersion.

r Estructura B Calophyllum Otoba
brasiliense novogranatensis

i

Minquartia Caryocar Lecythis ampla
guianensis costaricense

Fruto
| Tipodediasporo |

Tipo de diasporo

Endocarpo envolviendo

la semilla madura

Cubierta seminal
Testa

Tegmen

Embrién

Cotiledones

Hipocotilo

Epicétilo

Radicula

Ubicacion de las
| reservas

Baya Capsula septicial Drupa Drupa Pixidio

Fruto Semilla Fruto Fruto Semilla

Suave, delgado, Ausente Drupa, endocarpo duro Drupa, endocarpo Ausente

estrujado duro

Dura Dura Suave Papiraceo Dura

Dura Dura Suave Suave Dura

Delgado suave Delgada, rumiante Suave, fragmentada Delgado suave Residual
(remanente)

Ausente en la semilla

madura

Macizo, nucleo-celular

Macizo, celular

Ausente en la semilla

madura

Ausente en la semilla

madura

Endospermo

Macizo, completo

Diminuta, rudimentaria

Diminuta, rudimentaria

Macizo, completo

Macizo, no diferenciado

Macizos, fusionados

Diferenciados y
desarrollados durante la

germinacion

Diferenciados y
desarrollados durante la

germinacion

Pequeiios y

escamosos

Diferenciados y
desarrollados durante la
germinacion, pequefios

Yy escamosos

Grueso, macizo

Diferenciado y
desarrollado durante la

germinacion

Diferenciado y
desarrollado durante la

germinacion

Grueso, macizo

Grueso, macizo

Muy pequeiio

Diferenciado y
desarrollado durante la

germinacion

Diferenciado y
desarrollado durante la

germinacion

Muy pequeiio

Diferenciado y
desarrollado durante la

germinacion

Gruesa, pequeina

Diferenciada y
desarrollada durante la

germinacion

Diferenciada y
desarrollada durante la

germinacion

Gruesa, pequeina

Rudimentaria

]

Cotiledones, hipocétilo

Endosperma

Endosperma

Hipocétilo

Hipocétilo

Almacenamiento de
agua

En todo el embrién

Principalmente en el

endosperma

Principalmente en el

endosperma

Hipocétilo

Hipocétilo
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Desafortunadamente, la informacion relacionada con
las alteraciones que se producen en los tejidos, las
células y bioquimica de las semillas recalcitrantes es
muy limitada, asi como las estrategias y mecanismos
para su manejo en condiciones de almacenamiento.
La diversidad de tipos encontrados en semillas
recalcitrantes es preliminar por lo que complica mas
estas situaciones. El problema de desecacion celular
es complejo; y se asume que estan involucrados en
el proceso, componentes genéticos que producen
mecanismos de  proteccion  celular. Estos
mecanismos limitan el dano celular producido por la
deshidratacion de la semilla y promueven Ila
reconstruccion celular, revirtiendo los cambios
inducidos por la pérdida de agua (Kermode, 1997).
Existe una posibilidad de acumulacién de sustancias
protectoras en los tejidos tolerantes (Kermode, 1997).
Las deshidrinas, los disacaridos (sacarosa) y los
oligosacaridos (rafinosa y estaquiosa) pueden tener
una funcion importante en la estabilizacion y
mantenimiento del sistema de membranas y otros
sistemas sensibles (Kermode, 1997; Leopold et al.,
1992).

LA SEMILLA DE LAS GIMNOSPERMAS

La semilla de las gimnospermas inicia con la
fertilizacion de la célula huevo. El zigoto forma el
embrién (2n), que permanece inmerso en el tejido
nutricional (endospermo) del megagametofito (n). El
tegumento da paso a la cubierta seminal (2n, parte
de los tejidos del arbol progenitor).

DESARROLLO DEL EMBRION

A diferencia de la mayor parte de las angiospermas,
las gimnospermas tienen una fase de divisién nuclear
libre. Excepciones incluyen Sequoia sempervirens,
Gnetum y quizas Welwitschia (Foster y Gifford, 1974:

Capa carnosa externa
Capa carnosa interna

Capa pétrea

Membrana de
la megaspora

Gametofito
femenino

Maheshwari y Vasil, 1961). El nimero de nucleolos
diploides libres varia entre especies; algunas
Cicadaceae pueden tener cerca de 1000, mientras
que Pinus tiene 4 (Foster y Gifford, 1974). La fase de
divisién nuclear es seguida por una fase celular en la
cual se forman la pared celular y el suspensor, el
meristemo apical, los hipocdtilos y los cotiledones se
diferencian gradualmente.

El embrion maduro es lineal, excepto en Ephedra, a
pesar de que algunos son ligeramente espatulados
(Fig. 102). Zamia y Gingko tienen cotiledones
grandes y extendidos cubriendo el pequefio eje del
embrién. El numero de cotiledones varia entre y
dentro de las especies. Las coniferas tienen de 3 a
18 pequefios cotiledones y estrechos organizados en
un verticilo; por ejemplo, Pseudotsuga tiene de 4 a
12; Abies de 2 a 10; Tsuga de 2 a 7; Thuja, Juniperus
y Taxus, 2 (Chowdhury, 1962; Martin, 1946). El
promedio en Pinus es 8.1 (Butts y Buchholz, 1940).
En coniferas, el embrion puede estar maduro
fisioldgicamente cuando ocurra la dispersiéon de las
semillas, aunque existen algunas excepciones como
en Pinus cembra, P. sylvestris L. y Picea abies. Esta
Ultima tiene un embrién rudimentario que continta su
desarrollo si la semilla dispersada encuentra un
ambiente favorable (Krugman et al., 1974; Stokes,
1965). Muchas gimnospermas tienen tendencia a la
poliembrionia, debido a que mas de un arquegonio
puede ser fertilizado. En las coniferas, ciertas células
de embriones incipientes pueden separarse y dar
lugar a cuatro o mas embriones. Algunas especies
muestran una conjugacion de ambos tipos de
poliembrionia, aunque la competencia elimina todos
los embriones excepto uno; este ultimo se desarrolla
y alcanza la madurez fisiologica (Foster y Gifford,
1974).

> Embrién

Apice del vastago

Cotiledones

Figura 102. Semilla de Pinus (seccion longitudinal) (tomado de Foster y Gifford, 1974).
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LA CUBIERTA SEMINAL

La cubierta seminal se deriva principalmente del
tejido calazal en cicadaceas y panaceas; y de tejido
tegumentario o ambos (calazal y tegumentario), en
Gnetum, Ephedra y Cipreses. En Podocarpaceae
(Podocarpus costaricensis, P. guatemalensis, P.
macrostachyus y Prumnopitys standleyi), el epimacio
forma una cubierta carnosa que rodea la semilla.
Esta cubierta coriacea forma una cresta simple o
umbo (Torres-Romero, 1988). La cubierta seminal de
Gnetum tiene tres tegumentos, mientras que Ephedra
y Welwitschia so6lo uno (Singh y Johri, 1972). La
cubierta seminal puede ser delgada y suave o gruesa
y dura. En Pinus la cubierta seminal tiene capas de
esclerénquima derivadas del tegumento. La cubierta
carnosa degenera durante el desarrollo de la semilla
(Foster y Gifford, 1974). Algunas semillas tienen
canales de mucilago (cicadaceas) o ductos de resina
(Abies, Tsuga, Libocedrus), de cuyo contenido se
impregnan las semillas, haciéndolas pegajosas
(Krugman et al., 1974; Sigh y Johri, 1972). Las
semillas tienen alas de diferentes tamafios y formas;
estas alas a veces se caen prematuramente. Sin
embargo, las alas de algunas especies como son las
de Taxodium y Pinus, pueden ser persistentes
(Krugman et al., 1974).

ENDOSPERMO

En la embriogenia temprana la parte central del tejido
nucelar (megagametofito), llamado el endospermo,
se desintegra y forma la cavidad de corrosiéon. El
suspensor empuja el embridon dentro de esta cavidad
donde absorbe los nutrientes (Singh y Johri, 1972). El
endospermo se desorganiza completamente al final
de la embriogénesis; sbélo permanece una capa
papiracea en el extremo micropilar. La semilla
madura en dos o tres estaciones. El contenido de los
reguladores del crecimiento y sus fluctuaciones y
comportamiento son similares a los de las
angiospermas (Krugman, 1966; Krugman et al.,
1974). El contenido de lipidos en las semillas es alto,
a pesar de que carbohidratos y proteinas también
estan presentes. Algunos pinos contienen mas de un
50% de lipidos almacenados en el endospermo
(Krugman et al., 1974; Singh y Johri, 1972).

DISPERSION DE FRUTOS Y SEMILLAS

La dispersion de las semillas es una de las etapas
criticas en el ciclo de vida de las especies. Este
transporte permite el movimiento de individuos
fisioldgicamente independientes dentro del habitat
ocupado por sus progenitores o a la colonizacion de
nuevos y adecuados territorios, donde las semillas
pueden colonizar si las condiciones ambientales son
favorables (Howe y Smallwood, 1982; Willson, 1992).

La unidad de dispersion recibe el nombre genérico de
diaspora, propagulo o diseminula y puede estar
formada por el embridn, la semilla, el fruto, o el fruto
y partes asociadas al perianto modificado, el
receptaculo o ambos (Harper, 1977, Van der Pijl,
1972).

Las diasporas pueden ser dispersadas en espacio y
tiempo. La dispersidn en espacio es el transporte de
un sitio hacia a otro, usualmente lejos del arbol
progenitor. La dispersion en tiempo es la latencia o
inactividad de las diasporas por un periodo variable
de tiempo después del cual ellas se activan bajo la
accion de estimulos producidos por condiciones del
ambiente favorables, las cuales desencadenan el
proceso de germinaciéon (Harper, 1977). Esta
dispersion de diasporas de una fuente (arbol
parental) y comunmente alrededor de éste ha sido
llamada sombra de semilla (Janzen, 1971a) (semilla
= diaspora en este contexto). La fuente pueden ser
los arboles progenitores o el niucleo de progenitores
multiples. Cuatro procesos interactian para generar
la sombra de semillas, los cuales eventualmente
generan la sombra de plantulas: la produccién de
semillas, la depredacién, la dispersion y la latencia o
dormancia (Janzen y Vasquez-Yafez, 1991). La
sombra de semilla puede ser asimétrica y se ve
afectada por dos factores: la relacion densidad-
distancia y la direccion con respecto a la fuente. La
relacion de densidad (numero de semillas) con la
distancia, con respecto a la fuente, alcanza un pico y
una cola; la direccidon tiene un valor ecoldgico
importante (Janzen, 1971a). Fuera del pico, el
nimero de semillas disminuye centrifugamente y
forma wuna curva exponencial negativa. La
fragmentacion del habitat y otros factores como son
la conducta de los agentes dispersores, el ambiente y
la constitucién genética pueden cambiar la forma
convencional de la curva (Willson, 1992).

Lo esperado es que la progenie dispersada viva y se
reproduzca, pero la sombra de semilla es modificada
y reducida por la depredacidn, falta de germinacién y
mortalidad de las plantulas. En general, la falta de
enemigos naturales (depredadores, patdégenos,
parasitos y herbivoros), la ausencia de interacciones
desfavorables y la probabilidad de encontrar un sitio
adecuado favorecen la dispersion.

TIPOS DE DISPERSION

La dispersion de las diasporas puede ser bidtica
(zoocora) o abidtica (azooora) y su morfologia esta
relacionada con el método de dispersion. En la
dispersion bidtica los vectores son numerosos:
invertebrados [(moscas, insectos estercoleros vy
hormigas (mirmecocoria), lombrices de tierra y
caracoles], peces herbivoros (ictiocoria), tortugas
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marinas, lagartijas e iguanas de desierto (saurocoria),
aves (ornitocoria) y mamiferos incluido el ser humano
(mamaliocoria). Cuando los mamiferos dispersores
son roedores, el proceso es llamado diszoocoria; si
los vectores son murciélagos, el proceso es
quiropterocoria. La dispersién abidtica es efectuada
por viento (anemocoria), agua (hidrocoria) o por el
progenitor mismo (autocoria). Este Ultimo puede
ocurrir por balistica activa (tensiéon generada por la
deshidratacion de los tejidos higroscopicos), balistica
pasiva (movimiento de las semillas encerradas en el
fruto) y diasporas trepadoras y barocoria (dispersion
por peso) (Carlquist, 1966; Flores, 1994a; Gautier-
Hion, 1990; Gottsberger, 1978; Howe, 1990;
Terborgh, 1986, 1990, Van der Pijl, 1972; Van
Roosmalen, 1985).

En los bosques tropicales la mayor parte de la
dispersion es realizada por vertebrados, los cuales
obtienen alimento de las semillas, tejidos y otras
partes comestibles del fruto. La dominancia de la
dispersion zooora ha sido demostrada en varios
lugares. En la Guyana Francesa y Surinam, el 6% de
las diasporas reproducidas por plantas maderables
son dispersas por autocoria, el 11% por anemocoria,
el 9% por hidrocoria y el 74% por zoocoria. Muchas
diasporas dispersas por el agua provienen de
especies riparias y son comunes en pantanos o
vegetacion de manglar, mientras que las dispersas
por el viento son especies que crecen en los limites
del bosque. En los bosques primarios la zoocoria se
puede incrementar de 87 a 90% (Van Roosmalen,
1985). Algunos investigadores consideran que la
dispersion por zoocoria en las selvas tropicales
alcanza cerca del 80% (Croat, 1975, 1978; Frankie et
al., 1974; Gentry, 1982, 1993; Levey, 1987; Levey et
al., 1994; Opler et al., 1980; Stiles, 1985; Willson vy
Thompson, 1982; Willson et al., 1989).

Muchas diasporas son policoras y su morfologia
indica los mecanismos de dispersidon en general,
aunque una modificacién obvia no excluye la
existencia de mecanismos alternativos (Bawa et al.,
1985a, 1985b; Flores, 1992b, 1992c, 1993a, 1993Db,
1993c, 1994b, 1994f; Howe y Smallwood, 1982). Las
Fabaceae, por ejemplo, son dispersadas por aves,
murciélagos, roedores, Perissodactyla, Artiodactyla,
carnivoros, agua, piel, plumas, viento, balistica, o
gravedad (Howe y Smallwood, 1982; Van der Pijl,
1972; Van Roosmalen, 1985), mientras que las
Lauraceae son dispersas por aves, murciélagos,
monos, roedores, carnivoros, peces, gravedad vy
agua (Flores, 1999). La especificidad del dispersor o
dispersores es inusual y muchas frutas y semillas son
usadas y dispersadas por varios y diferentes
vectores, los cuales incluyen consumidores,
comensales, depredadores, comensales y
dispersores, o depredadores y dispersores.

DISPERSION BIOTICA O ZOOCORIA

Dispersion bidtica ocurre de tres maneras. La
dispersion es epizoocoria si el transporte de las
diasporas es pasivo, externo y ocurre a través de la
adhesion de las diasporas a la piel (pelo) o plumas
de animales. La dispersion bidtica es sinzoocoria
cuando los animales comen parte de las semillas
pero no las ingieren completamente, transportando
activamente las diasporas. Este tipo de dispersién se
extiende de los depredadores quienes almacenan y
entierran las semillas, dando de esta manera una
oportunidad para la supervivencia y germinacién de
algunas semillas. La dispersién es endozoocoria si
las diasporas que contienen la semilla o la semilla
misma, son ingeridas y la semilla eventualmente es
excretada o regurgitada intacta (Gottsberger, 1983;
Van der Pijl, 1972).

La dispersidon zoocora requiere tejido nutritivo en la
diaspora (arilos, pericarpo, testa), atrayentes
quimicos (elaisomas, olor rancio), mimetismo
(coloracion de la cubierta seminal), estructuras
adhesivas (materiales viscosos, ganchos) (Howe y
Smallwood, 1982; Van der Pijl, 1972). Cerca del 80%
de los vertebrados (50% aves, 30% mamiferos) se
alimentan de frutas (Howe y Smallwood, 1982;
Janson, 1983; Janson y Emmons, 1990; Levey et al.,
1994; Terborgh, 1986). Los tipos mas comunes de
dispersion biodtica estan descritos en los siguientes
parrafos.

Ornitocoria

Las aves tienen pobre sentido del olfato, sin embargo
tienen el sentido de la vista muy bien desarrollado.
Para ser dispersadas por las aves, las diasporas
tienen que tener una parte comestible con un sabor
agradable y proteccién externa contra la ingestién
prematura, proteccion del embrién (cubierta seminal,
endocarpo duro o ambos), colores atractivos y tener
una posicion fija. Los frutos o semillas dispersadas
por aves son inodoros, pequefios y comunmente
esféricos u ovales (Levey, 1987; Levey et al, 1994;
Morden-Moore y Willson, 1982; Sorensen, 1983; Van
der Pijl, 1972; Wheelwright, 1985; Willson vy
Thompson, 1982; Willson y Whelan, 1990). El
tamafio del cultivo, la distancia de otros arboles con
frutos y el contenido nutricional de otros frutos
disponibles, también afecta la depredacién e
ingestion de las diasporas por las aves (Howe, 1977,
1981, 1982; Howe y DeSteven, 1979; Howe vy
Ritcher, 1982; Jordano, 1983, 1988; Levey et al,
1994; Sargent, 1990; Stapanian, 1982). Algunas aves
que no vuelan también dispersan frutos y semillas
como son el Aandu Rhea americana y Pterocnemia
(Rheidae) y Tinamidae (Crypturellus, Nothocercus,
Rhynchotus, Tinamus) las cuales se alimentan de
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diasporas carnosas (Gottsberger, 1983; Stiles y
Skutch, 1989). Los pericos, loros y guacamayas
(Psittacidae), tucanes y tucancillos (Ramphastidae)
comen frutos y las semillas pueden ser ingeridas
enteras. Pueden quebrar y comer los frutos duros
que otras aves son incapaces de consumir
(Gottsberer, 1983; Loiselle, 1987, 1990, 1991;
Loiselle et al., 1996; Stiles y Skutch, 1989). Los
Icteridae, Picidae, Trogonidae, Tyrannidae, Turdidae
y Furanidae también se alimentan de frutos
(Gottsberger, 1983; Loiselle, 1987, 1990, 1991; Stiles
y Skutch, 1989). Los parrafos siguientes describen
los frutos que prefieren las aves.

Son frecuentemente consumidos frutos con colores
brillantes (marréon, verde, amarillo, o anaranjado),
carnosos pero suficientemente secos, con exocarpo
lefioso o semi lefioso, con pocas semillas grandes y
un mesocarpo carnoso y rico en lipidos (Janson,
1983; Johnson et al.,, 1985; Van de Pijl, 1972; Van
Roosmalen, 1985). Los frutos son usualmente drupas
verdes, bayas o camaras (Ej. muchas Anacardiaceae

(Astronium), Burseraceae (drupa pirenoide en
Protium, Tetragastris, Trattinickia) (Figs. 72-73),
Combretaceae (Buchenavia), Clusiaceae

(Calophyllum brasiliense, Symphonia globulifera),
Lauraceae (Aniba, Licaria, Nectandra, Ocotea,
Persea) (Fig. 70) y Fabaceae-Papilionoideae
(Dipteryx panamensis) (Fig. 52). Aves frugivoras
especializadas como los tucanes, tucancillos,
caracaras, contigas y quetzales consumen esos
frutos (Avila et al., 1996; Bonaccorso et al., 1980;
DeStevens y Putz, 1984; Flores, 1992a, 1994a,
1994f, 1999; Gentry, 1993; Van Roosmalen, 1985).
Por ejemplo, 63% de los frutos consumidos por el
quetzal (Pharomachrus mocinno) (Trogonidae) son
Lauraceae; el restante 37% son frutos de
Myrsinaceae, Araliaceae, Verbenaceae, Solanaceae,
Myrtaceae, Melastomataceae, Moraceae y
Clusiaceae (Avila et al., 1996). El quetzal es un ave
altamente especializada y frugivora, y un excelente
dispersor de frutos y semillas, especialmente durante
la estacion no reproductiva, cuando este puede
abarcar un rango de varios kilémetros (Avila et al.,
1996).

Las drupas y bayas con colores brillantes (rojo,
rosado, blanco, negro, azul, morado, anaranjado,
amarillo, o amarillo verdoso), con exocarpo
membranaceo o ligeramente coriaceo, mesocarpo
carnoso, acuoso, rico en azucares, con reducido
contenido de lipidos y proteinas, que se pudren
rapidamente, son altamente apreciados por aves
(Levey, 1987; Moermond y Denslow, 1985; Sopesen,
1983; Van der Pijl, 1972; Van Roosmalen, 1985;

White, 1974). Ejemplos incluyen Anacardiaceae
(Spondias, Tapirira), Araliaceae (Dendropanax),
Boraginaceae (algunas especies de Cordia),

Cecropiaceae (Cecropia, Pourouma), Malpighiaceae

(Byrsonima, Tetrapodenia), Melastomataceae
(Conostegia, Miconia), Mpyrsinaceae (Ardisia),
Myrtaceae (Eugenia, Marliera. Myrcia, Psidium,
Syzygium) (Fig. 68), Olacaceae (Minquartia

guianensis) (Fig. 71), Piperaceae (Piper), Rosaceae
(Prunus), Rubiaceae (Alibertia, Coussarea, Faramea,
Genipa), Solanaceae (Brunfeldsia guianensis,
Cestrum), Simaroubaceae (Picramnia), Theaceae
(Symplococarpon), Ulmaceae (Trema micrantha) y
Verbenaceae (Citharexylum mocinnii) (Flores, 1994e;
Gentry, 1993; Herrera y Jordano, 1981; Van
Roosmalen, 1985).

Frutos dehiscentes (foliculos, vainas, etc.) y semillas
con estructuras especiales (arilos, elaiosomas,
carunculos, estrofilos y funiculos) o sarcotestas ricas
en lipidos, azucares o mucilago, son comidas por las
aves. Las testas o sarcotestas comunmente son
negras, blancas, rojas, anaranjadas o amarillas, y los
arilos son rojos, blancos, amarillos o anaranjados
(Van der Pijl, 1972; Van Roosmalen, 1985). Los
funiculos son frecuentemente largos, con semillas
colgantes (Van der Pijl, 1972). El color de la cubierta
seminal combina con la del arilo y frecuentemente el
endocarpo y el exocarpo, para crear un despliegue
de color que provoca la ornitocoria. Ejemplos
incluyen varias Annonaceae (Xylopia), Apocynaceae
(Stemmadenia), Bixaceae (Bixa orellana), Fabaceae-

Caesalpinoideae (Dialim guianense), Clusiaceae
(Clusia), Connaraceae  (Connarus, Rourea),
Dilleniaceae (Curatella, Davilla), Elaeocarpaceae

(Sloanea) (Fig. 103), Euphorbiaceae (Sapium) (Fig.
104), Flacourtiaceae (Casearia arborea, C. decandra,
C. guianensis), Magnoliaceae (Magnolia), Meliaceae
(Guarea, Trichilia) (Fig. 56), Fabaceae-Mimosoideae
(Acacia, Cojoba) (Fig. 64), Myristicaceae (Virola,
Compsoneura, Otoba) (Fig. 62), Sapindaceae
(Cupania) (Fig. 59) y Zygophyllaceae (Guaiacum
sanctum) (Flores, 1992c, 1996, 1999; Gentry, 1993;
Howe, 1981; Howe y DeSteven, 1979; McDiarmid et
al., 1977; Van Roosmalen, 1985; Wendelken y Martin
1987). Cuando los foliculos de Xylopia aromatica se
abren, se revelan semillas azules las cuales
contrastan con el interior rojizo del endocarpo. La
sarcotesta de las semillas y el blanco del arilo atraen
a diferentes aves las cuales tragan las semillas
intactas (Gottsberger, 1993). Las semillas negras de
Connarus estan parcialmente cubiertas por un arilo
amarillo y carnoso, contrastando con el rojo o
anaranjado de la superficie interna del foliculo
abierto; esto atrae aves los cuales tragan o remueven
las semillas, comiéndose el arilo y descartando las
semillas (Van Rososmalen, 1985).

Capsulas, nueces u otro tipo de frutos con
estructuras adheridas florales carnosas, son también
preferidas. Ejemplos son Moraceae (Pseudofrutos de
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Brosimum, Morus), Ochnaceae (receptaculo carnoso
en Ouratea) y Polygonaceae (tubo del perianto
suculento en varias especies de Coccoloba) (Flores,
1996, 1999; Gentry, 1993; Van Roosmalen, 1985).

Finalmente, semillas miméticas son ingeridas y
transportadas por error, dado que el color del
exocarpo o la testa es similar al arilo (Howe y
Smallwood, 1982; Van Roosmalen, 1985). Ejemplos
incluyen muchas Fabaceae-Mimosoidae
(Adenanthera, Cojoba), Fabaceae-Papilionoideae
(Erythrina, Ormosia), Meliaceae (algunas Guarea en
la cual la testa imita una sarcotesta) (Corner, 1953).

Figura 103

Figura 104

Numerosas aves se alimentan de frutos o semillas,
digieren el mesocarpo o el arilo y secretan o
regurgitan la semilla, la cual estd comunmente
rodeada de un endocarpo duro. En muchos casos,
los jugos gastricos escarifican la testa, el endocarpo
0 ambos, y facilitan la germinacién de las semillas.
Las semillas de varias especies de los géneros
Cordia, Virola, Protium, Tetragastris, Xylopia y otras

son dispersadas de esta manera (Flores, 1992c;
Howe, 1997, 1990; Howe y Ritcher, 1982; Howe y
Vande-Kerckhove, 1981).

Mamaliocoria

La dispersion por mamiferos estd mas desarrollada
en las zonas tropicales. Las diasporas dispersadas
por mamiferos tienen caracteristicas similares a las
dispersadas por aves; otros grupos como los
murciélagos, también se alimentan de los mismos
grupos (Van der Pijl, 1972).

Quiropterocoria

La presentacién de las diasporas consumidas por los
murciélagos es similar a la exhibida por aquéllas que
son consumidas y dispersadas por las aves; sin
embargo, las diasporas dispersadas por murciélagos
son usualmente verdes, marrén-amarillentas, marron,
moradas 0 negras, y se encuentran en los extremos
de las ramas. El color no es importante dado que los
murciélagos son nocturnos y ciegos al color, pero su
sentido del olfato es altamente desarrollado. Los
murciélagos prefieren olores rancios y muchos
consumen diasporas que tienen este olor (acido
butirico), el cual es producido por sustancias en
fermentacién, que se encuentran usualmente en los
tejidos de mesocarpos carnosos (Flores, 1994e,
1999; Van der Pijl, 1972). El sabor de las diasporas
varia de insipido a acido o dulce, y la consistencia,
de suave a semidura. Los murciélagos también
consumen los arilos de las semillas de frutos
dehiscentes, los cuales son comunmente ricos en
lipidos (Flores, 1994d). Los murciélagos frugivoros
del paleotrépico (trépicos de Asia y Africa), que
pertenecen a los Megaquiréptera, son importantes
dispersores de semillas; en cambio, en los tropicos
de Ameérica, son los murciélagos Phyllostomidae
(Microquirdptera). Los mayores consumidores vy
dispersores se encuentran en la subfamilia
Stenoderminae (Artibeus jamaicensis, A. lituratus,
Dermanura, Sturnira). Los de las subfamilias
Carollinae (Carollia brevicauda, C. castanea, C.
perspicillata) y Glossophaginae (Anoura,
Glossophaga) le siguen en orden de importancia
como dispersores (Fleming, 1988; Fleming vy
Heithaus, 1981; Timm et al., 1989; Van der Pijl, 1957,
1972).

Los murciélagos son comensales y en muchos casos
dispersores. Cuando el tamafo del fruto excede su
capacidad de transporte, consumen el mesocarpio de
drupas y bayas y dejan caer los tejidos remanentes
debajo de la copa del arbol. Los frutos pequefios son
transportados a sus areas de alimentacion y reposo,
donde los murciélagos absorben los jugos del
mesocarpo (Bonaccorso, 1979; Bonaccorso et al.,
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1980; Fleming y Heithaus, 1981; Flores, 1992a,
1994e, 1999; Heithaus y Fleming, 1978). Los frutos
de Calophyllum brasiliense (Clusiaceae) (Fig. 105),
Ocotea austinii (Fig. 70) y Minquartia guianensis son
también trasportados a sus areas de alimentacion y
reposo. Es comun encontrar germinacion de
plantulas en las areas debajo de estos sitios (Flores,
1994b, 1994e, 1999).

Figura 105

Los murciélagos dispersan las diasporas de varias
especies de las siguientes familias: Anacardiaceae
(Mangifera indica, Spondias), Annonaceae (Annona),
Bombacaceae (Quararibea), Fabaceae-
Cesalpinioidae (Aldina, Cynometra, Hymenaea),
Caryocaraceae (Caryocar), Cecropiaceae (Cecropia,
Pourouma), Chrysobalanaceae (Couepia, Licania,
Parinari), Clusiaceae (Calophyllum, Clusia) (Fig.
105), Lauraceae (Licaria, Nectandra, Ocotea,
Persea), Lecythidaceae (arilos, Lecythis,
Eschweilera, Gustavia) (Fig. 54 y 106), Fabaceae-
Mimosoideae (/nga, Cojoba) (Figs. 64 y 76),
Monimiaceae (Siparuna), Moraceae (Ficus,
Brosimum, Maclura), Myrtaceae (Psidium),
Olacaceae (Minquartia gquianensis) (Fig. 71),
Fabaceae-Papilionoideae (Andira inermis, Cassia
grandis, Dipteryx, Lecointea, Swartzia) (Figs. 50 vy
51), Piperaceae (Piper), Rubiaceae (Genipa,
Palicourea), Sapindaceae (Matayba), Sapotaceae
(Achras), Sterculiaceae (Theobroma) y Verbenaceae
(Vitex orinocensis) (August, 1981; Fleming, 1981;
Fleming y Heithaus, 1981; Flores, 1992a, 1994b,
1994d, 1994e, 1999; Foster, 1978, 1990; Gentry
1993; Gottsberger, 1983; Janzen, 1971a, 1971b;
Janzen et al., 1976; Levey et al., 1994; Morrison,
1978; Timm et al., 1989; Van der Pijl, 1957, 1972;
Van Roosmalen, 1985).

Primates
Como recientes colonizadores, los primates son

fundamentalmente depredadores que se alimentan
de todos los frutos disponibles pero dispersan muy

pocas diasporas. Los monos prefieren frutos con
pericarpo duro cargados de semillas ariladas (Van
der Pijl, 1972). Comunmente consumen frutos de
numerosas familias: Annonaceae (Annona, Guatteria,
Rollinia), Anacardiaceae (Spondias), Apocynaceae
(Stemmadenia), Araliaceae (Dendropanax),
Boraginaceae (Cordia bicolor), Burseraceae (Bursera
simaruba, Tetragastris, Trattinickia), Fabaceae-
Caesalpinioideae  (Cassia grandis, Hymenaea
courbaril,  Prioria) (Fig. 50), Capparidaceae
(Capparis), Caryocaraceae (Caryocar), Cecropiaceae
(Cecropia, Pourouma), Chrysobalanaceae (Couepia,
Hirtella, Licania, Parinari), Clusiaceae (Garcinia,
Vismia), Euphorbiaceae (Euphorbia), Flacourtiaceae
(Casearia, Zuelania), Lauraceae (Ocotea, Nectandra,

Persea), Lecythidaceae (Bertholletia, Gustavia,
Lecythis,  Eschweilera) (Figs. 54 'y 106),
Melastomataceae (Miconia, Mouriri), Meliaceae

(Guarea, Trichilia) (Fig. 56), Fabaceae-Mimosoideae
(Enterolobium, Inga) (Fig. 76), Monimiaceae
(Mollinedia, Siparuna), Moraceae (Brosimum, Ficus,
Helicostylis, Maquira, Perebea), Myristicaceae
(Compsoneura, Irianthera, Virola, Otoba) (Fig. 62),
Myrsinaceae (Ardisia), Myrtaceae (Eugenia, Marliera,
Myrcia, Psidium, Syzygium) (Fig. 68), Nyctaginaceae
(Neea), Olacaceae (Minquartia guianensis) (Fig. 71),
Opiliaceae (Agonandra), Fabaceae-Papilionoideae
(Dipteryx, Swartzia) (Fig. 51-52), Polygonaceae
(Coccoloba), Quiinaceae (Lacunaria), Rhamnaceae
(Ziziphus cinnamomum, Z. chloroxylon), Rubiaceae
(Alibertia, Coussarea, Faramea, Genipa,
Gonzalagunia, Guettarda, Palicourea, Psychotria,
Simira), Rutaceae (Citrus), Sapindaceae (Cupania)
(Fig. 59), Sapotaceae (Chrysophyllum, Manilkara,
Pouteria), Simaroubaceae (Picramnia, Simarouba
amara), Sterculiaceae (Guazuma ulmifolia, Sterculia,
Theobroma) (Fig. 107), Tiliaceae (Apeiba, Muntingia
calabura) (Fig. 43), Ulmaceae (Trema micrantha) y
Verbenaceae (Citharexylum, Vitex stahelii)
(Chapman, 1989; Croat, 1978; Eisenberg, 1983;
Estrada et al., 1984; Flores, 1992a, 1992b, 1994d,
1994e, 1999; Gentry, 1993; Hladik y Hladik, 1969;
Howe, 1980, 1982; Levey et al., 1994; Milton, 1980;
Van der Pijl, 1972; Van Roosmalen, 1985; Yumoto et
al., 1995; Zhang y Wang, 1995). Gorilas (Gorilla
gorilla), chimpancés (Pan troglodytes) y mandriles
(Papio anubis) también comen varias de estas frutas
(Yamagiwa et al., 1993; Yumoto et al., 1995).

Los humanos son dispersores activos de semillas.
Recolectan frutos y usan las semillas para la
obtencion de alimento, fibras, aceites esenciales,
insecticidas, bebidas, alcaloides, drogas,
fitoestrogenos, alimento para animales y otros
productos. Las semillas también son usadas para
iniciar plantaciones (Ver capitulo de etnobotanica).
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Figura 106

Figura 107
Otros mamiferos

Los roedores son frecuentemente depredadores que
se pueden comportar como comensales vy
dispersores (diszoocoria). Algunos comen la pulpa y
rechazan el resto de los tejidos y las semillas; otros
ingieren la diaspora y excretan la semilla en otro
lugar; otros entierran las semillas para usarla
posteriormente como alimento. Sin embargo, la
relacion mamiferos-diaspora es muy compleja
(Janzen, 1983a, 1983c, 1983d, 1983f, Janzen y
Wilson, 1983) Microsciurus, Sciurus, Orthogeomeys,
Heteromys, Liomys, Proechimys, Hesperomys,
Thmasomys, Agouti, Dasyprocta y Myoprocta son
roedores activos que se encuentran en los bosques
neotropicales; ellos se alimentan, destruyen,
entierran y almacenan varios tipos de diasporas
(Fleming, 1983a, 1983b; Gottsberger, 1983; Paschoal
y Galetti, 1995; Timm et al, 1989). Sciurus se
alimenta primero en el piso y luego escala los arboles

para colectar mas frutos (Bonaccorso et al.,, 1980;
Heaney, 1983). Los mamiferos que escalan los
arboles y aquellos que se alimentan de las diasporas
desechadas, atraen a Agouti, Dasyprocta vy
Proechimys. Usualmente los roedores comen el
mesocarpo y frecuentemente la semilla o parte de
ésta. Algunas semillas con endocarpos lefiosos,
intactos o parcialmente danado, son transportadas a
diferentes sitios, o consumidas y excretadas en otro
lugar. Algunas semillas permanecen viables vy
eventualmente germinan. Myoprocta exilis vy
Dasyprocta leporina son vectores dispersores de
semillas de Vouacapoua americana, enterrando
muchas de las semillas. Estas semillas producen
plantulas con una capacidad de supervivencia mas
alta que aquellas que germinan en los bosques
debajo de la copa de los arboles, en donde son
atacadas por termitas y gorgojos (Forget, 1997).

Entre los marsupiales, Philander opossum, Didelphis
marsupialis y Caluromys derbianus son dispersores
activos de frutas y semillas; Didelphis marsupiales y
Caluromys derbianus son dispersores activos de
frutos y semillas; Didelphys derbianus es el dispersor
mas eficiente (Medellin, 1994; Timm et al., 1989).
Algunas de las diasporas dispersas por estos
animales son Piper, Cecropia, Dipteryx y Virola.

Todos los carnivoros excepto Lutra y Felis, son
frugivoros (Janzen, 1983a) y todos son dispersores
potenciales de didsporas adherentes (epizoocoria)
(Gottsberger, 1983). Nasua narica, Potos flavus vy
Eira barbara son dispersores esporadicos de
diasporas (Brosset y Erard, 1986; Janzen, 1983c;
Jordano, 1983; Kaufmann, 1983). Chrysocyon y
Cerdocyon son especies de fauna brasilefia que se
alimentan de frutos y semillas (Gottsberger, 1983;
Viera y Carvalho-Okano, 1996). Los tapires (Tapirus
bardii, Perissodactyla) entierran parte de la semilla,
promoviendo la creaciéon de nuevas poblaciones de
plantulas (Janzen, 1983f).

Tayassu tajacu (Artiodactyla) come, entierra vy
excreta semillas contribuyendo a su dispersion (Kiltie,
1981; Sowls, 1983). Odocoileus viriginianus
(Artiodactyla, Cervidae) se come las diasporas de
diferentes especies pero no se traga las semillas;
ellos expulsan las semillas después de que se comen
los tejidos suaves (Janzen, 1983d). Todos los
mamiferos consumen diasporas con colores
atractivos y escasa pulpa, pero con tejidos ricos en
contenido lipico como son el mesocarpo o la
sarcotesta, el embrién y el endospermo de las
semillas, aunque también consumen frutos duros
indehiscentes y no comestibles, los cuales carecen
de colores atractivos. Estos frutos contienen entre
una y varias semillas ricas en lipidos (Van
Roosmalen, 1985).
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Los elefantes son dispersores eficientes de diasporas
(Alexandre, 1978; Gautier-Hion et al., 1985; White et
al., 1993, Yumoto et al., 1995). Ellos prefieren frutas
con un pericarpo seco y fibroso y semillas bien
protegidas. Estos frutos son semillas de color café
opaco, café-amarillento, café-negrusco, café claro,
amarillo-anaranjado o verde (Gautier-Hion, 1990;
Gautier-Hion et al., 1985). Ejemplos de diasporas
dispersadas por elefantes incluyen Antrocaryon
nannanii  (Anacardiaceae), Anonidium  mannii
(Annonaceae), Mammea africana (Clusiaceae),
Uapaca guineensis (Euphorbiaceae), Tetrapleura
tetraptera (Fabaceae-Mimosoideae), Treculia
africana (Moraceae), Omphalocarpum (Sapotaceae),
Klainedoxa gabonensis (Simaroubaceae), Grewia
milbraedii (Tiliaceae) y Cissus dinklagei (Vitaceae)
(Yumoto et al., 1995).

Las siguientes frutas y semillas son comunmente
consumidas y dispersadas por mamiferos:
Anacaridiaceae (Spondias), Annonaceae (Duguetia),
Bombacaceae (Pachira) (Fig. 108), Boraginaceae
(Cordia), Burseraceae (Protium), Caryocaracaeae

(Anthodiscus, Caryocar), Chrysobalanaceae
(Couepia, Licania, Parinari), Combretaceae
Figura 108
Figura 109

(Terminalia cattapa L.), Euphorbiaceae (Croton
floribundus, Dalechampia pentaphylla), Fabaceae-
Caesalpinoideae (Cynometra, Hymenaea),
Fabaceae-Papilionoidae (Andira, Dipteryx) (Figs. 51y
52), Fagaceae (Quercus), Humiriaceae
(Humiriastrum, Sacoglottis, Vantanea) (Fig. 109),
Juglandaceae (Alfaroa, Juglans) (Fig. 110),
Lauraceae (Ocotea), Lecythidaceae (Bertholletia,
Couroupita, Eschweilera, Gustavia, Lecythis) (Figs.
54 y 106), Malpighiaceae (Byrsonima crassifolia,
Dicella bracteosa), Meliaceae (Cabralea canjereana,
Carapa, Guarea grandifolia DC.) (Fig. 56). Fabaceae-
Mimosoideae (Enterolobium, Pentaclethra macroloba,
Stryphnodendron) (Fig. 111), Moraceae (Brosimum,
Ficus), Myrsinaceae (Ardisia), Myrtaceae (Eugenia

ligustrina), Polygalaceae (Diclidanthera laurifolia),
Rubiaceae (Alibertia), Sapotaceae (Achras,
Chrysophyllum cainito, Manilkara), Sterculiaceae

(Guazuma ulmifolia, Luehea, Sterculia) (Figs. 108 y
112), Ulmaceae (Celtis iguanae) y Verbenaceae
(Citharexylum, Vitex) (Fleming, 1983a, 1983b;
Gentry, 1993; Janzen, 1983a, 1983c, 1983d, 1983f;
Kaufmann, 1983; Paschoal y Galetti, 1995; Van
Roosmalen, 1985).

Figura 110
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Figura 111

Figura 112
Mirmecocoria

Las hormigas no juegan un papel importante en la
dispersion de diasporas (Van der Pijl, 1972). Los
frutos dispersados por las hormigas son pequenos y
dehiscentes, con semillas que tienen elaisomas ricos
en lipidos; comunmente estas semillas son
demasiado pequefias para atraer a las aves.
(Thompson, 1981; Van der Pijl, 1972; Van
Roosmalen, 1985). Algunas especies mueven
semillas de 1 a 2.5 m. Frecuentemente depositan
semillas en sus hormigueros y muchas de ellas
germinan y se desarrollan hasta formar plantulas
saludables (Passos y Ferreira, 1996).

Saurocoria

Varios reptiles son frecuentemente dispersores de
diasporas en los tropicos. La tortuga Rhinoclemmys
annulata, el lagarto Basiliscus basiliscus y la iguana
Iguana iguana comen y transportan frutas y semillas
de especies como Spondias (Anacardiaceae), Cordia
(Boraginaceae), Sloanea (Elaeocarpaceae) (Fig.
103), Macrolobium, Swartzia (Fabaceae-
Caesalpinoideae), Inga (Fabaceae-Mimosoideae
(Fig. 76), Ficus, Brosimun (Moraceae) y Ardisia
(Myrsinaceae) (Berg, 1975; Ernst, 1983; Gottsberger,
1978; Rand, 1978; Van Devender, 1983).

Ictiocoria

La proporcién de diasporas dispersadas por peces en
los bosques riparios e inundados, es alta; sin
embargo, ésta no ha sido cuantificada con precisién
(Gottsberger, 1978; Goulding, 1980; Howe vy
Smallwood, 1982). Los peces dispersan 16 especies
tropicales y destruyen 17 especies en la varzea
forestal del Amazonas brasilefio (planicies riparias y
rios con aguas claras). Gottsberger (1978) propuso
que la ictiocoria es un método arcaico de dispersion y
que esta incidencia es alta en aguas pobres en
nutrientes, sugiriendo que los peces dependen de la
nutricion producida por los frutos y semillas.

En la varzea y el igap6 (planicies riparias y rios con
aguas obscuras), el pico de fructificacion coincide
con el periodo de inundaciones. En los bosques
inundados casi todas las didsporas caen al agua
donde son consumidas por peces, con un gradiente
variable de destruccion. La ictiocoria puede ser
facultativa u obligatoria (Kubitzki y Ziburski, 1994).

Las diasporas ictiocéricas pueden tener estructuras
ariladas (Annona, Virola). Algunas tienen estructuras
protectoras como son un pericarpo duro (Cecropia),
endocarpo lefioso (Licania, Astrocaryum), testa dura
(algunas Elaeocarpaceae, Unonopsis), sarcotesta y
tejidos carnosos con un sabor agradable o
infrutescencia atractiva (Gottsberger, 1978) (Fig. 62).
Muchas de las diasporas que son dispersas por
peces, o agua Yy peces, tienen adaptaciones
estructurales que les ayudan a mantenerse a flote
por largos periodos en los bosques inundados.
Finalmente se hunden y germinan al final del periodo
de inmersion (Kubitzki y Ziburski, 1994).

Los rios neotropicales tienen muchas especies de
peces dispersores: Cichlasoma (Cichlidae), Brycon
(Characidae, altamente depredadores), Rhamdia
(Pimelodidae), Colossoma (Characidae), Cytocharax
(Characidae), Leporinus (Curimatidae), Lithodoras
dorsalis (Doradidae); estos se alimentan de las
diasporas que caen en el agua (Flores, 1992c, 1999;
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Gottsberger, 1978). Estos peces contribuyen a la
dispersion de semillas de los siguientes arboles:
Anacardium (Anacardiaceae); Annona hypoglauca,
Annona, Duguetia, Unonopsis (Annonaceae);
Crescentia amazonica, Tebebuia barbata, T. palustris
(Bignoniaceae); Pseudobombax (Bombacaceae);
Protium (Burseraceae) (Figs. 72 y 73); Crataeva
benthamii (Capparidaceae); Cecropia
membranaceae, C. latiloba (Cecropiaceae);
Buchenavia oxycarpa (Combretaceae); Sloanea
(Elaeocarpaceae) (Fig. 103); Hevea spruceana
(Euphorbiaceae); Aldina latifolia, Crudia amazonica,
Cynometra, Macrolobium, Mora oleifera, M.
paraensis (Fabaceae-Caesalpiniodeae); Swartzia
(Fabaceae-Papilionoideae); Laetia corymbulosa, L.
suaveolens  (Flacourtiaceae);  Aniba, Licania,
Nectandra, Ocotea  (Lauraceae) (Fig. 70);
Eschweilera ovalifolia, E. tenuifolia, Lecythis spp.
(Lecythidaceae) (Figs. 54 y 106); Byrsonima
(Malpighiaceae); Carapa gquianensis;  Guarea,
Trichilia (Meliaceae) (Fig. 56); Brosimum, Ficus
(Moraceae); Virola, Otoba (Myristicaceae) (Fig. 62);
Genipa, Randia (Rubiaceae) y Vitex cymosa y V.
cooperi (Verbenaceae) (Flores, 1992c, 1999;
Gottsberger, 1978; Kubitzki y Ziburski, 1994).

Algunos peces dejan caer las semillas y las
corrientes de agua las transportan por largas
distancias; eventualmente las semillas alcanzan la
orilla del rio donde a veces germinan (Flores, 1992c,
1999). En el Amazonas Brasilefio los peces juegan
un papel importante como dispersores (Gottsberger,
1978; Goulding, 1980). Informacién preliminar sobre
el papel de los peces en las planicies del atlantico
mesoamericano llevan a conclusiones similares.

DISPERSION ABIOTICA O AZOOCORA

Tres tipos de dispersion abidtica se discuten en las
siguientes secciones.

Anemocoria

Los arboles tropicales producen una gran variedad
de diasporas dispersas por el viento (Van der Pijl,
1972). Frutos ligeros pueden tener un pericarpo
alado (Terminalia  amazonia, Combretaceae;
Hymenolobium,  Sclerolobium)  (Fig. 45) o
proyecciones filiformes (Heliocarpus appendiculatus,
Tiliacea) (Fig. 113). Algunas semillas tienen una testa
alada (Tabebuia rosea, Bignoniaceae; Cedrela
odorata, Vochysia guatemalensis) (Figs. 91-93); otras
semillas son pubescentes y lanosas (Bombacopsis
quinata, Bombacaceae; Macrohasseltia
macroterantha, Flacourtiaceae) (Fig. 114). Algunas
unidades de dispersion (fruto + drganos florales
modificados como el androceo, perianto vy
receptaculo), tienen partes florales adicionales para

ayudar a la dispersidon. Ejemplos incluyen
Oreomunnea pterocarpa (Juglandaceae) (Fig. 115)
con una nuez rodeada de un perianto modificado;
Triplaris americana 'y Coccoloba tuerckheimii,
Polygonaceae) con una nuez encerrada en un
perianto acrescente, que se extiende después de la
fertilizacion; Gyrocarpus jatrophifolius y Hernandia
didymantha (Hernandiaceae) con una nuez inmersa
en una copa formada por tejidos del perianto;
Astronium graveolens (Anacardiaceae) con una
drupa rodeada por un caliz alado, el cual crece en las
etapas de post-fertilizacion, y enmascarando los
pétalos; y Curatella americana (Dilleniaceae) (Fig.
116), Diospyros nicaraguensis (Ebanaceae) y Cordia
alliodora (Boraginaceae) (Fig. 116), con un caliz
conspicuo, acrescente y persistente.

Figura 113

Figura 114

Figura 115
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Oreomunnea pterocarpa
(Juglandaceae)

Gyrocarpus americanus
(Hernandiaceae)

Triplaris melaenodendron
(Polygonaceae)

Curatella americana
(Dilleniaceae)

Figura 116. Diferentes tipos de diasporas
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El diseio morfolégico de las diasporas que son
dispersadas por viento, les hace disminuir su caida e
incrementar su exposicion a los vientos horizontales
0 borrascosos (Augspurger, 1986; Robinowitz vy
Rapp, 1981). ElI grado de descenso esta
correlacionado con la carga del ala (peso/area) de la
diaspora (Green, 1980). Los vientos horizontales
dispersan las diasporas sobre un amplia superficie,
cuyo potencial de dispersion en area es inverso al
grado de descenso (Augspurger, 1986). La
consistencia en direccion, intensidad y velocidad del
viento también afecta la sombra de semilla.

Con base en el uso de la morfologia de la diaspora,
el movimiento rotatorio y la tasa de descenso, Green
(1980) estableci6 dos categorias de diasporas
dispersadas por el viento: las samaras giratorias, las
cuales autorotan alrededor del eje longitudinal vy
autogiran alrededor de uno de los extremos de la
diaspora; y las samaras no giratorias, las cuales
incluyen las samaras que soélo autogiran. Para una
determinada carga del ala, la primera categoria tiene
una tasa de descenso mas alta. (Augsburger, 1986;
Green, 1980; Norberg, 1972). La morfologia y el
comportamiento aerodinamico llevaron a Augsburger
(1986) a agrupar las diasporas estudiadas que son
dispersadas por el viento en seis categorias:

(1) Flotadora: diaspora que flota hacia abajo en linea
vertical; Ej. Bombax, Bombacopsis, Ceiba, Ochroma,
Pseudobombax (Bombacaceae), Trichospermum
(Tiliaceae).

(2) Autogiratoria- rotatoria: diaspora que rota en dos
ejes: alrededor del eje longitudinal de la diaspora y
alrededor de un extremo de la diaspora en un espiral
cerrado (samaras rotatorias, de acuerdo a Green,
1980); Ej. Cespedesia (Ochnaceae); Couratari
(Lecythidaceae); Dalbergia, Hymenolobium,
Lonchocarpus, Machaerium, Platymiscium
(Fabaceae-Papillionoideae); Lafoensia punicifolia
(Lythraceae); Sclerolobium, Tachigali (Fabaceae-
Caesalpinioideae); Terminalia amazonia, T. oblonga,

Figura 117 Figura 118

T. bucidoides (Combretaceae) y Vochysia, Qualea
(Vochysiaceae) (Figs. 45-46, 91, 117-118).

(3) Autogiratoria: diaspora que rota cerrada alrededor
del extremo de la diaspora conteniendo la semilla; E;j.

Loxopterygium sagotii (Anacardiaceae); Cedrela,
Swietenia (Meliaceae); Luehea (Tiliaceae);
Myroxylon,  Vatairea (Fabaceae-Papillionoideae)

(Figs. 92y 112).

(4) Ondulatoria: diaspora que se desliza y ondula
pero sin movimiento acumulativo hacia el frente. El
deslizamiento es discontinuo o fugaz (samara no

giratoria, de acuerdo a Green, 1980); E].
Aspidosperma (Apocynaceae), Pterocarpus
(Fabaceae-Papillionoideae) y Jacaranda

(Bignoniaceae) (Figs. 47 y 119).

(5) Helicoptero: diaspora que gira en forma cerrada
alrededor de una linea vertical. Es similar a las
autogiratorias pero tienen alas adicionales; E;j.
Astronium graveolens (Anacardiaceae), Cordia
alliodora (Boraginaceae), Triplaris (Polygonaceae) y
Macrohasseltia (Flacourtiaceae) (Figs. 114-116).

(6) Volteadora: diaspora que se voltea con un eje
inconsistente o de manera aleatoria. También puede
rotar alrededor de una linea vertical en un espiral
abierto y extendido; Ej. Cavanillesia (Bombacaceae).

Las diasporas no clasificadas incluyen aquellas con
comportamiento variable; Ej. Tabebuia
(Bignoniaceae) (Fig. 93).

Hidrocoria

Se realiza a través de la lluvia (ombrohidrocoria), rios
o corrientes marinas (nautohidrocoria). La hidrocoria
juega un papel importante en la dispersién de
diasporas de especies riparias, de pantanos o de
zonas costeras (Kubitzki y Ziburski, 1994; Van der
Pijl, 1972).

Figura 119
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En algunos casos las diadsporas flotan; en otros se
sumergen. Las semillas de Astrocaryum, Cocos
nucifera (Arecaceae), Tabebuia palustris
(Bignoniaceae), Calophyllum brasiliense
(Clusiaceae), Hevea brasiliensis (Euphorbiaceae),
Aldina latifolia, Crudia amazonica, Cynometra,
Eperua, Macrolobium, Mora oleifera, M. paraensis

(Fabaceae-Caesalpinioidae), Parkia discolor
(Fabaceae-Mimosoideae), Pterocarpus, Swartzia
(Fabaceae-Papilionoideae), Bertholletia  excelsa,

Eschweilera ssp., Grias cauliflora, Gustavia superba
(Lecythidaceae), Carapa guianensis (Meliaceae) y
Calatola costaricensis (lcacinaceae) pueden ser
dispersadas por corrientes de rios o las provocadas
por inundaciones de las planicies costeras (Figs. 105
y 120). Para incrementar su capacidad de flotacién,
las semillas son dispersadas primeramente por
hidrocoria, las cuales reducen la gravedad especifica,
aumentan el area de la cubierta y depositan una
cuticula gruesa sobre la superficie externa. La
existencia de aerénquimas es un dispositivo comun.

Autocoria

Varias taxas usan dispersion autocérica. La pared del
fruto comunmente indica la existencia de este
mecanismo. La liberacién explosiva de las semillas
es una caracteristica antigua (Van der Pijl, 1972). La
autocoria es frecuente en zonas aridas (Van der Pijl,
1972), pero también se observa en arboles de zonas
tropicales; Ej. algunas de la familia Fabaceae.

Balistica activa

La balistica activa de las diasporas ocurre cuando la
tension incrementa como resultado de tension
higroscopica en tejidos muertos. La tensioén en tejidos
muertos se presenta en Crofon priscus, Hevea
brasiliensis 'y Hura crepitans (Euphorbiaceae);
algunas especies de Cassia y Crudia (Fabaceae-
Caesalpinioideae), y en varias especies de
Calliandra, Mimosa y Pentaclethra macroloba
(Fabaceae-Mimosoideae) (Figs. 65-66).

Balistica pasiva

Ocurre cuando un agente externo (viento, lluvia o
animales) libera la tension interna de la fruta y provee
la energia necesaria para la apertura de la fruta. El
mecanismo es comun en especies herbaceas (Van
der Pijl, 1972).

Diasporas trepadoras

En este tipo de diasporas, el movimiento de las
estructuras adhesivas es provocado por cambios en
el ambiente (humedad-sequedad). Es comin en
Asteraceae y Poaceae (Van der Pijl, 1972).

Barocoria

Es una dispersién por peso (Van der Pijl, 1972); E;j.

Billia hippocastanum, B. columbiana
(Hippocastanaceae), Quercus (Fagaceae),
Rhizophora (Rizophoraceae), Juglans

(Juglanadaceae), Carapa, Guarea (Meliaceae), Mora
(Fabaceae-Caesalpinioideae), Dipteryx (Fabaceae-
Papilionoideae), Achras, Manilkara (Sapotaceae)
(Figs. 42, 52 y 56).

Figura 120

La germinacioén es, en una palabra, un proceso que
se desencadena con la hidratacién (imbibicién) de la
semilla y el inicio de la expansion de la radicula
(Evenari et al., 1957). La embriogenia y la
germinacién son entonces, etapas sucesivas en el
desarrollo del nuevo esporofito, separadas por un
periodo de relativa inactividad metabdlica llamado
letargo. (Bewley y Black, 1978, 1982, 1994; Flores,
1999).

El proceso de germinacion involucra la transicién de
las células de un estado de deshidratacion y baja
actividad metabdlica, a un estado hidratado y de alta
actividad metabdlica. El agua es absorbida por
muchas semillas en una manera trifasica: imbibicion,
germinacién (en sentido estricto) y el desarrollo del
embrién (Bewley y Black, 1994; Tissaoui y COme,
1975). La imbibicion corresponde a la rapida
absorciéon de agua que conduce a un incremento de
la actividad respiratoria. La germinaciéon en sentido
estricto es el proceso de activacion del embrién, sin
ser acompafiado de algun cambio aparente en la
morfologia. El desarrollo del embrion estda marcado
por el inicio de la elongacién de la radicula y
significantes cambios en la fisiologia del embrién
(Cébme y Corbineau, 1996a, 1996b). La fase crucial
es la germinacion porque el desarrollo de las
plantulas depende de esta etapa. En muchos casos,
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la semilla germina sélo si la respiracion y la
produccion de adenosin 5 -trifosfato (ATP) es
adecuada, creando un requerimiento de oxigeno
(Cébme y Corbineau, 1996a, 1996b).

La germinacion culmina con el desarrollo de la
radicula (basicamente por alargamiento celular) y la
protusién de los tejidos adyacentes. En las semillas
recalcitrantes con  embriones  diminutos vy
rudimentarios o embriones grandes con radiculas
rudimentarias (reducidos a meristemos radicales), el
desarrollo de la radicula implica la divisidon vy
alargamiento celular.

INFLUENCIAS AMBIENTALES

Los factores ambientales externos que regulan la
actividad del arbol progenitor durante la maduracién
de la semilla, incluyen temperatura, luz, fotoperiodo,
termoperiodo, humedad relativa y potencial de agua
en el suelo. Los parametros internos, como son el
potencial de agua, nutricion y estado hormonal del
arbol progenitor, asi como la posicion de la semilla en
el arbol, también afectan la maduracion de la semilla.
Otros factores ambientales involucrados
directamente en el proceso de germinacion son la
temperatura, luz y gas (Bewley y Black, 1994;
Bonner, 1966).

AGUA

En semillas que sufren secado de maduracion, la
imbibicién de agua es el primer requerimiento para la
germinacioén, dado que esto permite la reactivacion y
restauracion metabdlica del sistema completo de
membranas y organelos. La activacion del sistema
enzimatico, la respiracion y la sintesis tanto del ARN
y proteinas, son fundamentales. Las enzimas
participantes en el proceso se encuentran en las
semillas deshidratadas, o son sintetizadas durante la
imbibicién. En la mayoria de los casos, el agua
imbibida por la semilla es equivalente a dos o tres
veces su peso seco. La difusion neta ocurre en un
gradiente descendente del potencial del agua (o
etapa energética del agua 1); en otras palabras, de
agua pura a agua con conteniendo de solutos
(Bewley y Black, 1994). El potencial de una célula
dentro de la semilla esta determinado por el potencial
osmotico (y,), determinado por la concentracion de
solutos (mas solutos = menos potencial osmotico), el
componente matrico (y.) determinado por Ia
hidratacion de matrices (paredes celulares, almidon,
cuerpos proteicos) y la presion potencial (yp),
permitiendo el ingreso de agua y agregando presion
a la pared celular (Bewley y Black, 1994; Leopold y
Kriedemann, 1975). En el agua potencial del suelo,
solo Y tiene un papel importante. La absorcion tiene
tres etapas:

(1) Una fase rapida o imbibicion inicial que esta
grandemente influenciada por las fuerzas matricas.
Esta fase ocurre en semillas viables y no viables,
porque el potencial de agua de la semilla madura es
mas bajo que el del suelo humedo que la rodea. En
esta fase, la energia es liberada en forma de calor;
los gases de adsorcidn coloidal y los solutos son
liberados en forma de azucares, acidos organicos,
iones, aminoacidos y proteinas. Los solutos pueden
estimular el crecimiento de bacterias y hongos del
suelo. Una presion imbibicional se crea a través de la
hidratacion de las proteinas (formacion coloidal)
(Brwley y Black, 1994; Bonner et al., 1994).

(2) Fase de ingreso lento de agua, en la cual el
componente matrico (g.) no es importante y el
potencial de agua de la semilla (y) esta determinado
pory, y y,. Esta es la fase en la cual comienza la
actividad metabdlica. Las semillas latentes son
también metabdlicamente activas; la duracién de esta
fase se correlaciona con la intensidad de Ia
dormancia (Bewlwy y Black, 1994; Bonner et al.,
1994).

(3) La ultima fase ocurre solamente en semillas sin
dormancia, involucradas en una germinacion activa.
Es una fase rapida intensificada por activacion del
metabolismo. En muchos casos coincide con la
ruptura de la testa y el comienzo del alargamiento y
la protusion de la radicula (Bewley y Black, 1994;
Bonner et al., 1994). En las semillas ortodoxas, el
endospermo y los cotiledones no se expanden si las
plantulas  son criptocotilares. En semillas
recalcitrantes con embriones rudimentarios, el
desarrollo de los cotiledones con frecuencia precede
del desarrollo de la radicula (Ej. Virola), o ambos se

desarrollan al mismo tiempo (Ej. Minquartia
guianensis). En esta etapa, las semillas con
endospermo nuclear pueden formar paredes

celulares, y la desintegracion del endospermo se
gesta tanto en la parte central como alrededor del
embrién (Fig. 81).

La movilizacion de reservas y la activacion
enzimatica dependen de la hidratacién; la mejor
germinacién ocurre con una baja tensién de
humedad. (0.005 a 0.500 bares). Si la tensién es
cero, la pelicula de agua alrededor de la semilla
inhibe la absorcién del oxigeno (Bonner et al., 1994;
Mayer y Shain, 1974). Durante la movilizacién de
reservas, las formas insolubles se transforman en
formas solubles. Las amilasas son el primer sistema
enzimatico involucrado en la transformaciéon del
almidén en azulcares solubles. Las lipasas desdoblan
los lipidos en acidos grasos y glicerol. Los acidos
grasos son de B-oxidados a acetil coenzima A, que
ingresa al ciclo glioxilato y eventualmente forma
carbohidratos. Algunas proteinas son importantes
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como fuente de nutrientes y son transformadas a
formas solubles. EI movimiento de sustancias dentro
del embrion es vital. En muchas especies este
estimulo controla la actividad de las amilasas que se
origina en la radicula; otros estimulos se originan en
los cotiledones (Bewley y Black, 1994; Bonner et al.
1994; Leopold y Kriedemann, 1975; Mayer y Shain
1974; Stanwood y McDonald, 1989).

TEMPERATURA

El efecto de la temperatura es dificil de separar de
los efectos de la luz y el agua. En condiciones
naturales, la temperatura determina la capacidad y
tasa de germinacion, removiendo la dormancia
primaria e induciendo la secundaria (Bewley y Black,
1994; Bonner et al., 1994; Leopold y Kriedemann,
1975; Mayer y Shain, 1974; Stanwood y McDonald,
1989). Para la germinacion, el limite superior es
alrededor de 45 °C vy el inferior, entre 3 y 5 °C.
Muchas especies germinan alrededor de 40 °C, pero
las plantulas son anormales; otras pueden germinar
cerca del limite minimo de temperatura, pero
raramente producen plantulas normales (Bonner et
al., 1994). Los regimenes con temperaturas
alternadas (20 °C durante la noche y 30 ‘C durante el
dia), parecen ser Optimos para las especies de zonas
templadas, aunque se obtuvieron resultados
similares con temperaturas constantes de 25 °C
(Bonner et al., 1994). En especies tropicales, el mejor
rango es comunmente entre 25 °C y 30 °C.

LUz

La luz estimula la germinacién, pero no es
estrictamente necesaria para la mayoria de las
semillas; sin embargo, algunas especies tropicales
pioneras, tipicas de areas de sucesion temprana,
como son Cecropia y Heliocarpus, tienen semillas
fotoblasticas. Un pigmento llamado fitocromo es
responsable del fotocontrol de la germinacion; éste
existe en dos formas reversibles. Forma Pr (luz roja)
con una absorcién maxima de 660 nmh y estimula la
germinacioén; la forma Pfr (rojo lejano) tiene una
absorcion maxima de 730 nmh e inhibe Ila
germinaciéon (Fig. 121) (Bonner, 1966; Hendricks y
Borthwick, 1967; Hillman, 1969). La luz roja lejana
puede revertir los efectos de la luz roja. Si las
semillas son expuestas a la luz roja y roja lejana
consecutivamente, las fallas en la germinacion
dependen de que tipo de luz fuera utilizada.
Exposiciones a luz roja por menos de un segundo
puede producir estimulos que desencadenan la
germinacién; este efecto se magnifica si la luz
infrarroja se aplica después. Cuando el tratamiento
es revertido, la semilla no germina (Bonner, 1966;
Kozlowski, 1971; Leopold y Kriedemann, 1975).
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Figura 121. Composicion espectral y exposicion de los fotocromos de luz roja y roja lejana y viceversa
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Cuando Pr es iluminado con luz roja, éste cambia a
Pfr, si posteriormente absorbe luz roja lejana, se
convierte en Pr (Fig. 121). Dentro de la semilla, Pfr se
convierte metabdlicamente en Pr aun en |la
oscuridad. Pfr puede ser destruido metabdlicamente
y Pr resintetizado (Bonner, 1966; Kozlowski, 1971;
Leopold y Kriedemann, 1975).

La sensibilidad a la luz esta influenciada por
pretratamientos con temperatura. Con un incremento
de pretratamiento frio, la germinacion puede ser
incrementada en la oscuridad, y la sensibilidad a la
luz roja lejana disminuye. Los requerimientos de luz
para la germinacion varia con la cantidad de agua
imbibida (Bonner et al., 1994, Kozlowski, 1971).

INFLUENCIA GENETICA

Un factor que siempre ha sido descuidado y no ha
sido bien evaluado es cémo los genomas recibidos
por las diasporas controlan la germinacion. Varias
partes de las diasporas difieren en genotipo; los
tejidos de los frutos, otros tejidos rodeando la semilla
y la testa tienen genotipo maternal. EI endospermo
es paternal en una tercera parte, y dos terceras
partes maternal. EI embrién es mitad maternal y
mitad paternal. En general, los genotipos de uno o
ambos padres afectan la estructura y composicion de
las varias partes de la diaspora. Por ejemplo, los
genes expresados en el megagametofito juegan un
papel importante en la induccién del desarrollo de la
semilla, principalmente en el desarrollo del embrién y
el endospermo (Angenent y Colombo, 1996; Ray
1998). El ritmo anual endégeno de la germinabilidad
de la semilla y el mecanismo interno regulador, aun
no son lo suficientemente conocidos.

RESPIRACION DE LA SEMILLA

La respiracién permite la adquisicion de energia. Esta
requiere oxigeno y la remocién de CO,. Altos niveles
de CO, pueden inhibir la germinacion y la falta de
oxigeno tiene el mismo efecto, aunque algunas
especies pueden germinar en condiciones
anaerobicas (Bewley y Black, 1994; Bonner et al.,
1994; Leopold y Kriedemann, 1975).

La semilla inhibida tiene tres rutas activas de
respiracion: glicdlisis, pentosa-fosfato y el ciclo del
acido citrico (ciclo de Krebs). La glicdlisis la cual esta
catalizada por enzimas citoplasmaticas y el ciclo de
Krebs (dentro de las mitocondrias), son esenciales
para la produccion de ATP. El ciclo de Krebs produce
ATP a través del ciclo metabdlico de &cidos
organicos. La ruta de la pentosa-fosfato es una
fuente de reduccién Nicotina Adenina Binucleétido
Fosfato (NADPH), la cual actia como un hidrégeno y

donador de electrones en biosintesis reductiva,
especialmente de acidos grasos. También existen en
esta ruta compuestos intermedios, los cuales inician
otros procesos biosintéticos que producen energia
(Bewley y Black, 1994; Leopold y Kriedemann, 1975).

Acorde a Bewley y Black (1994) el proceso
respiratorio en las semillas ortodoxas consiste de tres
o cuatro etapas:

(1) Alto consumo de oxigeno (O) e incremento lineal
de la respiracion durante la hidrataciéon del tejido
(hidratacion y  activacion de las enzimas
mitocondriales en el ciclo de Krebs y la cadena de
electrones).

(2) Reduccion en la respiracion en proporcion a la
estabilizacién de oxigeno absorbido. La semilla es
hidratada y el sistema enzimatico es activo. Entre las
etapas (2) y (3), se da la protusion de la radicula a
través de los tejidos circundantes (coincide con las
fases (2) y (3) del proceso de imbibicién. La cubierta
seminal (o testa + endocarpo o pericarpo), pueden
actuar como barreras fisicas limitando la toma de O,.

(3) Reactivacion de la respiracion como resultado de
la activacién del eje embrionario, los meristemos y la
movilizacion de las reservas almacenadas. La ruptura
de la cubierta seminal puede contribuir al incremento
del O.absorbido.

(4) Respiracion limitada a los tejidos de
almacenamiento, cuyas reservas son degradadas y
removidas.

El embrién dicotiledonar puede ser completo, grande
0 pequeno, diferenciado, parcialmente diferenciado,
rudimentario o no diferenciado. La activacion celular
en todos los tejidos del embridon se da de manera
secuencial y en numerosos casos comienza con el
hipocdtilo y se extiende a los polos embrionarios. En
los embriones los gradientes de activacién estan en
todos los niveles. La secuencia de activacién en los
cotiledones es bastante compleja y varia entre
especies (Bewley y Black, 1982, 1994). La
diferenciacion de los organelos celulares
preexistentes y la sintesis de nuevos organelos
complementarios, ocurre durante la germinacién
temprana. La desintegracion del endospermo ocurre
durante la germinacion tardia y parece estar regulada
con las giberelinas producidas en el embrién.

LONGEVIDAD, VIABILIDAD Y
DORMANCIA

La regeneracion de las comunidades de plantas
depende de que las semillas alcancen un lugar
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apropiado en el momento adecuado. Deben tener un
estado fisioldgico correcto para germinar y producir
plantulas cuando sea propicia la oportunidad de
regenerarse o colonizar. En algunos casos, los
requerimientos son satisfechos por una estrategia de
germinacién, en la cual las semillas germinan tan
pronto como caen al suelo; en otros casos, las
semillas permanecen por largos periodos de tiempo
en el suelo formando bancos de semillas (pioneras o
tipicas de sucesiones tempranas), con parte de la
poblacién germinando intermitentemente. Algunas
semillas viven por largos periodos de tiempo en el
suelo (Murdoch y Ellis, 1992). El periodo de tiempo
en el cual la semilla permanece viable en el suelo es
llamado longevidad. La viabilidad es la capacidad
germinativa; su pérdida es la etapa final del deterioro
de la semilla. El envejecimiento de la semilla produce
una declinacion gradual de muchas capacidades de
la semilla, tales como la tasa de germinaciéon que
culmina con la muerte (Bewley y Black, 1994;
Murdoch y Ellis, 1992). Especies de los bosques
tropicales humedos tienden a perder su viabilidad
rapidamente; quizas de 60 a 70 % de pérdida entre
tres y seis meses. Algunas especies pierden su
viabilidad en dias o semanas (Nichols y Gonzalez,
1991).

Para sobrevivir en el suelo, las semillas deben
mantener su viabilidad durante el tiempo en que la
germinacién esta inhibida por dormancia o
quiescencia. La dormancia es la supresion de la
germinacién  durante condiciones ambientales
favorables. Un estimado de 10 % de las especies
tropicales presenta dormancia (Nichols y Gonzalez,
1991). Varias condiciones provocan dormancia; la
presencia de embriones rudimentarios o]
fisiolégicamente inmaduros, testas resistentes o
impermeables, reguladores de crecimiento endégeno
inhibiendo la germinacion, o almacenamiento
inadecuado; algunas dormancias son el producto de
interacciones multifactoriales (Bewley y Black, 1994;
Bonner et al., 1994; Murdoch y Ellis, 1992).

La dormancia puede ser innata o inducida.
Dormancia innata (primaria) previene la germinacién
de las semillas durante su desarrollo y maduracién
en el arbol materno, y usualmente por cierto tiempo
después de su dispersion y recoleccién (Karssen,
1980/1981). La dormancia es innata externa
(primeramente externa) cuando la testa es dura e
impermeable a gases 0 agua o mecanicamente
resistente  (Ej. llex, Magnolia, Enterolobium
cyclocarpum, Samanea saman, Stryphnodendron
microstachyum) (Murdock y Ellis, 1992; Werker,
1980/1981). Este fendmeno también se aplica a
semillas que estan cubiertas por un pericarpo o
endocarpo duro y lefioso. Acorde a Murdoch y Ellis
(1992), las semillas duras son innatamente

quiescentes Cuando el embrién contiene substancias
inhibidoras o es fisiologicamente inmaduro, la
dormancia es innata interna o primaria interna (Ej.
Juniperus virginiana) (Bewley y Black, 1994; Bonner
et al.,, 1994; Murdoch y Ellis, 1992).

La herencia de la dormancia es compleja dado que
las distintas partes de la semilla son genéticamente
diferentes. Dormancia innata varia tanto con el
genotipo como con el ambiente durante la
maduracion (Fenner, 1992). Semillas producidas
durante veranos calientes y secos son menos
latentes que aquellas producidas durante en veranos
hdmedos y frescos. Las semillas que maduran dentro
de tejidos verdes tienden a ser mas sensibles a la luz
que aquellas donde la clorofila decrece durante las
etapas tempranas de maduracion. La dormancia
innata declina antes o después de la dehiscencia.
Este periodo es llamado dormancia postmaduracion
(Murdoch y Ellis, 1992).

La dormancia inducida (secundaria) se desarrolla
después de la dispersion o recoleccion de semillas
sin dormancia o semillas que emergen con
dormancia primaria, parcial o total (Karssen,
1980/1981). Esencialmente, esto refleja
insensibilidad a inductores internos o externos de la
germinacioén. Las principales causas que inducen la
dormancia en semillas enterradas son el nivel de
humedad, la insuficiencia o falta de luz y oxigeno, la
presencia de inhibidores alelopaticos o volatiles y el
alto nivel de CO;, (anaerobiosis o aire insuficiente)
(Karssen, 1980/1981; Murdoch y Ellis, 1992). La
germinacién puede ser inhibida por la exposicion de
las semillas a largos periodos de luz blanca,
especialmente a densidades de flujos radiantes de
luz ultraroja. La dormancia puede prevenirse,
retrasarse o reducirse con el uso de luz intermitente
de baja intensidad (Murdoch y Ellis, 1992). La
dormancia innata es ausente en las semillas
recalcitrantes de los tropicos.

La induccion de dormancia primaria mientras las
semillas estan aun en el arbol, o la inducciéon de
dormancia secundaria en semillas independientes,
puede ser completa o relativa (parcial). En un estado
de dormancia completa o verdadera, la semilla no
germina bajo ninguna condicion ambiental; si la
dormancia es parcial o relativa, la germinacion esta
restringida a ciertos parametros de condiciones
ambientales (Karssen, 1980/1981; Vegis 1964). La
dormancia de la semilla esta sujeta a cambios
constantes; el incremento de la dormancia es
causado por cambios ciclicos seguidos de patrones
estacionales (Karssen, 1980/1981). La dormancia
que persiste cuando la semilla regresa condiciones
ambientales favorables es reforzada o inducida
(Roberts, 1972a).
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La emergencia de la dormancia esta frecuentemente
regulada por un sistema promotor-inhibidor, donde el
principal promotor es acido giberélico (GA3), y el
principal inhibidor es el acido absicico (ABA). Bajos
niveles del inhibidor y altos niveles del promotor
inducen la germinacién. De acuerdo con algunos
estudios, en la actualidad no es posible determinar la
funcién precisa del ABA en la induccidon a la
dormancia (Bewley y Black, 1994; Bonner et al,
1994).

LA PLANTULA

El término plantula no ha sido bien definido y su
conceptualizaciéon varia entre autores. En este
capitulo definimos plantula como el estado mas joven
del nuevo esporofito, que va desde la protusion de la
radicula hasta la total liberacién de las estructuras
protectivas y la abscisién de los cotiledones, hasta
que la planta alcanza una altura de 50 cm. Las
variaciones entre plantulas de diversas especies y la
continuidad entre los programas de desarrollo de la
semilla-germinacion y crecimiento de plantula, en
semillas que carecen de secado de maduracion,
hacen dificil el establecimiento de limites para este
término. La definicién propuesta establece al menos
algunos limites minimos.

TIPOS DE PLANTULA Y DE
GERMINACION

Desde que Caesalpino describié por primera vez la
morfologia de la plantula en 1583, muchos autores
han propuesto diferentes maneras de clasificar
plantulas. Para reducir la confusién, simplificar la
clasificacion y manejar numerosas variaciones en
plantulas tropicales, son usados en este capitulo dos
tipos de germinacién (epigea e hipogea) y dos tipos
de plantulas (fanerocotilar y criptocotilar). Los tipos
de germinacién se refieren a los procesos de
germinacién mientras que los tipos de plantula
enfatizan la posicion de los cotiledones.

Muchas plantulas tienen germinacion epigea. Los
cotiledones (libres o dentro de testa, la testa + el
endocarpo o la testa + el pericarpo) y el nudo
cotiledonar son afectados por la distancia del nivel
del suelo debido al desarrollo del hipocétilo. En la
germinacién hipogea, los cotiledones y el nudo
cotiledonar permanecen a nivel del suelo, parcial o
totalmente inmersos, pero raramente enterrados. El
hipocoétilo es muy pequefo o vestigial, algunas veces
inobservable. En la mayoria de los casos, los
cotiledones permanecen dentro de la semilla. Este
tipo de germinacion es comun en arboles tropicales y
frecuente en semillas grandes y recalcitrantes.

En las plantulas fanerocotilares, los cotiledones estan
afuera de la testa. Los cotiledones son libres. En las
plantulas criptocotilares, los cotiledones permanecen
encerrados en la cubierta seminal (o cubierta seminal
+ endocarpo o cubierta seminal + pericarpo). No
importa si son grandes o pequenos, libres o
fusionados, etc. Esta clasificacion permite una
combinacion entre tipos de germinacién y de
plantulas.

Germinacién epigea - plantula fanerocotilar-
Ejemplos incluyen semillas y plantulas de las
siguientes especies: Acacia, Adenanthera, Albizia,
Cassia grandis, Dipteryx, Diphysa, Enterolobium,
Erythrina, Gliricidia, Haematoxylum, Hymenaea
courbaril, Hymenolobium, Parkia, Parkinsonia,
Pterocarpus, @ Samanea saman,  Sclerolobium,
Tamarindus, Vatairea, Ormosia velutina,
Stryphnodendron, Casuarina, Annona,
Cymbopetalum, Mollinedia, Bernouillia, Cordia
alliodora, Laetia, Psychotria, Simira maxonii,
Palicourea, Guettarda, Genipa americana, Marcia,

Stemmadenia, Tetrapteryx, Vochysia, Qualea,
Hyeronima, Capparis, Terminalia amazonia, T.
oblonga, Guaiacum sanctum, Cedrela, Melia,
Zizyphus, Meliosma,  Anacardium  excelsum,
Crescentia, Tabebuia, Jacaranda, Ulmus, llex,
Casearia, Homalium, Rapanea, Dendropanax,

Elaeocarpus, Vitex, Couratari, Couroupita y Cariniana
(Figs. 122-126). Calatola costaricensis (Icacinaceae)
presenta un problema de ubicacion. La germinacion
es epigea, pero inicialmente la plumula permanece
encerrada en la cubierta seminal mas el endocarpo.
Posteriormente el endocarpo se separa a lo largo de
dos fisuras y las dos partes se caen. La plumula
continda su desarrollo dentro de una testa papiracea
y continuamente absorbe nutrientes del endospermo.
La testa permanece intacta hasta que explota bajo la
presion de la plumula en expansién. La plumula tiene
varios centimetros de largo, cotiledones verdes y
varias hojas jovenes desarrolladas (Figs. 127-129).

Germinacién epigea - plantula criptocotilar-
Ejemplos incluyen Virola, Otoba, Minquartia
guianensis, Ximenia, Hura, Faramea, Omphalea,
Sterculia apetala y Durio (Figs. 130-132).

Germinacion hipogea - plantula fanerocotilar-
Ejemplos son: Allantoma, Lecythis, Barringtonia,
Eschweilera, Grias, Bertholleia, Careya 'y
Corythophora (el hipocétilo permanece dentro de la
cubierta seminal; los cotiledones son dos catafilos
libres), Inga (sarcotesta destruida), Garcinia
(cotiledon reducido y libre, que a veces asemejan
verrugas) Yy Caryocar (cotiledones libres vy
escamosos) (Figs. 133-135).
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Figura 122 Figura 123
Figura 124 Figura 125
Germinacion hipogea - plantula criptocotilar-

Ejemplos son Calophyllum, Andira, Cynometra,
Cojoba, Sophora, Spondias, Prioria, Mora oleifera,
Myroxylon swartzia, Pentaclethra, Ocotea, Licaria,

Nectandra, Persea, Swietenia, Carapa, Guarea,
Trichilia, Brosimum, Poulsenia, Pseudolmedia,
Mappia, Cupania, Gustavia, Eugenia, Syzygium,
Lacmellea, Hernandia, Rourea, Hirtella,
Chrysobalanus, Licania, Parinari, Prunus, Pachira
aquatica, Sapindus saponatria, Melicoccus,
Nephelium, Quararibea, Cavanillesia, Terminalia
catappa, Pouteria, Quercus, Gynocaryum,

Oreomunnea y Alfaroa (Figs. 136-146).
ESTRUCTURA DE LA PLANTULA

La plantula esta formada por la raiz (radicula en el
embrién), el hipocétilo, uno, dos o varios cotiledones
(hojas embriénicas), el epicétilo y las hojas
originadas en los nodos del epicétilo. La plumula, un
término de uso frecuente, es el vastago embrional del
embrién o plantula, localizado sobre el nodo
cotiledonar (Flores, 1999). Este incluye el epicétilo

Figura 126

incipiente, el primordio foliar y el meristemo apical.
Las figuras 147 a 151 ilustran la estructura de las
plantulas de diferentes especies.

RAIiz

La radicula del embrion puede estar orientada frente
al hilo (sinétropo) o en direccién opuesta (antitropo).
En la mayoria de las semillas, la radicula emerge a
través del micrépilo; en algunas, el embrién empuja
la testa, fragmentandola y emergiendo a través de un
punto especifico. Este punto o abertura ha sido
llamado opérculo, embriostega o tapon (Flores,
1999). El opérculo varia en ortogenia, estructura y
mecanismo de apertura. El opérculo se forma en las
regiones hilar y micropilar, por la exostoma vy
endostoma, o solamente por el endostoma. EIl
opérculo es mas comun en monocotiledoneas
(Boesewinkel y Bouman, 1984; Jacobson 1984).
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Figura 127

Figura 131

Figura 128

Manual de Semillas de Arboles Tropicales

Figura 129

98



Figura 130

Figura 133

Figura 132

Figura 134
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Figura 136 Figura 137 Figura 139 Figura 140

Figura 138
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Figura 141 Figura 144

Figura 142

En numerosas especies, la emergencia de la raiz es
mas complicada dado que se requiere que ésta
traspase a través de los tejidos de la cubierta
seminal, el fruto o las diasporas. Este fendmeno es
frecuente en leguminosas con diasporas aladas
(Hymenolobium mesoamericanum,  Sclerolobium,
Myroxylon balsamum, Myrospermum frutescens,
Pterocarpus hayesii, P. officinalis Jacq.), frutos
indehiscentes con pericarpo duro (Andira inermis,

Figura 145 Figura 146

Figura 143

Prioria copaifera), drupas con un endocarpo lefioso
que encierra la o las semillas, formando una barrera
fisica (Dipteryx panamensis, Calatola costaricensis,
Minquartia  guianensis, Caryocar costaricense,
Licania platypus), y diasporas en las cuales las
partes del perianto son duras y envolventes
(Oreomunnea, Dipterocarpus).
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En algunas semillas, la protusion de la raiz coincide
con la liberacion de olores caracteristicos y algunas
veces, cambios en la coloracion de la testa. La
cubierta seminal de Balizia elegans (Fabaceae-
Mimosoidae) es peculiar debido a los cambios de su
color original verdoso, a purpura en los margenes,
tan pronto como la semilla es imbibida, y también
exuda un fuerte olor a azufre. La testa de
Schizolobium parahyba (Fabaceae-Caesalpinioideae)
libera taninos cuando inicia la protusion de la raiz. En
Stryphnodendron  microstachyum 'y  Abarema
adenophora, la raiz exuda sustancias sulfuricas y
libera un fuerte olor. La raiz de Abarema adenophora
presenta nddulos dias después de la protusiéon de la
raiz.

La raiz es el 6érgano que soporta (ancla) la plantula y
absorbe, conduce y a veces almacena agua y
nutrientes. Alorrizia es el proceso a través del cual la
plantula desarrolla una raiz embrionaria (radicula)
como una raiz pivotante o raiz tipica. La primera raiz
es denominada raiz principal. En las dicotiledoneas y
las gimnospermas, esta raiz penetra directamente en
el suelo y da lugar a las raices secundarias o raices
laterales. Las raices mas viejas se encuentran en la
zona cerca del cuello de la raiz (zona de trancision
del hipocétilo a la raiz) (Fig. 147). Cuando una raiz
primaria desparece y la raiz principal es adventicia,
como en el caso de las pteridofitas, la plantula tiene

Figura 147. Plantula de Stryphnodendron microstachyum.

homorrizia secundaria. En las monocotileddneas y
algunas dicotileddneas, la raiz principal muere en
etapas tempranas y el sistema radical se forma por
raices adventicias, formando un sistema radical
fibroso o fasciculado, en el cual no hay una raiz
dominante (homorrizia secundaria). Comunmente las
raices primarias penetran en el suelo mas
profundamente que las raices fibrosas. Sin embargo,
la superficialidad de las raices fibrosas y la dureza
con la cual se adhieren a las particulas del suelo,
permitiéndole reducir la erosion del suelo (Flores,
1994b).

La raiz tiene varias zonas de crecimiento del
meristemo o centro quiescente, zona de division
celular, regién de elongacién y regiéon de maduracion.
Los pelos radicales se forman en la zona de
maduracion y su desarrollo puede ser inhibido por
suelos muy secos o muy humedos. El nimero de
pelos radicales varia entre especies y pueden estar
ausentes en grupos como las Lauraceae (Ocotea,
Nectandra, Persea) y Olacaceae (Minquartia
guianensis) (Flores, 1994b, 1994e). Tienen una corta
vida, pero en algunas especies lefiosas pueden
suberizarse o lignificarse, persistiendo por meses o
afios (Kramer y Kozlowski, 1979). El centro para la
percepcion de la gravedad parece estar localizado en
la punta de la raiz.

Hipocétilo

4 cm

Figura 148. Plantula de Vochysia guatemalensis
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Figura 149. Plantula de Virola koschnyi Figura 151. Plantula de Lecythis ampla

La extension del sistema radical (lateral y en
profundidad) depende de factores como la humedad,
temperatura y composicion del suelo. Muchas raices
absorbentes estan localizadas en los primeros
metros de profundidad (formas juveniles y adultas), y
condensadas en los primeros 15 cm, lo cual
usualmente coincide con el suelo organico mas rico.
La extension lateral del sistema radical coincide
comunmente con la del sistema aéreo (Flores, 1999).

Durante el crecimiento, es esencial el balance entre
fotosintatos (sustancias manufacturadas), el agua y
los minerales que estan siendo absorbidos por las
raices. Durante el establecimiento de la plantula, la
cantidad total de agua y minerales absorbidos
generalmente excede Ila de las fotosintatos
producidos. El balance se alcanza gradualmente con
la edad, pero el transplante de la plantula siempre
altera este proceso. Las raices absorbentes mas
delagadas se rompen cuando la planta es removida
del suelo, y la poda contribuye a reestablecer el
balance entre el tallo y la raiz. Hongos, bacterias e
insectos que atacan el tallo o la raiz, pueden también
afectar el balance entre el tallo y la raiz (Flores,
1994b, 1999).

Aproximadamente el 90 % de los arboles y en
general, las plantas superiores vasculares, estan
asociadas con hongos en las raices (micorrizas).
Esta relacion es simbiotica. Las dos categorias
Figura 150. Plantula de Carapa guatemalensis principales que se han establecido son
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ectomicorrizas y endomicorriza, las cuales estan
basadas en la morfologia de la micorriza y los
hongos involucrados. Las plantulas que carecen de
micorrizas crecen mas lentamente y son
frecuentemente débiles. El hongo micorrizico con su
hifa extamatricial, incrementa la supervivencia y
crecimiento de la plantula. La hifa incrementa el area
de absorcién de la raiz para la absorcién del agua y
elementos del suelo como P, Cu y Zn (especialmente
P). La superficie cubierta por las hifas incrementa la
superficie de contacto de los pelos absorbentes. Las
asociaciones micorrizicas protegen también contra
patégenos (Harley y Smith, 1983; Perry vy
Amaranthus, 1990). Las plantulas con pocos pelos
radicales son altamente dependientes de las
micorrizas. Las plantulas con micorrizas son mas
tolerantes a metales pesados y téxicos, ataque de
patégenos, sequia, altas temperaturas del suelo,
suelos salinos, pH adverso y transplante.
Frecuentemente, las especies que crecen en zonas
costeras e inundadas no tienen micorrizas, pero
cuando las especies crecen en zonas costeras
secas, la asociacibn con micorrizas se vuelve
indispensable. La rizoosfera micorrizica es rica en
bacterias, diatomeas y otros hongos (Azcon y Barea,
1980; Englander, 1982; Flores, 1999; Schenck,
1982).

El hongo micorrizico depende de la dispersion
zoocoras. Los animales pueden ingerir esporocarpos
a proposito o sin conocimiento de ello, transportando
las esporas (Cazares y Trapee, 1994; Cork vy
Kenagay, 1989; Kotter y Farentinos, 1984; Reddell et
al., 1997; Trappe, 1988; Trappe y Schenck, 1982).
Las esporas ingeridas mantienen su viabilidad a
través del tracto digestivo de vectores vertebrados e
invertebrados (Reddell y Spain, 1991; Reddell et al.,
1997). Algunos autores proponen que el paso de las
esporas a través del tracto digestivo de mamiferos
promueve la germinacion (Claridge et al., 1992,
Lamont et al., 1985). Los esporocarpos de diversos
hongos son también parte de la dieta de una fauna
local numerosa (Reddell et al., 1997).

Otras asociaciones comunes de las raices en los
tropicos, y especialmente en leguminosas de las
subfamilias Papilionoideae y Mimosoideae son
aquellas establecidas con bacterias fijadoras de
nitrogeno (nddulos bacterianos). La bacteria mas
comunmmente involucrada en la nodulacion de las
raices es Rhizobium. La simbiosis bacterial permite la
fijacion de nitrégeno atmosférico N y su conversion a
amonio, una forma soluble de N que es facil de usar,
e importante para incrementar la productividad de los
bosques (National Research Council, 1979).
Numerosos arboles de leguminosas tienen ndédulos
bacterianos, por ejemplo: Abarema, Abrus, Acacia,
Afzelia, Albizia, Anadenanthera, Andira, Baphia,

Cedrelinga, Centrosema, Cojoba, Dalbergia,
Detarium, Dialium, Dipteryx, Enterolobium, Erythrina,
Gliricidia, Indigofera, Inga, Lonchocarpus,
Machaerium, Parkia, Pentaclethra, Piptadenia,
Pithecellobium, Prosopis, Pterocarpus, Sclerolobium,
Stryphnodendron, Swatrtizia, Tephrosia y
Platymiscium (Flores, 1994b; Kirkbride, 1984;
Okigbo, 1984). La presencia de nodulos bacterianos
también ha sido documentada en Alnus, Coriaria,
Elaeagnus, Hippophae, Shepherdia, Comptonia y
Purshia (Allen y Allen, 1965). Algunas gimnospermas
como Podocarpus (Burger, 1972), Libocedrus,
Agathis y Araucaria (Kozlowski, 1971) también tienen
nodulos bacterianos.

Algunas especies semiparasitas como Ximenia
(Olacaceae) tienen raices haustoriales (Heckel,
1898) y existen evidencias de comportamiento
parasito de las raices de Minquartia guianensis
(Olacaceae) (Flores, 1994e).

HIPOCOTILO

Es la parte del eje de la plantula que se extiende del
cuello de la raiz al nudo cotiledonar. El cuelo puede
ser conspicuo o inconspicuo. Morfolégicamente es la
zona de transicion entre la raiz (con una distribucién
radial de yemas alternadas del xilema y floema) y el
epicotilo, con yemas vasculares formados por el
xilema y el floema (Compton, 1912; Eames, 1961).

En las especies con germinacion epigea (plantula
fanerocotilar o criptocotilar), el hipocétilo esta bien
desarrollado en color, grosor e indumento que se
distinguen de la raiz, cuando el collar de la raiz no es
conspicuo (Fig. 125 y 131). La plantula con
germinacién hipogea (plantula fanerocotilar o
criptocotilar) tiene usualmente un hipocotilo pequefo
y vestigial (Calophyllum,  Carapa, Cojoba,
Pentaclethra, Quercus, Swietenia), lo cual es apenas
observable (Fig. 136 y 139). En varios casos, el
hipocétilo es un dérgano masivo, de almacenaje,
ocupando el interior de la semilla casi completamente
y que permanece en la semilla durante la
germinacion. Este permanece escondido por varias
semanas o meses, se alarga y engrosa lentamente, y
finalmente rompe la cubierta seminal que lo rodea, o
la cubierta seminal y el endocarpo (Eschweilera,
Lecythis, Caryocar). Este ultimo tipo de semilla se
reconoce porque la raiz y el epicétilo emergen en el
lado opuesto de la semilla. Estas semillas
frecuentemente producen una o varias raices
adventicias en la base del epicétilo o cerca del nodo
cotiledonar. Garcinia y otras Clusiaceae ilustran esta
clase de desarrollo de la plantula. Sin embargo,
Calophyllum (Clusiaceae) difiere de este patron. En
estas especies, los cotiledones se fusionan en las
tres cuartas partes, en la parte distal de la plantula,
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siguiendo un patron hipogeo-criptocotilar, en vez de
un patrén hipogeo-fanerocotilar, seguido por otras
Clusiaceae.

EPICOTILO

Es la parte del eje de la plantula que es distal a los
cotiledones (sobre el nodo cotiledonar). El epicétilo
se desarrolla a partir de la actividad de los
meristemos apicales. Esta bien desarrollado en
muchas semillas de Fabaceae, Fagaceae y otras
familias. Usualmente se distingue facilmente después
de la germinacién y difiere del hipocétilo en grosor,
textura y color.

SUCESION FOLIAR EN EL TALLO

Las plantas tienen cuatro tipos de hojas:
cotiledonales, protofilas, megafilas y las profilas.

Cotiledones

La primera hoja (u hojas) en la planta son los
cotiledones. La condicibn mas comun es dicotilia,
presente en dicotiledéneas y algunas gimnospermas.
La policotilia (tres o mas cotiledones), sincotilia
(gamocotilia o cotiledones parcial o totalmente
fusionados), esquizocotilia (division del cotiledon),
Pseudomonocotilia (monocotilia falsa debido a la
fusién de los cotiledones), monocaotilia (un cotiledon)
y anisocotilia (cotiledones de diferentes tamafos),
representan los extremos de modificacion de un
dicotilio (Duke, 1965, 1969; Eames, 1961). La
policotilia es bastante comun. Acer, Juglans y Coffea
frecuentemente presentan tres cotiledones (Duke,
1969; Eames, 1961). Numerosas gimnospermas
presentan el mismo fenémeno [Ej. Tsuga (2 a 7),
Abies (2 a 10), Pseudotsuga (4 a 12) y Pinus (3 a
18)] (Chowdhury, 1962). Qualea paraensis
(Vochysiaceae) puede presentar tres o cuatro
cotiledones en algunas plantulas. La sinocotilia es
también comun. Por ejemplo, Calophyllum,
Swietenia, Guarea y Carapa tienen cotiledones
fusionados distalmente. Si la fusién es menos de la
mitad de la longitud del cotiledon, se Illaman
hemisinocotilia o amfisincotilia. La presencia de
cotiledones desiguales (anisocoétilo) es frecuente en
diversas semillas como son Calophyllum, Peperomia,
Brosimum y otras leguminosas.

La sincotilia es una de las causas principales que
impiden la emergencia del cotiledéon durante la
germinacién de semillas encerradas en cubiertas
seminales duras, frutos con endocarpos duros o
diasporas con otros tejidos adheridos. En estas
semillas la emergencia del epicétilo requiere
crecimiento intercalar en la base de los cotiledones,
llevando a la formacion del peciolo. La elongacion de

los peciolos cotiledonares desplaza el nodo
cotiledonar hacia el exterior de la testa. Una vez
afuera, los peciolos se abren hacia atras. Su
superficie con concavidad adaxial produce espacio
para el desarrollo de la pliumula la cual esta envuelta
en la base del nodo de los cotiledones. En las
especies que son sincotila, con germinacién hipogea
y una plantula criptocotilar, los peciolos cotiledonares
algunas veces son gruesos, cortos y lefiosos o
corchosos, y contienen un color diferente, pero
siempre son adaxialmente acanalados (Figs. 136 y
139). Si la germinacion es epigea y la plantula es
criptocotilar, los peciolos son largos, flexibles y de
textura suave (Figs. 130-132). En algunos grupos, los
cotiledones tienen Iébulos. A veces los I6bulos son
profundos lo que sugiere una posible esquizocatilia.

La forma, tamafio y grosor de los cotiledones varia
ampliamente. Los términos para describir la forma
cotiledonar incluye lineal, reniforme (Hymenolobium),

cordada o auriculada (Bignoniaceae), eliptica
(Guaiacum), lanceolada  (Annona),  abobada
(Casuarina), oblonga (Erythroxylum), escamosa

(catafilos, Lecythis), trifoliada (Bursera simaruba) y
oblonga y planoconvexa (Dipteryx). Muchos
cotiledones tienen peciolo, pero otros son sésiles o
semisésiles.

De Vogel (1980) propone tres tipos de cotiledones
desde un punto de vista funcional: almacenaje,
haustorial y fotosintético durante la germinacion.
Numerosas  semillas  cotiledospermas  tienen
cotiledones largos, carnosos y ricos en reservas
almacenadas (Ej. Anacardium, Aspidosperma,
Brosimum, Calophyllum, Carapa, Cojoba, Dipteryx,
Enterolobium, Guarea, Hymenaea, Hymenolobium,
Mangifera, Manilkara, Nectandra, Ocotea, Pachira,

Pentaclethra, Persea, Prioria, Quercus y
Sclerolobium). En muchos casos, el embrion
almacena nutrientes en los cotiledones y el

hipocotilo, y el embrion completo es grueso y
carnoso.

La existencia de cotiledones haustoriales asociados a
una germinacion hipogea (plantula criptocotilar) fue
bien documentada por Heckel (1898), quien describid
la germinacion de Ximenia americana (Olacaceae).
Este tipo de cotiledén esta presente en muchas
familias (Celastraceae, Olacaceae, Myristicaceae).
En Myristica, Virola y Otoba, el embrion rudimentario
se desarrolla divergente de las laminas cotiledonares
que son largas, sumamente delgadas y altamente
vascularizadas (Flores y Rivera, 1989a; Flores,
1992c¢, 1999). Los haces vasculares tienen
numerosas transferencias de células para un rapido
transporte. En Compsoneura, los cotiledones son
haustoriales pero su estructura es mas compleja. Las
Olacaceae (Ximenia  americana, Minquartia
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guianensis) tienen embriones pequefios los cuales
desarrollan cotiledones haustoriales con Ildminas
largas, bien vascularizadas y usualmente coloreadas
de rosado o violeta (Figs. 154-158).

Cotiledones verdosos son comunes en muchas
semillas (Dahlgren, 1980; Janzen, 1982; Yakolev y
Zhukova, 1980). Janzen (1982) en su estudio de 74
especies del bosque tropical seco de Costa Rica,
encontré que 55 % de los embriones en desarrollo
desde arboles hasta arbustos y herbaceas, son
clorofilicos. Los cotiledones, las radiculas y el
hipocotilo eran verdes. La cubierta seminal era
blanca y transparente, y el pericarpo del fruto era
verde. En semillas con secado de maduraciéon y
dormancia, los embriones se convirtieron en no
clorofilicos al final del periodo de maduracion. Janzen
(1982) sugiere que la etapa clorofilica es importante
en el desarrollo del embrion y anade diferentes
variables a la compleja interaccion de los frutos a las
semillas, dado la forma del fruto y la semilla son
seleccionadas para incrementar la exposicién del
embrién a la luz solar. Astronium graveolens, Bursera
simaruba, Terminalia oblonga, Ateleia herber-smithii,
Enterolobium  cyclocarpum, Samanea  saman,
Gliricidia sepium, Haematoxylum brasiletto H. Karst.,
Piscidia carthagenensis, Licania arborea,
Calycophyllum candidissimum y Simarouba glauca
DC son ejemplos de arboles que tienen semillas con
embriones clorofilicos. En algunas especies (Ej. Inga,
Dipteryx) los embriones con cotiledones carnosos
son verdes durante la germinacion. En otras, los
cotiledones foliaceos se tornan clorofilicos cuando la
inicia la germinacion. En muchos casos aumentan en
tamafio (Ej. Vochysia, Qualea, Simira maxonii) (Figs.
112 y 132). En Pentaclethra macroloba (germinacion
hipogea — plantula criptocotilar), los cotiledones
rompen la cubierta seminal y se abren como si fueran
valvulas.

La cubierta seminal permanece adherida a la
superficie abaxial de los cotiledones, pero la
superficie adaxial se torna verde y fotosintética. Estos
cotiledones tienen dos funciones: almacenaje y
produccion de fotosintatos. Cuando asumen la
funcion fotosintética, los cotiledones incrementan su
tamafio, cambian en textura y desarrollan un estoma
en el extremo distal de la lamina cotiledonal (Flores y
Rivera, 1989a). Smira maxonii (Rubiaceae) muestra
un patrén diferente. EI embrién es espatulado y
blancuzco, pero cuando inicia la germinacion, las
laminas cotiledonares se extienden y se tornan de
color verde. A medida que expansion de la lamina
cotiledonar progresa, ésta se empieza a arrugar
debido a que la testa limita su expansién. Finalmente,
la presion que se ejerce sobre la cubierta seminal
hace que ésta se rompa y los cotiledones se liberen
(Figs. 152y 153).

En muchas especies, las yemas cotiledonares
pueden desarrollarse aun si el epicoétilo ha sido
dafiado por herbivoros u otros factores. Este
fendmeno es frecuente en las Meliaceae (Carapa,
Guarea), Fabaceae (Cojoba, Pentaclethra) vy
Fagaceae (Quercus). Sin embargo algunas especies
tienen mas de una simple yema axilar (Ej. Swietenia,
Carapa y Pentaclethra macroloba). Los ejes
cotiledonales y las hojas de P. macroloba tienen una
serie de yemas accesorias descendientes, las cuales
se desarrollan en un orden predeterminado para
generar un tallo el cual asume la dominancia apical
(Flores y Rivera, 1989b). Estas yemas tienen
significancia ecolégica dado que garantizan una tasa
alta de supervivencia de las plantulas, aun en el caso
de condiciones limitantes impuestas por Ia
depredacion y otros factores en el estrato inferior del
bosque.

Un caso particular que requiere mas investigacion es
la capacidad de los cotiledones de Gustavia superba
(Lecythidaceae) de regenerarse (Harmas et al.,
1997). Los cotiledones removidos de plantulas
jévenes fueron capaces de regenerar raiz y tallo.
Esta capacidad representa una ventaja para las
especies dado que los roedores depredan frutas,
semillas y plantulas, como en la mayoria de las
plantulas de Lecythhdaceae, las cuales se
encuentran expuestas enalto grado al ataque de
herbivoros en el bosque.

Protofilas.

Son las hojas juveniles de las plantas. En la plantula
se llaman catafilas o ecfilas.

Catafilas. Derivado del griego cataphyllum, significa
hojas pequefias. Las catafilas son las hojas inferiores
entre los cotiledones y las eofilas. Son formas
reducidas y mas simples que las megafilas y, en
general, son escamosas, membranosas, hialinas,
coriaceas y de color marrén. Usualmente carecen de
clorofila. Las escamas de las yemas invernantes o
pérulas, al igual que los tallos subterraneos son
también llamados catafilas (Font Quer, 1977). Las
catafilas son encontradas frecuentemente en el
epicotilo de muchas plantas (Ej. Carapa, Swietenia,
Pentaclethra, Lecythis, Eschweilera, Calophyllum,
Pseudolomedia y Mappia). Su tamafio, forma y
complejidad  estructural usualmente incrementa
alrededor del eje en direccion acropétala. En muchas
especies se caen en las etapas tempranas de
desarrollo.
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Figura 152 Figura 153

Figura 155 Figura 156

Eofilas. El término significa precoz u hojas juveniles.
Tomlinson (1960) definié eofilos como las primeras
hojas con color verde y laminas expandidas. En
muchas plantulas, una o varias catafilas preceden los
eofilos. Familias como Anacardiaceae, Bignoniaceae,
Fabaceae (Caesalpinioideae, Mimosoideae,
Papilionoideae), Meliaceae y Sapindaceae, tienen
plantulas con series transicionales de hojas entre las
eofilas y las megafilas. La variacién (heterofilia) en
las series puede ser constante o variar entre
plantulas de la misma especie. Cambios abruptos y
carencia de seriaciébn es comun en especies como
Guaiacum sanctum (Zygophyllaceae). Las plantulas
de esta especie y de Hymenolobium
mesoamericanum (Fabaceae-Papilionoideae) tienen
eofilas peripinadas, similares a las megafilas (Duke,
1969). Otras especies como Bursera simaruba,
tienen cotiledones trifoliados, eofilos simples y
megafilas complejas. Aun otras como Tilia tienen
cotiledones lobulados seguidos de eofilas y megafilas

Figura 154

Figura 158

con laminas simples (Duke, 1969). Algunas plantulas
tienen eofilos que son mas dentados o mas
lacerados que las megafilas (Cordia, Casearia,
Hasseltia, Poulsenia, Quercus y Rapanea)

Metafilas.

Son las hojas tipicas de las plantas adultas y de
manera comun morfolégicamente diferentes de las
protofilas. La hoja tipica tiene una lamina o limbo, un
pie o peciolo y una base foliar. El peciolo puede estar
ausente (hoja sésil) o puede ser corto y reducido
(semisésil). El peciolo participa en el transporte de
sustancias, soporte de la lamina foliar y situandola en
posicion favorable para captar la luz solar. En varias
especies la lamina no se desarrolla y el peciolo
puede tener espinas, érganos trepadores o zarcillos.
En algunas especies, los peciolos laminares (filodios)
substituyen la lamina foliar. Acacia heterophylla y A.
mangium Willd. muestran una serie de transiciones
de hoja a filodios.

Manual de Semillas de Arboles Tropicales 107



Figura 157
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Las hojas pueden ser simples o compuestas. En las
hojas simples, la lamina no se divide en unidades
menores. En las hojas compuestas, la lamina se
divide en foliolos o pinnas (Fig. 159). La lamina foliar
varia en tamafno, forma, textura y ofras
caracteristicas. La forma varia de lineal a circular,
con una gran riqueza de variaciéon en la lamina, el
borde y la base (Figs. 160-163). Familias como las
Casuarinaceae (Allocasuarina, Casuarina) tienen
metafilos enrollados, gamofilos (concrescencia
congénita) reducidos y €5Camosos. Las
gimnospermas tienen varios tipos. La mas conocida
es la acicula (aguja) tipica de Pinus. En otras
gimnospermas las hojas son grandes y de diferentes
formas. Podocarpaceae tiene hojas lanceoladas,
lineales u ovales. Las cicadaceas tienen hojas
pinnadas; Bowenia tiene hojas bipinnadas, mientras
que la de Ginkgo biloba son en forma de abanico.

En las hojas compuestas, los foliolos (o pinnas)
pueden crecer de un punto central, como en el caso
de Tabebuia o Ceiba, formando hojas palmadas
compuestas; si se forman en pares alrededor del
raquis como en Spondias, Simarouba, Enterolobium
y Samanea saman, la hoja es pinnada-compuesta.
La hoja con pinna terminal es imparipinnada; si se
carece de pinna terminal, la hoja es paripinnada.
Cuando las hojas compuestas tienen subdivisiones
mas complejas, emergen ejes secundarios y el raquis
es llamado raquial, y las pequefias laminas son
llamadas foliolulos o pinnulas. Los foliolulo o pinnulas
pueden ser sésiles, semisésiles o tener un peciolulo.
En la base del peciolo puede encontrarse un
engrosamiento basal llamado pulvinulo (Ej. Sloanea,
Elaeocarpaceae). El peciolulo puede tener doble
pulvinulo como en Protium (Burseraceae) El pulvino y
pulvinulo es comun en Fabaceae y esta relacionado
con nictinastia (Satter y Galston, 1981; Satter et al.,
1997; Satter et al., 1981; Simon et al., 1976a, 1976b).

La textura y consistencia de la lamina de la hoja
puede ser cartilaginosa, (dura, fuerte o flexible),
crustacea (dura, delgada y quebradiza), coriacea
(dura, gruesa y fuerte como el cuero), cartaceo (fina 'y
opaca como papel), membranosa (fina,
semitranslicida, como una membrana), o hialina
(delgada y translucida). Algunos cotiledones y hojas,
carecen de tricomas y son llamados glabrosas; otros
tienen indumentos o vestiduras. Aquellos que tienen
tricomas pueden ser pubescentes (pelos o tricomas
cortos y suaves), pilosos (tricomas suaves vy
ondulados), pulberulentos (minimamente
pubescentes, como polvo), velutinosos (tricomas
densos y rectos, largos y suaves), flocosos (tricomas
densos y apretados en parches o mechones),
hirsutos (tricomas muy rigidos), hispidos (tricomas
muy largos y rigidos), lanados (tricomas largos vy
entretejidos), papilosos (con papilas), sericaceos

(tricomas largos 'y  sedosos, comunmente
apretujados), acordonados  (tricomas agudos,
gruesos, doblados con bases anchas), tomentoso
(tricomas densos, gruesos y entretejidos). Los tipos
de tricomas pueden ser usados con propositos
taxonémicos. La vestimenta puede ser ferrosa,
blancuzca, grisacea, dorada, rojiza, o incolora.

Los cotiledones y metafilos pueden ser estipulados o
exestipulados. Los estipulados son los apéndices
laterales que emergen de ambos lados de la base
foliar. Su desarrollo regularmente precede la lamina
foliar. Estos pueden estar conectados a la base foliar
(adnados) o ser libres. La mayor parte son pequefios
y escamosos, aunque algunos son foliaceos, o
modificados como espinas (Robinia, Acacia) vy
algunos forman glandulas. Cuando las hojas son
opuestas o enrolladas, las estipulas contiguas se
fusionan y forman un una estipula interpeciolar como
en Rubiaceae (Coffea, Randia, Hamelia, Cinchona y
Psychotria) o una O6crea (base ocreal) por
concrescencia congénita y elongacion longitudinal
como en las Poligonaceae (Fig. 162). Las estipulas
deciduas dejan cicatrices estipulares en ambos lados
de la base de la hoja. Cuando las estipulas son
estrechas y tienen un apice agudo se llaman
lacinadas.

Profilas.

Son las primeras hojas de las yemas laterales que
dan lugar a las ramas. En las dicotiledoneas hay un
par de profilas transversales al eje de la rama; en las
monocotiledéneas hay una profila paralela al eje
principal. Las dos profilas en las dicotiledéneas son
comunmente opuestas y pueden tener formas
reducidas y a veces escamosas. En arboles adultos,
algunas especies con ramas florales tienen profilas
concrescentes que pueden formar estructuras
especiales como la cupula en Fagaceae.

Nervadura foliar

La nervadura de la hoja esta formada por un sistema
de haces vasculares o venas distribuidas a través de
toda la lamina foliar y en estrecha relacion con el
mesofilo. La venacién en la lamina de la hoja tiene
valor taxonémico. Las hojas de la mayoria de las
dicotiledéneas tienen venas medias y una red de
venas progresivamente menores, arregladas en un
patron reticular. Una inspeccién cercana a las venas
menores revela que las areolas areas del mesdfilo en
forma de pequenas isletas, limitadas por venas que
se intersectan y que contienen venas pequefias o
ramificadas, terminan libremente en el mesoéfilo. La
siguiente clasificacion es una modificacion de Hickey
(1974) (Fig. 164).
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Figura 159. Hojas simples y compuestas
Pinnada

Una vena media es el origen de las principales venas
laterales.

Craspedédroma: todas las venas secundarias
terminan en el margen de la lamina. Pueden ser
simples (todas las venas secundarias y sus
ramificaciones terminan en el margen),
semicraspedodromas (ramificaciones secundarias
dentro del margen, una ramificacion termina en el
margen y las otras se unen a las venas
superadyacentes secundarias), o mixtas (una
combinacidn de los dos tipos anteriores).

Camptédroma: las venas secundarias no terminan
en el margen. Hay cuatro subtipos.

(1) Broquidédroma: Las venas secundarias se
juntan en una serie de arcos prominentes,
formando una vena pseudo-marginal.

(2) Eucamptédroma: Las venas secundarias se
arquean hacia arriba, y disminuyen gradualmente
de manera distal hacia los margenes,
conectandose a las venas superadyacentes
secundarias, a través de una serie de venas
entrecruzadas sin llegar a formar bucles
marginales conspicuos.
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Figura 160. Forma de las hojas
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Figura 161. Margenes foliares
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Figura 162. Tipos de base foliar y de su unién con las hojas (Tomado de Bradford, 1974).

(3) Reticulédroma: venas secundarias que
pierden su identidad hacia el margen de la hoja,
debido a la repetida ramificacién, formando una
reticula.

(4) Cladédroma: las venas secundarias se
ramifican libremente hacia el margen.

Hifédroma: sélo hay una vena primaria (media), la
cual puede estar oculta o ser rudimentaria.

Estriadodroma

Este tipo fue llamado paralelédromas por Hickey
(1974); sin embargo como en la venacion descrita
por Troll (1957) para las monocotiledoneas, las
venaciones mayores que se originan de la base foliar
no son equidistantes a lo largo de su curso, y son
progresivamente anastomosas hacia el apice. Este
tipo de venacion fue llamado estriado-cerrado por
Troll.

Campilédroma

Tienen varias venas primarias o ramificaciones de
éstas que se originan cerca o en un sélo punto y se
extienden hacia arriba, formando arcos curvos antes
de la convergencia en el apice.

Acrédroma

Tienen dos o mas venas primarias o secundarias
bien desarrolladas, que se extienden en arcos
convergentes hacia el apice. Su origen en la base de
la lamina puede ser basal o suprabasal; el desarrollo
de las venas laterales puede se perfecto o imperfecto
(incompleto).
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Figura 163. Tipos de apices (Tomado de Bradford et al, 1974).
Actinédroma

Tienen tres 0 mas venas primarias que divergen
radialmente de un mismo punto.

Palinactinédroma

Las venas primarias tienen uno o mas puntos
subsidiarios de radiacion encima del punto mas bajo.
Puede ser basal o suprabasal. El desarrollo puede
ser perfecto (marginal o reticular), imperfecto
(marginal, reticular) o flabelado.

Redondeado
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Macronado Macronulado Abcordado
Espinoso Truncado

El tipo mas comun en las hojas monocotiledoneas es
el estriado cerrado. En algunas familias las venas
laterales divergen y forman un patrén estriado-
arqueado, en otras un patron estriado-pinnado (Fig.
165). Las hojas aciculares de las gimnospermas
(Pinus) tienen uno o dos haces vasculares. En otras
con hojas pinnadas, las hojas tienen una sola vena
como en Cycas, una venacidon pinnada como en
Stangeria o con venas con ramificaciones dicotomas
como en Ceratozamia mexicana. Algunas especies
como Gingko biloba, Cicaeaster y Kingdonia tienen
venacion dicotoma (Foster y Gifford, 1974) (Fig. 164).
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Las cotiledoneas pueden tener algunos de estos
tipos; frecuentemente su venacioén es simple y puede
diferir del tipo encontrado en metafilos. Los eofilos
pueden tener un tipo intermedio o transicional.

VARIACIONES EN EL
DESARROLLO DE LA PLANTULA

El tiempo de desarrollo de la plantula, visible o
invisible (dentro de la semilla antes de que la raiz
emerja), varia entre especies. Los siguientes cinco
ejemplos muestran las numerosas variaciones
cronoldgicas y morfolégicas que existen en el
desarrollo de la plantula, y aunque se establecen
patrones generales, cada semilla y plantula es unica.

Dipteryx panamensis tiene un embrién largo y una
plumula bien desarrollada. La germinacioén visible
(emergencia de la raiz) comienza a los 10 dias (Fig.
166). Las dos valvulas endocarpicas se abren a lo
largo de la sutura dorsal y ventral y la testa se rompe
a lo largo de la linea rafal-antirafal. Un hipocétilo
verdoso comienza a desarrollarse entre 13 y 15 dias
y eleva la plumula, la cual encierra las valvulas
parcialmente abiertas. Los eofilos son compuestos y
pinnados con foliolos estipulados. La germinacion es
epigea y la plantula es fanerocotilar (Flores, 1992a)

Calophyllum brasiliense tiene un embridn largo y bien
desarrollado, con cotiledones que son gamocotilos en
las tres cuartas partes distal, y cbéncavos
adaxialmente en el cuarto basal. La plumula esta
encerrada en esta minuscula cavidad. El eje del
embribn estd pobremente desarrollado. La
germinacion visible comienza entre 16 y 18 dias, y la
emergencia de la plumula requiere la formacion y la
extension de los peciolos cotiledonares (Fig. 167). El
hipocotilo es vestigial. ElI epicotilo produce varios
catafilos deltoides antes de desarrollar los eofilos. La
germinacién es hipogea y la plantula es criptocotilar
(Flores, 1994b).

Virola koschnyi y Minquartia gquianensis tienen un
embrién mindsculo y un endospermo masivo, rico en
lipidos (Figs. 168-169); en V. koschnyi el
endospermo es ruminado. En ambas especies, el
embrién tiene un periodo largo e intenso de
desarrollo dentro de la semilla antes de que la raiz
emerja. Ambos embriones desarrollan cotiledones
haustoriales y peciolos cotiledonares que propelen la
plumula. Ambas especies tienen plantulas
criptocotilares. Aunque el proceso es similar en
ambas especies, la plantula de V. koschnyi se
desarrolla mas rapidamente. En ambas Ia
germinacién es epigea y la plantula es criptocotilar
(Flores 1992c, 1994e).

El desarrollo de la plantula de Lecythis ampla se da
de manera lenta. El embrién es grande y la cavidad
seminal entera se encuentra llena con un hipocétilo
masivo. La radicula y la plumula son reducidas a una
pequefia masa de células meristematicas en el
extremo opuesto del hipocétilo. La radicula se forma
entre 35 y 40 dias después de sembrar, y la raiz
emerge a los 45 dias. Algunas veces una raiz
adventicia emerge antes de la raiz principal. El
desarrollo de la plumula comienza a los 7 meses y es
muy lento. Los cotiledones son estructuras color
verde y escamosos (Fig. 170). Algunas catafilas se
producen antes de las eofilas. La germinacién es
hipogea y la plantula es fanerocotilar.

ECOLOGIA DE LA PLANTULA

La ecologia de la plantula es sélo parcialmente
conocida y muchos factores afectan el desarrollo de
la plantula y su supervivencia. Estos factores
incluyen la composicion del espectro luminico, la
presencia de sombra, el tipo de suelo, la falta de
herbivoros y las asociaciones de bacterias y hongos.

La composicion del espectro luminico afecta la
germinacién de la semilla y el desarrollo de la
plantula. En los bosques, la copa de los arboles
modifican la composicién del espectro solar dado que
las hojas absorben la radiacion fotosintética activa
(400 a 700 nm), pero permiten que la radiacion
infrarroja cercana (700 a 3000 nm), la cual penetre al
estrato inferior (Fetcher et al.,, 1994). El radio de la
radiacion infrarroja (R/FR) disminuye con claros a
1.22, con huecos en el bosque a 090 y en
manchones solares bajo el dosel a 0.87, y con luz
difusa bajo el dosel a 0.40 (Fetcher et al., 1994). La
El dosel también proporciona diferencias en
temperatura y humedad en los diferentes
microambientes del bosque (Fetcher et al., 1994).

Las plantulas en muchos arboles tropicales no
toleran la sombra (heliofitas) y se desarrollan sélo en
los claros del bosque; otras son indiferentes a la
sombra y pueden desarrollarse bajo completa
sombra (tolerantes esciofitas). Algunas son
parcialmente tolerantes a la sombra, pero necesitan
luz para desarrollarse completamente (esciofitas
parciales); estas pueden sobrevivir en la sombra,
pero necesitan luz para desarrollarse completamente
(Barton, 1984; Clark, 1994; Clarck y Clark, 1984;
Finegan, 1991).
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Figura 164. Tipos de nervaduras en dicotiledéneas (Tomado de Hichey, 1974).
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Figura 165. Tipos de nervadura estriada en monocotiledéneas
(Tomado de Foster y Gifford, 1974).

Las heliofitas del bosque natural pueden ser efimeras
o0 duraderas. Las efimeras son pioneras con un
periodo de vida corto; tienen madera clara y suave
con un crecimiento rapido y ocupan los claros del
bosque (Ochroma, Cecropia). Aproximadamente 10
afios después, las heliofitas duraderas comienzan a
dominar. Estas especies viven mas tiempo vy
producen mejor madera. Las esciofitas parciales se
establecen después, seguidas por las esciofitas
(Finegan 1991). Las esciofitas crecen mas
lentamente y viven por mas tiempo que las esciofitas
parciales. La incidencia de especies intolerantes a la
sombra es alta en diferentes estratos de los bosques,
e incrementa hacia el dosel. En “La Selva”, Sarapiqui
en Costa Rica, las especies intolerantes a la sombra
constituyen el 71 % de las especies en el dosel, el 48
% en el subdosel y el 39 % en el infradosel,
(Hartshorn, 1980).

Aunque el comportamiento de la plantula en los
bosques es una consideracién importante para el
manejo y regeneracién de los bosques, la grande
diferencia ecoldgica de las plantaciones, involucra

diferentes e inesperadas respuestas, lo cual limita su
éxito. Veintitrés especies nativas plantadas en
bloques experimentales cerca de la comunidad de
San Miguel de Sixaola, Talamanca, Costa Rica,
mostraron que las plantulas de algunas especies no
sobreviven bajo las sombra del bosque; algunas
experimentaron una tasa de mortalidad alta, bajo el
pleno sol; mientras que otras fueron indiferentes a los
niveles y calidad de la luz, floreciendo en todos los
tratamientos. Bajo completa luz solar, la mayoria de
las plantulas mostraron un crecimiento longitudinal
mayor y altos incrementos en diametro. Especies
como Dalbergia retusa, Dipteryx panamensis, Rollinia
pittieri, Virola koschny, Genipa americana, Terminalia
amazonia y T. oblonga crecieron mejor a pleno sol;
en sombra parcial, los arboles juveniles fueron mas
pequefios y delgados, pero aun asi sobrevivieron
bien. Cordia alliodora fue la Unica especie que crecio
mejor bajo sombra parcial; sin embargo, no
sobrevivid en sombra total. Virola sebifera fue la
Unica especie que crecié bien bajo sombra total o
parcial (Rodriguez y Van Andel, 1994).

Muchas de las especies establecidas en plantaciones
que crecen bien a pleno sol en los bosques
naturales, se comportan como esciofitas parciales.
Bajo condiciones naturales, no pueden competir con
trepadoras, malezas u otros arboles pioneros o
arbustos en espacios abiertos; en plantaciones, la
competencia es reducida debido a la limpieza
periddica del terreno (tres o cuatro veces al afo). En
el bosque, las especies sobreviven bien bajo sombra
parcial, pero su crecimiento es lento (altura y
diametro).

Figura 166. Desarrollo de la plantula de Dipteryx panamensis. Germinacion epigea; la plantula es fanerocotilar.
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Figura 167. Desarrollo de la plantula de Calophyllum brasiliense. Germinacion hipogea; la plantula es criptocotilar.

Por otro lado, las heliofitas compiten con las plantas
trepadoras y malezas por la poda natural (autopoda),
desarrollando una densa copa y exfoliando la nueva
corteza. Estas diferencias demuestran porqué el
comportamiento de la plantula debe ser estudiado en
su ambiente natural, en el invernadero, vivero y los
diferentes tipos de plantaciones.

El tipo de suelo, especialmente en el ambiente
natural, también afecta a las plantulas. Algunas
crecen bien en suelos acidos (oxilofitas), o salinos
(haldfitas), y otras en suelos arenosos (psamofitas) o
rocosos (litofitas, casmofitas). Las diferencias en el
suelo pueden afectar la germinacién de la semillas, el
vigor de las plantulas, el tamafo, dureza vy
lignificacion del tallo; la profundidad del sistema
radical; la pubescencia; la susceptibilidad a la sequia,
frio o patoégenos, y eventualmente la floracion o
fructificacion del arbol maduro (Daubenmire, 1974).
Las plantulas pueden estar fuertemente influenciadas
por diferencias menores en la composicion del suelo,
producidas por los claros del bosque o por el efecto
local de la copa de los arboles en el suelo (Brandani
et al., 1988). Algunas especies tienen requerimientos
especificos del tipo de suelo, por ejemplo, Vochysia
ferruginea Mart., V. guatemalensis y V. allenii Standl.
y L.O. Williams, pueden formar estratos o parches
con Dipteryx panamensis y Pentaclethra macroloba
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en suelos arcillosos y acidos (pH 5.0 a 6.0), con alta
concentracion de hierro y bauxita (Flores 1992a,
1993b, 1993c, 1994f).

Los herbivoros juegan un papel importante en el
mantenimiento de la diversidad en los bosques
tropicales (Marquis y broker, 1994). Los herbivoros
reducen el establecimiento de semillas debajo del
arbol madre debido a una intensa depredacion
(Connell, 1971; Janzen, 1970). Tan grande como sea
la densidad de las plantulas bajo los arboles adultos,
igual sera la depredacién por herbivoros y patégenos
(Connell, 1971; Janzen, 1970). Esta mortalidad
(densidad-dependiente) puede ser comun en muchas
especies en el bosque, pero las estrategias de
crecimiento varian entre especies y afectan la
estructura de las poblaciones (Henriques y Sousa,
1989; Oliveira-Filho et al., 1996). En especies como
Xylopia brasiliensis (Annonaceae), las variaciones en
patrones fenoldgicos y disponibilidad de frutos
definen los patrones de forraje, lo que a su vez afecta
a los patrones de dispersién de semillas (Loiselle et
al., 1996; Oliveira-Filho et al., 1996).
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Figura 168. Desarrollo de la plantula de Virola spp. Germinacion epigea; la mayor parte de la familia Myristycaceae comparten este
patron.
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La influencia de herbivoros en la diversidad de las
especies en los bosques, puede ser solamente
determinada por el estudio de los procesos
dinamicos; la restriccion de los censos a los patrones
de espaciamiento es insuficiente (Clark y Clark,
1984).

En plantaciones de diversas especies forestales del
neotropico, la concentracién de herbivoros se
intensifica dando como resultado el ataque de las
plantulas por hongos. Colletotrichum sp. Provoca la
destruccion del apice en Dipteryx panamensis;
mientras que Phomopsis, la mancha foliar de Virola
koschnyi, y Nectria produce la muerte de las
plantulas de Stryphnodendron microstachyum. Los
roedores y otros mamiferos pueden también actuar
como depredadores en plantaciones y en el bosque
(Ej. venados comen los tallos de las plantulas de
Dipteryx panamensis, provocando su bifurcacién.

La influencia de asociaciones de bacterias (nédulos)
y hongos (micorrizas) en la supervivencia y desarrollo
de las plantulas es conocida sélo parcialmente. John
(1990) propuso que la simbiosis de las micorrizas
promueve el desarrollo de las plantulas e incrementa
la supervivencia después del trasplante. Debido a
que la simbiosis con hongos probablemente esta
ausente en areas que seran restauradas, la
inoculacién de las plantulas puede ser la mejor
alternativa (John, 1990). Futuras investigaciones de
estas asociaciones pueden incrementar la
informacion necesaria para el uso apropiado de
bacterias y hongos en plantaciones tropicales.

COMENTARIO FINAL

Los arboles deben tener polinizadores y dispersores
de diasporas (Janzen y Vasquez-Yanez, 1991; Kress
y Beach, 1994). El estado de salud y madurez
fisiolégica del arbol es importante. La expresion
sexual en las flores puede se afectada por la edad
del arbol, las condiciones ambientales [nutricidn

mineral, factores edaficos, luz (horas de luz,
intensidad y calidad), por la temperatura (altas
temperaturas promueven plantas masculinas y bajas
temperaturas promueve plantas femeninas)], o por la
aplicacién de reguladores del crecimiento (auxinas,
giberelinas) capaces de producir alteraciones sexual
(Jackson, 1981; Janzen y Vasquez-Yafez, 1991;
Kress y Beach, 1994).

La seleccion de semillas de arboles forestales es
complicada. La forma y tamafo apropiada, las
condiciones fitosanitarias y otros parametros
morfolégicos son todos necesarios pero insuficientes.
Muchas especies tienen polinizacién cruzada y mas
de un arbol es necesario para obtener semillas.
Algunas hermafroditas o arboles pistilados, nunca
producen frutos ni semillas, o son improductivas
durante largos periodos de tiempo; por ejemplo,
Hymenolobium mesoamericanum produce flores vy
frutos cada 7 u 8 afos. La presencia de frutos y
semillas antes o después del aprovechamiento
forestal (corta de madera), puede ser el Unico
indicador preciso de fertilidad.

La produccion de nuevos esporofitos requiere una
larga y compleja serie de eventos, comenzando con
la incepcion floral, seguida de la produccion y
dispersion de los frutos y semillas, y luego la
germinacién. El mantenimiento de los bosques
tropicales remanentes, la restauracién de areas
alteradas y el uso de especies nativas en
plantaciones, dependen del conocimiento de la
biologia y distribucion espacial de las especies, la
dinamica de las poblaciones y las interrelaciones con
los otros elementos del ecosistema.
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RECOLECCION
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Unidos, Rio Piedras, PR

na de las diferencias mas importantes entre

los bosques templados y los tropicales es el

alto grado de diversidad de especies en estos
ultimos. Mientras que en un transecto en el bosque
templado se pueden encontrar 25 especies arboreas,
en uno del bosque tropical del mismo tamafo es
posible encontrar hasta 10 veces ese numero. En
efecto, hay probablemente mas de 50,000 especies
arborescentes en los trépicos. Como consecuencia
de esta extensa variedad biolégica y una amplia
gama de climas, condiciones econdmicas y sistemas
politicos, los viveros de arboles tropicales y las
organizaciones recolectoras de semillas varian
enormemente en su estructura y métodos empleados
para recolectar y procesar las semillas. Estos viveros
y organizaciones varian en tecnologia, contando
desde los esquemas de operacion mas sofisticadas y
mecanizadas, hasta pequefios viveros que utilizan
solamente mano de obra y materiales fabricados
localmente. Todos ellos utilizan medios validos y
necesarios para resolver los problemas especificos
de cada situacion local.

La recoleccion de semillas y las operaciones de
procesamiento son determinadas por los objetivos
que las guian. Los objetivos industriales, como
proporcionar materia prima a un molino productivo o
satisfacer la demanda de un contrato de exportacion,

requieren la produccién de abundantes cantidades
de semillas con una calidad relativamente alta, de
una o de algunas especies. Por lo general, se tiene
mucho cuidado para seleccionar o producir semillas
de genotipos sumamente productivos. La mayoria de
estas organizaciones recolectoras de semillas, tienen
suficientes presupuestos y un alto grado de
mecanizacion.

Las empresas que producen semillas para su venta
en sus propios paises como para la exportacion,
requieren producir con la mas alta calidad posible.
Deben contener minimos desperdicios y estar libres
de plagas y de semillas de malas hierbas. Los
genotipos superiores obtienen precios superiores,
por lo que todos los lotes deben representar un
promedio de todos los arboles silvestres de la zona,
o ser recolectados de arboles de fenotipos selectos.
Existe una presion constante por ofrecer la mayor
cantidad de especies posibles, pero el costo tiende a
subir junto con el numero de especies que se
mantiene en las plantaciones. Estas operaciones
pueden emplear de una a varias personas, tener
diferentes grados de mecanizacion y estar afiliadas
con el gobierno o con el sector privado.

El objetivo mas comun de la recoleccién de semillas
en los tropicos es poder mantener el suministro a los
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viveros forestales locales. Estos viveros son la fuente
principal de plantas de arboles dirigida a productores,
ciudades, agricultores y organizaciones de
conservacion y manejo de bosques que usan las
plantas con fines ornamentales, agricolas,
agroforestales, de conservacion y de silvicultura.
Comunmente mantienen un inventario relativamente
extenso de las pocas especies que estdan en
demanda constante (todas las cuales son
productoras confiables de semillas), y un grupo de
otras especies que cambia, conforme se presentan
oportunidades de recoleccion de éstas semillas. Por
lo general, los mismos empleados de los viveros
recolectan las semillas o éstas son adquiridas de
recolectores locales de temporada. Rara vez se
almacenan las semillas por mas de un afo. La
calidad de las semillas y su manejo es ampliamente
variable. Debido a que los sueldos son bajos en la
mayor parte de los tropicos, y que en algunos lugares
el objetivo de proporcionar empleos reemplaza el
objetivo de producir plantas, con frecuencia la mano
de obra reemplaza el equipo o las mejoras que
requieren inversion de capital. Lamentablemente, la
calidad del producto y la eficiencia pueden disminuir.

Los problemas de recoleccion y procesamiento son
determinados por las especies. Por lo tanto, cuanto
mayor es el numero de especies que se manejan,
mayor es el numero de problemas que se deben
resolver. Lamentablemente, algunas especies se
plantan porque la recoleccion y el manejo de sus
semillas son faciles, no porque son las mejores
especies disponibles para satisfacer cierta
necesidad. Muchas especies excelentes se plantan
raramente o0 nunca se plantan porque sus semillas
son dificiles de recolectar o usar. Conforme aumenta
la experiencia en recoleccion y manejo de semillas,
se agregaran varias especies interesantes a los
inventarios de plantaciones. ElI aumentar el nimero
de especies que nosotros podemos reproducir con
éxito por semilla, facilitara la dificil tarea de rehabilitar
ecosistemas dafiados. Este capitulo analiza algunos
de los retos de la recoleccion y procesamiento de
semillas en los tropicos, asi como los métodos para
hacer frente a estos retos.

RECOLECCION DE SEMILLAS

METODOS GENERALES

Es importante recordar que las caracteristicas de los
frutos se desarrollaron como una estrategia para
facilitar de dispersion de semillas. Con frecuencia, las
técnicas de recoleccion, extraccidbn o germinacion
solamente han imitado el proceso natural.

DEL SUELO

La base principal de la recoleccién de semillas es, y
seguira siendo, recoger los frutos o sus semillas del
suelo, después de que han caido. Este método es
especialmente conveniente para las especies con
frutos o semillas grandes o conspicuas como Melia
azedarach L., Ormosia krugii Urban, y Terminalia
catappa L. Vainas protectoras permiten la
recoleccion de frutos de especies como Crescentia
cujete L., Hymenaea courbaril L., Pterocarpus
macrocarpus Kurz y Senna spectabilis (DC.) Irwin y
Barneby, de semanas a meses después de que los
frutos han caido. Aun las semillas o los frutos de
especies con semillas relativamente pequenas, como
Bucida buceras L. y Petitia domingensis Jacq.,
pueden ser recolectados del suelo si éste esta
desnudo o pavimentado, o si se pone una lona
debajo del arbol justo antes de que caigan los frutos.
En esas circunstancias, el uso de una aspiradora o
barredora puede acelerar a veces el proceso de
recoleccion.

DEL ARBOL

Otra manera comun de recolectar frutos y semillas es
recogerlos de los arboles. En muchos casos es mas
rapido que recolectarlos del suelo, y mantiene las
semillas mas limpias. Ademas, las semillas de varias
especies son demasiado pequefias para recogerlas
del suelo, y otras se dispersan extensamente o los
animales y los insectos se las comen antes que
caigan. Los arboles pequenos pueden permitir la
recoleccion a mano. La produccion puede acelerarse
sacudiéndolos dentro de una canasta atada a la
cintura del recolector.

Las semillas deben recogerse entre el momento de
madurez fisioldgica (calculando el tiempo de manera
que los frutos maduren durante el almacenamiento) y
el momento en que el arbol las suelta o los
depredadores o los diseminadores se las comen. Por
lo general, la madurez se denota por un cambio en el
color del fruto de un matiz de verde a un color
indicador como pardo o rojo. En algunos casos, la
conducta depredadora de animales indica madurez.
El ver a cacatuas alimentandose de semillas, indica
que las semillas de Agathis estan maduras
(Whitmore, 1977). Las semillas de varias especies,
como Albizia lebbeck (Kunth) Harms, y Melia
azedarach L., permanecen en sus frutos en el arbol
por semanas o0 meses, facilitando mucho Ia
recoleccion. Varios de los eucaliptos tienen gran
cantidad de frutos por largos periodos, los cuales se
abren rapidamente después de un incendio (Cremer
et al., 1978). Estos frutos también se abriran después
que las ramillas podadas se sequen. Las especies
con conos serotinos, como Pinus patula Schiede y
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Deppe, producen conos que permanecen en el arbol
con semillas viables 1, 2 o mas afos después de
madurar (Wormald, 1975).

RETOS ESPECIALES

ARBOLES ALTOS

La mayoria de las especies son demasiado altas
para la recoleccibn a mano. Podadoras en palos
largos proporcionan una forma conveniente y barata
de recolectar frutos de 2 a 9 m del sobre el suelo.
También se usan escaleras dobles y escaleras rectas
o de extension, faciles de portar de hasta 7 m. Los
frutos o semillas que se rompen o se desprenden
facilmente, o las semillas que son expulsadas de sus
frutos, pueden recolectarse poniendo una Ilona
debajo del arbol y golpeando el arbol con un palo
largo. En métodos similares, los arboles se sacuden
con las manos (si son pequefos), mediante un
sacudidor mecanico, o atando una cadena o soga al
tronco a una altura conveniente y a un vehiculo o a
otro arbol, luego saltando sobre la cadena o la soga
o tirando de un lado a otro con el vehiculo. Una
ventaja singular de recolectar las semillas
sacudiendo los arboles es que para especies como
Cordia alliodora (Ruiz y Pavon) Oken, en las cuales
todos los frutos o las semillas no maduran al mismo
tiempo, al sacudirlo suelta los frutos maduros
mientras que los frutos inmaduros permanecen en el
arbol (Greaves y McCarter, 1990).

Cuando las especies de poca altura, como Acacia
farnesiana (L.) Willd., Hibiscus tiliaceus L. y Moringa
oleifera Lam., y especies con florecimiento precoz,
como Spathodea campanulata Beauv., invaden areas
despejadas, éstas son lo suficientemente pequefas
para recolectarlas a mano o con podadoras en palos.
Los arboles plantados en situaciones de espacios
abiertos, a veces crecen poco lo que permite una
facil recoleccion. El arbol de Swietenia spp. en
espacios abiertos, por lo general produce varios de
sus frutos a 9 m del suelo, pero no hace esto en
bosques cerrados. Muchas especies contintan
dando frutos después de ser podadas en su copa
baja. Los arboles frutales, incluyendo Mangifera
indica L. y Citrus spp., son manejados habitualmente
de esta manera. Se deben realizar pruebas con
diferentes formas de copas en muchas especies
forestales tropicales.

Con frecuencia las semillas de especies maderables
en bosques naturales se producen en la parte
superior de la copa de los arboles de mucha altura.
De manera habitual estas semillas se recolectan de
arboles talados como parte de las operaciones de
tala. Si esta disponible el método es excelente, sin
embargo la caida puede romper los racimos de

semillas, al mismo tiempo que el mismo
aprovechamiento forestal produce suficiente material
talado que impide la recoleccion de los frutos. En
algunas areas se ha talado destructivamente los
arboles para obtener las semillas (Britwum, 1973).
Por lo general este método es considerado ecologica
y econdmicamente inaceptable, aunque el método
puede ser benéfico si la remocion de arboles
semilleros se ha planeado para mejorar el rodal.

El reto de recolectar semillas de arboles altos ha
inspirado muchos métodos. Pequefias cantidades de
semillas, por lo general destinadas para reproduccion
o0 analisis de procedencia, han sido recolectadas
haciendo caer ramas con disparos de rifles o
escopetas. Se han usado proyectiles de hondas y se
han arrojado palos para obtener pequefas
cantidades de semilla. Se han utilizado flechas para
tirar cuerdas sobre las ramas para cortar o sacudir y
hacer caer pequefas cantidades de semilla.
Tradicionalmente, escaladores locales han sido
contratados para subir a los arboles y obtener las
semillas deseadas en cantidad, con muy poco o sin
equipo de seguridad. Actualmente cualquier
recolector cuidadoso requeriria el uso de arneses,
cinturones y cuerdas de seguridad, asi como casco.
Actualmente existen aditamentos que permiten
acelerar el ascenso a la copa de los arboles por el
tronco, dentro de los cuales destacan las espuelas,
bicicletas y escaleras desmontables. Una vez en la
copa de los arboles, el recolector usa comunmente
una pértiga podadora para cortar los frutos que estan
en el extremo de las ramas o serruchar las ramas
que tienen frutos. Finalmente, los recolectores de
semillas con presupuestos suficientes utilizan
canastillas mecanicas sobre suelos firmes y planos
para recolectar los frutos de arboles altos.

ARBOLES SEMILLEROS DISPERSOS

En bosques tropicales humedos, los arboles de
semillas de varias especies crecen a mas de 1 Km
de separacion. Los arboles semilleros adultos de
especies excesivamente aprovechadas y de
especies raras con frecuencia son dificiles de
encontrar. Busquedas aleatorias pueden demandar
mucho tiempo. Los recolectores de semillas
tradicionalmente mantienen un inventario mental
sobre arboles semilleros conocidos, o potencialmente
productores, que han observado durante sus
excursiones a lo largo de los afnos. Aunque para
obtener este grado de experiencia toma muchos
afios, el sistema opera bien siempre y cuando estos
inventarios se transmitan a las generaciones de
recolectores subsecuentes. La alternativa es
mantener un inventario escrito de los arboles
semilleros potenciales de, por lo menos, las especies
criticas junto con mapas de sus ubicaciones. La
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tecnologia moderna puede dar eficiencia y precision
a este proceso que demanda mucho tiempo a través
del uso de bases de datos en computadoras y
tecnologia de posicionamiento global por satélite
(GPS).

IMPUREZA GENETICA

Un numero de especies se cruzan libremente con
miembros de su mismo género o variedades dentro
de la misma especie para dar frutos indeseables o
inciertos. Las caobas (Swietenia) en Puerto Rico son
ejemplo de este cruzamiento libre, y las semillas de
Eucalyptus robusta Sm., obtenidas de Brasil hace
muchos afos, introdujeron varios hibridos que eran,
por lo general, inferiores a las especies puras. Se ha
reportado que el arbol maderero Hibiscus elatus Sw.
se ha cruzado con el arbustivo Hibiscus
pernambucensis Arruda en Jamaica (Adams, 1971).
En el caso de Swietenia, las plantulas hibridas
pueden comunmente ser separadas de las especies
parentales por el tamafo de la hoja. En Eucalyptus
robusta, es imposible esta separacion. El problema
se soluciona recolectando sélo de arboles semilleros
aislados y bien identificados.

EPOCAS DE FRUCTIFICACION
IMPREDECIBLES O DESCONOCIDAS

En la parte de los trépicos con un fuerte ciclo
estacional humedo-seco, casi todas las especies
florecen y dan frutos en estaciones fijas bien
definidas. Estudios fenoldgicos pueden documentar
estas estaciones y la recoleccion puede ser planeada
acorde a esta periodicidad. Sin embargo, en muchas
especies, las fechas de floracion y fructificacion
pueden variar ligeramente (Greaves, 1978), y el nivel
de fructificacion puede variar fuertemente de un afo
a otro, dependiendo de la cantidad y patrones
estacionales de precipitacion, asi como de otros
factores como el viento o dafios ocasionados por
insectos. Los afios semilleros son en teoria,
predecibles a partir de las condiciones climaticas y se
pueden predecir con éxito a partir de la floracién y
fructificacion para un conjunto pequefio de especies,
como Pinus caribaea sensu Small, non Morelet, que
florece un afio y produce semillas el afio siguiente.

En esas partes de los trépicos con una distribucion
de la precipitacion relativamente pareja, muchas
especies, como Roystonea spp., Ficus citrifolia P.
Miller, e Hibiscus elatus Sw., florecen y dan frutos
irregularmente durante todo el afio. Algunas
especies, como Leucaena leucocephala (Lam.) de
Wit, producen semillas mas o menos continuamente
en habitats humedos, pero por temporadas en
habitats con un ciclo fuerte lluvioso-seco. En Costa
Rica, Vochysia hondurensis Sprague da frutos dos

veces al afio (Nichols y Gonzélez, 1992a, 1992b). La
produccion de frutos en algunas especies es
completamente impredecible; los arboles individuales
dan frutos irregularmente de un afio a otro y por
temporadas, y no estan sincronizados con otros de
sus especies. Sin embargo, esto puede ser una
ventaja. Si no hay semillas disponibles en un arbol,
éstas pueden estar presentes en el arbol contiguo; o
si no hay semillas disponibles en una localidad,
pueden estar disponibles a unos cuantos kildmetros.
Byrsonima spicata (Cav.) Kunth, Cordia sulcata DC.,
y Buchenavia tetraphylla (Aubl.) Howard, demuestran
este comportamiento. Aunque Swietenia macrophylla
G. King comunmente presenta una sincronizacion
estacional aun fuera de su rango de origen, algunos
individuos no sincronizados producen algunas
semillas durante la mayor parte del afio. Una
floracion y fructificacion continua, asi como una
fructificacion anual discontinua e irregular es una
estrategia natural para evitar traslapar la demanda de
polinizadores y dispersores de semillas. Ademas,
tener un pequefio porcentaje de la poblacion fuera de
sincronia ayuda a evitar la pérdida de regeneracion
debido a irregularidades en los patrones normales de
precipitacion. Para solucionar el problema de
recoleccion de especies con este comportamiento
variado, la fenologia debe ser registrada y las
actividades de recoleccion deberan ser planeadas a
nivel de especie. Los recolectores no deben
desanimarse por algunos fracasos.

FRUCTIFICACION RARA
Y RETARDADA

Varias especies, como Bertholletia excelsa Humb. y
Bonpl.,, no dan frutos hasta que se convierten en
grandes individuos de dosel dominante, un proceso
que puede tomar 50 afios 0 mas. En plantaciones, el
proceso se puede acortar de 15 a 25 afos e injertos
pueden producir frutos en un tiempo tan corto como 6
afios (Ferraz, 1991). Los huertos semilleros
aprovechan la tendencia de arboles aislados de
producir frutos mas rapida y prolificamente que las
especies forestales comunes. La abundancia y la
facilidad de recoleccion de arboles aislados con
frecuencia han llevado a la recoleccion excesiva de
arboles cuyo fenotipo es conocido, los cuales se
encuentran en pastizales y a lo largo de las calles.
Lagerstroemia speciosa (L.) Pres. comienza a dar
frutos en tan sélo 3 afos, pero no produce semillas
viables hasta aproximadamente 15 afios (Food and
Agriculture Organization, 1957). La mayoria de las
especies de Bambusa florecen y dan fruto en
sincronia regional solamente una vez en unas
cuantas décadas, y la palma Corypha umbraculifera
L., florece una vez al final de su larga vida y luego
muere.
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Las ventajas de recolectar semillas de especies que
pueden ser almacenadas durante afnos de cosecha
abundante son numerosas. El costo por unidad de
semilla es mas bajo; menos semillas son dafadas
por insectos; y por lo general la semilla germina a
mas altos porcentajes (Lamb, 1993). En Puerto Rico,
algunos arboles exéticos sanos, como Araucaria
heterophylla (Salisb.) Franco, no producen semillas
en sus nuevos habitats (Francis, 1987), y las semillas
deben ser importadas cada temporada. Anillar, cortar
la corteza, estrangulamiento del tallo, doblar el tallo,
podar las raices, y restringir el abastecimiento de
agua, ha demostrado ser una esperanza para
promover la produccion de semillas, a pesar de que
estos métodos finalmente dafan los arboles
(Rudolph et al., 1974).

DEPREDACION ANIMAL

Los roedores, monos, aves, murciélagos y animales
pastantes pueden eliminar rapidamente una cosecha
de semillas en un area limitada. Los loros en América
Central pueden consumir completamente una
cosecha de semillas de Acacia aneura F. Muell.
antes de que maduren (Willan, 1995). A pesar de que
las cercas, alambrados, espantapdjaros, reflectores y
matracas pueden reducir o eliminar la depredacion
de semillas con éxito, por lo general, son solamente
practicos para huertos o rodales semilleros. A veces
las semillas pueden cosecharse una vez que estén
viables, y antes de que éstas o los frutos se vuelvan
atractivos o accesibles a los animales. Cuando las
especies forestales estan diseminadas (aisladas), la
recoleccion extensa e intensiva puede ser la Unica
manera de obtener las fuentes requeridas de
semillas. En zonas templadas es puede robar las
provisiones de las ardillas; en los tropicos, las
semillas se separan de las excretas de los
depredadores que se han estado alimentando de los
frutos de las especies deseadas.

INFESTACION POR INSECTOS

La mayoria de las especies son atacadas en algun
grado por insectos de semillas. Ocasionalmente,
especies como Prosopis juliflora (Sw.) DC. vy
Triplochiton scleroxylon K. Schum. son atacadas tan
seriamente por insectos que su propagacion es
limitada (Brookman-Amissah, 1973; Marrero, 1949).
En algunos casos se pueden utilizar insecticidas para
prevenir ataques de insectos y asegurar buenas
cosechas de semillas. El porcentaje de viabilidad en
las semillas de Zanthoxylum flavum Vahl en Puerto
Rico, se reduce a < 5 %, por un gorgojo de semilla
(Francis, comunicacion personal, 1994; Marrero,
1949). Una organizacién en conservacion pudo
producir semillas libres de insectos y con buena
germinacién, mediante la aplicacion de un insecticida

(Rivera, comunicacion personal). Muchos tipos de
semilla deben ser también ser tratados por
fumigacion, tratamiento con frio o aplicacion de
insecticidas, para eliminar el dafio ocasionado por los
insectos durante el secado y almacenamiento.

PERIODO CORTO DE DISPONIBILIDAD

Por varias razones, los frutos o semillas de muchas
especies se maduran y estan disponibles en los
arboles por un periodo de tiempo muy corto, de tan
s6lo unos dias. Los frutos de Hyeronima oblonga
Muell. Arg. y H. alchornioides Allem. Diss. caen de 3
a 4 dias después que maduran (Nichols y Gonzalez,
1992a, 1992b). En la etapa final de maduracion, los
conos de Pinus caribaea sensu Small non Morelet
cambian de color de verde a pardo, los conos se
abren y las semillas se dispersan rapidamente
(Greaves, 1978). Inspecciones frecuentes de campo
son indispensables para determinar el mejor
momento para la recoleccion de semillas. Debido a
que los arboles individuales de una especie con
frecuencia no estan muy sincronizados, recolectar de
arbol en arbol puede alargar la temporada de
recoleccion. Con frecuencia, el recolector puede
alargar el periodo de recoleccién de semillas
subiendo por una gradiente altitudinal o a través de
un gradiente de humedad. Algunas especies, como
Maesopsis eminii Engl. y Pouteria spp., recolectadas
justo antes de que maduren, en el almacenamiento
alcanzan la madurez, por lo que la temporada de
recoleccion se alarga por unos dias. El recolector
debe conocer las caracteristicas de las especies,
dado que algunas como Cordia alliodora (Ruiz y
Pavén) Oken, dejan de madurar tan pronto como se
desprenden del arbol (Greaves y McCarter 1990).
Una vez que el fruto de especies consideradas como
criticas ha caido, el recolector ademéas debera
estudiar el tiempo que las semillas de especies de
importancia permaneceran viables en el suelo. Por
ejemplo, para recolectar semillas dipterocarpicas del
suelo, se debe escoger el momento preciso dado que
un retraso de tan sélo unos dias puede resultar en la
pérdida de su viabilidad (Domingo, 1973).

PROCESAMIENTO DE SEMILLAS

El método basico para obtener las semillas de las
estructuras de los frutos de manera manual es util
para cantidades de semillas usadas en investigacion,
y aun resulta altamente productivo para unas cuantas
especies como Swietenia spp., pero es demasiado
lento para la mayoria de los requerimientos. Métodos
tradicionales como sacudir, pisar, moler en mortero,
oprimir, flotar o cernir, se usan para limpiar las
semillas de algunas especies, como Albizia procera
(Roxb.) Benth, Casuarina spp., Eucalyptus spp.,
Leucaena leucocephala (Lam.) de Wit, y Melaleuca
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spp. Las semillas en racimos y en vainas o capsulas
quebradizas, como las de Acacia farnesiana (L.)
Willd., Cassia javanica L., Parkinsonia aculeata L., y
Zanthoxylum martinicense (Lam.) DC., pueden
comunmente limpiarse utilizando trilladoras normales
para investigacion, o rompiéndolas martillando
suavemente, para luego cernir y soplar. Por lo
general, cada etapa de la operacion se adapta para
acomodar los diversos tamanos, formas vy
densidades de las semillas.

RETOS DEL PROCESAMIENTO

DIFICULTADES PARA LA LIMPIEZA
DE LAS SEMILLAS

La semilla de Ochroma pyramidale Cav. esta cubierta
con una ala sedosa (“seda”) la cual toma mucho
tiempo sacar a mano. En una solucién novedosa, las
semillas se esparcieron finamente sobre una malla
grande y se les prendi6 fuego. Conforme se quemo
la seda, las semillas fueron cayendo a través de la
malla y se escarificaron durante este proceso
(Holdridge, 1940b). Con frecuencia es conveniente
quitar las alas o eliminar otras partes secas de las
semillas o de los frutos, para reducir el volumen para
el almacenamiento o envio. También se han usado
maquinas disenadas para sacar las alas de Pinus
spp. y de otras especies, asi como para sacar algun
tejido no deseado, como escamas Yy puntos
bracteales, en Araucaria cunninghamii Aiton ex D.
Don (Haines y Nickles, 1987). Debido a que las
semillas de Swietenia spp. son grandes y fragiles, se
les quitan las alas a mano, pero otras semillas mas
resistentes, como las de Tectona grandis L.f., pueden
limpiarse con el pie, empujando los costales de
semillas contra el suelo y luego soplando para quitar
los desperdicios.

Muchas especies como Dalbergia sissoo Roxb.,
Guazuma ulmifolia Lam., Prosopis juliflora (Sw.) DC.,
Lam., y Tectona grandis L.f., tienen vainas o
capsulas muy duras. Algunas otras como
Pterocarpus macrocarpus Kurz., tienen semillas
fragiles adentro. Otras tienen estructuras del mismo
fruto que se adhieren estrechamente a las semillas,
como en algunas Araucarias. Estas semillas a veces
pueden ser separadas a mano usando navajas o
tijeras de podar, sin que exista actualmente alguna
maquina disponible para ello. Por lo general, las
vainas o capsulas se rompen en pequefas unidades
y se siembran como semillas (FAO, 1955). Cuando
las semillas no se pueden separar de los frutos o de
los desperdicios, éstas pueden plantarse dentro de
sus frutos o incluso estar mezcladas con algunos
desperdicios. Con frecuencia este método requiere
entresacar las plantulas resultantes que aparezcan
en racimos (Francis, 1989c). A veces, una fuerte

germinacién justificara la limpieza a mano de
pequefios lotes de semillas (Dabral, 1976),
especialmente si las semillas son escasas o caras, o
si la mano de obra es abundante. Un método
ingenioso de limpiar las semillas en vainas de
leguminosas dulces, como Acacia spp., Enterolobium
cyclocarpum (Jacq.) Griseb., y Samanea saman
(Jacq.) Merril, consiste en darselas de comer al
ganado o a las cabras y extraer las semillas limpias
(y escarificadas) del estiércol (National Academy of
Sciences, 1980).

Otra clase de problemas de limpieza ocurre cuando
las semillas se encuentran encerradas en frutos
carnosos. Cuando el fruto es delgado, las semillas a
veces pueden secarse dentro del fruto, y sembrarse
con los residuos del fruto adheridos sin afectar la
germinacién (Food and Agriculture Organization,
1955; Stein et al.,, 1974). En algunas especies, el
fruto adherido puede quitarse o removerse
promoviendo su pudricion o permitiendo que los
insectos se lo coman. Si los frutos de Acrocomia
media O.F. Cook se incuban bajo el mulch durante
varios meses, el fruto carnoso se reduce a cascara y
las semillas no se dafnan. Este método también hace
madurar después las semillas (Francis, 1993a). El
mismo proceso, con una menor duracién, puede
utilizarse con Juglans jamaicensis C. DC. (Francis y
Alemafy, 1994).

Sin embargo, por lo general y después de la
recoleccion, el fruto debe removerse pronto para
facilitar su almacenamiento y siembra, a fin de evitar
el dafio a las semillas durante la pudricion del fruto
(Pleva, 1973). Para realizar la limpieza de frutos
carnosos, se han utilizado variados métodos y
maquinas. En muchos viveros, la mayoria de los
frutos carnosos se separan a mano, lavandolos sobre
mallas para su posterior secado. Este método es la
forma mas rapida de limpiar muchas especies de
semillas grandes como Mammea americana L. y
Persea americana Miller. A veces, remojar los frutos
en agua por un periodo de tiempo facilita la
separacién de las semillas (FAO, 1955). Durante el
tamizado en humedo, los frutos se maceran a mano
contra una malla lo suficientemente pequefia para
retener las semillas. La pulpa del fruto se quita
lavando continuamente con agua corriente o
haciendo girar la malla en un estanque. Las semillas
limpias se secan antes de almacenarlas. En una
variacion de este método, los frutos se despulpan
con una herramienta manual o con una maquina
antes del tamizado en humedo. Con frecuencia se
usa también la flotacién para separar la pulpa del
fruto, desperdicios y semillas huecas de las semillas
llenas que se hunden (Stein et al., 1974).
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TAMANO DE SEMILLAS INCONVENIENTE

El ejemplo méas conocido de semillas de gran tamafo
es Cocos nucifera L. Estas semillas gigantes deben
permanecer en la cascara, lo cual limita a que una
persona pueda cargar aproximadamente 10 semillas
y demanda mucho almacenamiento y espacio en el
vivero. Otras especies como Caryocar villosum
(Aubl.) Pers. y Mammea americana L., tienen
semillas grandes que pueden también ser
inconvenientes para transportar y almacenar en
grandes cantidades. A pesar de estos problemas, las
abundantes reservas almacenadas en las semillas
grandes, con frecuencia compensan los
inconvenientes del tamafio con su excelente
germinacién e impresionante crecimiento inicial.

Las semillas muy pequenas también pueden
presentar problemas. Debido a que las semillas de
Eucalyptus spp. y Melaleuca quinquenervia (Cav.)
Blake son demasiado pequefas, los frutos deben
recolectarse y transportarse antes de que se abran y
las semillas dispersen. Limpiar semillas pequefas
secas es facil, pero limpiar semillas muy pequefias e
incrustadas en frutos carnosos, como Ficus spp. y
Muntingia calabura L., puede ser dificil. Por lo
general estas semillas se limpian por tamizado en
himedo y secado, y algunas veces tamizado seco o
soplado.

SEMILLAS PERECEDERAS

Aunque por lo general la corta viabilidad de algunas
especies se considera un problema de
almacenamiento y de manejo de semillas (tan corta
como unos cuantos dias) (Food and Agriculture
Organization, 1955; National Academy of Sciences,
1980), debe tomarse en consideracion durante la
recoleccion para facilitar el rapido procesamiento y
siembra, o el envio de la semilla al futuro usuario.
Otra clase de semillas, conocidas como
recalcitrantes, pierden su capacidad de germinar al
secarse. Estas son especialmente frecuentes en
bosques humedos y estdn mas comunmente
asociadas con frutos carnosos. El proceso de
germinacién comunmente inicia tan pronto como el
fruto madura. Siempre que sea posible, los trabajos
con semillas de especies recalcitrantes como Andira
inermis (W. Wright) Kunth ex DC., Inga vera Willd.,
Persea americana Miller y Thespesia grandiflora DC.,
las semillas deben cosecharse, limpiarse y
sembrarse el mismo dia o dentro de un lapso de
tiempo muy corto. Si estas semillas deben
almacenarse por un corto tiempo a temperatura
ambiente, deben ponerse en una bolsa de plastico o
debajo de costales humedos. La mayoria de las
especies soportaran la refrigeracién y pueden ser
almacenadas por una a varias semanas. Una

alternativa al almacenamiento de semillas es hacer
germinar las semillas y mantener las plantulas en el
vivero hasta que se necesiten. A pesar de que esto
no es practico con especies de rapido crecimiento,
las especies de lento crecimiento, como Guaiacum
officinale L., pueden mantenerse un afo adicional en
el vivero sin dificultad.

DEFENSAS FISICAS Y QUIMICAS

Los frutos y las semillas de algunas especies como
Pterocarpus angolensis DC., cuentan con espinas o
pelos asperos que dificultan la recoleccién y su
extraccion. El uso de guantes y otra ropa protectora,
asi como tal vez chamuscar (Kimariyo, 1973) o moler
los frutos o semillas, puede facilitar el manejo de las
semillas. En algunas especies como Comocladia
spp., Hippomane mancinella L. 'y Sapium
laurocerasus Desf., todas las partes son toxicas, por
lo menos cuando estan verdes y especialmente para
individuos sensibles. Otras, como Sterculia apetala
(Jacq.) Karst., tienen pelos irritantes o alergénicos
(Little y Wadsworth, 1964). Un gran numero de
especies toxicas e irritantes estan diseminadas a lo
largo de los tropicos. Se recomienda enfaticamente
que las personas sensibles eludan completamente
estas especies, y que quienes deben trabajar con
ellas usen guantes desechables, mascaras de gasa,
y otra ropa protectora.

Un alto grado de diversidad es comun en los
tropicos, especialmente en las tierras humedas
bajas. En trabajos con una sola especie, como las
extensas plantaciones de Pinus spp., la diversidad
natural es irrelevante. Sin embargo existen
organizaciones que atienden una extensa variedad
de usuarios con diferentes necesidades, y proyectos
de restauracion de ecosistemas donde la naturaleza
determina las especies se han de plantar, no pueden
pasar por alto la diversidad. Se deben trabajar
especies poco conocidas y con caracteristicas de
dificil reproduccion. Con un buen entendimiento de
biologia y ecologia, ideas innovadoras y con un poco
de suerte, la mayoria de estas especies pueden ser
recolectadas y cultivadas. En algunos casos,
investigaciones pueden proporcionar respuestas,
pero para algunas especies y debido a una variedad
de razones, la recoleccion y el procesamiento
uniforme de semillas viables pueden ser imposibles.
En un estudio de 14 afios sobre especies adecuadas
para la revegetaciéon de tierras de minas de bauxita
en Trombetas, Brasil, se evaluaron 600 especies y
160 fueron cultivadas y establecidas en el terreno;
solamente 89 grupos taxondmicos demostraron
supervivencia y crecimiento aceptables durante los
primeros dos anos (Knowles y Parrotta, 1995).
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Si la diversidad es una caracteristica distintiva de los
bosques tropicales, la diversidad también caracteriza
los métodos de recoleccion de semillas en los
tropicos. Debido a que el numero de especies
recolectadas es grande, y los objetivos vy
presupuestos de organizaciones recolectoras de
semillas varian, se deben utilizar una serie extensa
de métodos de recoleccion. La redundancia es una
caracteristica importante de la alta biodiversidad; con
frecuencia, hay varias especies alternativas
disponibles para satisfacer cualquier necesidad
especial. Los recolectores de semillas tal vez no
tendran éxito siempre en cosechar semillas de todas
las especies deseadas, pero utilizando todos los
medios necesarios, aprovechando las oportunidades
de semillas conforme se presentan, y sustituyendo
especies con otras de propiedades similares, ellos
pueden ofrecer consistentemente una gama
adecuada de semillas y plantulas a los usuarios.
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ALMACENAMIENTO

TRAN D. HONG Y RICHARD H. ELLIS
Facultad de Agricultura
Universidad de Reading, Reino Unido

a importancia del almacenamiento de semillas

para la humanidad ha sido reconocida desde

tiempos prehistéricos (Priestley, 1986). La
mayoria de las practicas de almacenamiento de
semillas se han desarrollado empiricamente, con
frecuencia como resultado de una combinacién de
observacion casual y decisiones pragmaticas sobre
lo que se puede lograr mas facilmente, a manera de
control o modificacion ambiental. En la agricultura,
por ejemplo, la fuerza impulsora para tal
conocimiento empirico ha sido el simple requisito
practico de almacenar semillas con seguridad, desde
una cosecha hasta la siguiente temporada de
produccion. De manera similar en la silvicultura,
existen una serie de consejos disponibles sobre el
almacenamiento de semillas de arboles desde hace
largo tiempo. Por ejemplo, hace milenio y medio se
recomendd respecto al castano (probablemente
Castanea mollissima) que “las semillas frescas deben
almacenarse en suelo humedo colocado en la casa, y
durante el transporte las semillas deben llevarse en
una bolsa de cuero, porque las semillas del castafo
moriran si se exponen al sol y al viento” (Ssu-Hsieh
Chia, 535).

En discusiones sobre el almacenamiento de semillas
de arboles, se requieren considerar cuatro factores
principales: supervivencia de la semilla (esto es,

viabilidad, la capacidad de wuna semilla de
permanecer viva, de manera que, cuando se
necesite, germine y produzca una plantula capaz de
generar un crecimiento autotrofico); ambiente de
almacenamiento; duracién del almacenamiento; y las
especies (en efecto, cinco factores si también se
considera la variacion entre lotes de semillas dentro
de una especie).

Una estructura para tal ensayo seria el enfatizar la
duracion requerido del almacenamiento de semillas.
Con frecuencia es conveniente clasificar tales
requerimientos en tres categorias un tanto arbitrarias:
almacenamiento a corto plazo, tipicamente de unos
cuantos dias hasta quizdas 6 O 9 meses;
almacenamiento a mediano plazo, comiunmente de 1
a 5 afos (por ejemplo, para suministrar semillas que
permitan evitar la escasez después de afios donde la
produccion de  semillas fue escasa); vy
almacenamiento a largo plazo, cuyo periodo es de
mas de 10 afos (principalmente para conservacion
de recursos genéticos). Sin embargo, el
almacenamiento a largo plazo es actualmente posible
s6lo para especies con ciertas caracteristicas.
Consecuentemente creemos que es util estructurar
este ensayo en torno a las principales diferencias del
comportamiento de semillas almacenadas entre
especies. Mientras que la mayoria de los lectores se

Manual de Semillas de Arboles Tropicales 129



interesaran solamente en semillas de arboles, la
literatura sobre otras especies también se menciona
aqui donde es util, dado que las principales
diferencias entre especies en cuanto al
comportamiento de semillas en almacenamiento que
se han identificado, aplica para todas las especies de
plantas superiores.

basaron en la duracidon de la supervivencia de las
semillas (ya sea secadas al aire, en el suelo, o en
agua), sin considerar el papel de factores
ambientales en la longevidad de la semilla (Altman y
Dittmer, 1972; Ewart, 1908; Harrington, 1972). Mas
adelante se descubri6 que las semillas de ciertas
especies clasificadas inicialmente por Ewart (1908)
como “microbidticas”, o semillas de “corta vida”
(Harrington, 1972), pueden de hecho ser
almacenadas por largos periodos de tiempo bajo
condiciones mas apropiadas. Por lo tanto, los
compendios posteriores han clasificado especies a
base de la tolerancia de la semilla a la deshidratacion
y/o de la supervivencia o longevidad de la semilla
como respuesta al ambiente (Hong et al., 1996; King

CLASIFICACION DEL
COMPORTAMIENTO DE LAS

SEMILLAS EN ALMACENAMIENTO

Aunque lejos de estar completa, la literatura mundial

incluye varios compendios amplios que proporcionan
informacion sobre el almacenamiento de semillas de
arboles (Tabla 1). Algunos compendios sobre el
comportamiento de semillas en almacenamiento se

y Roberts, 1979; Tompsett y Kemp, 1996).

Tabla 1. Coleccion de varios compendios de informacion sobre el almacenamiento de semillas de especies de arboles.

Comentarios

Referencia Gama de Especies
Ewart 2,371 especies de malezas,
(1908) cultivos y arboles
Dent 244 especies de arboles forestales
(1948) de India

Holmes y Buszewicz 170 especies de arboles de

(1958) bosques templados

Altman y Dittmer 123 especies de malezas, cultivos

(1972) y arboles de clima templado

Harrington 857 especies de malezas, cultivos

(1972) y arboles de clima templado

Wang 48 especies de éarboles de

(1974) bosques templados

King y Roberts 77 especies (principalmente

(1979) arboles) con comportamiento de
semillas recalcitrantes en
almacenamiento

Hofmann y Steiner 211  especies (principalmente

(1989) arboles) con comportamiento de
semillas recalcitrantes en
almacenamiento

Gordon 40 géneros de arboles de bosques

(1992) templados

Tompsett y Kemp 120 especies dentro de 29

(1996) géneros de arboles de bosques
tropicales

Hong et al. 6,914 especies dentro de 2,069

(1996) géneros y 251 familias, incluyendo

cultivos y arboles de todo el
mundo
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En este articulo consideramos la supervivencia y la
longevidad de la semilla en el contexto de la
respuesta al ambiente, habiéndose identificado tres
distintas categorias separadas: comportamiento de
semillas ortodoxas en almacenamiento (Roberts,
1973); comportamiento de semillas recalcitrantes en
almacenamiento (Roberts, 1973); y comportamiento
de semillas intermedias en almacenamiento (Ellis et
al., 1990a).

COMPORTAMIENTO DE SEMILLAS
ORTODOXAS EN
ALMACENAMIENTO

Las semillas ortodoxas pueden secarse sin dafarse a
bajos contenidos de humedad y, en una gama amplia
de ambientes, su longevidad aumenta con la
disminucién del contenido de humedad y temperatura
del almacenamiento, de una manera cuantificable y
pronosticable (Roberts, 1973). Esto ultimo se define
por la ecuacién de viabilidad de la semilla:

Vv = Ki — p/lOKE_CW loglom_cH,_CQtz (1)

donde v es viabilidad en porcentaje probit después
de p dias en almacenamiento a un porciento m de
contenido de humedad (sobre base del peso), t °C, K;
es una constante especifica del lote de semilla y Kg,
Cw, Cu, ¥ Cq son constantes de viabilidad de
especies (Ellis y Roberts, 1980). La constante K;
indica la viabilidad inicial (en probits) de la accesion
de la semilla cuando se pone en almacenamiento. El
valor de K; puede variar considerablemente entre
diferentes lotes de semillas dentro de especies, por
ejemplo como resultado de diferencias en el
ambiente de produccion de semillas, tiempo de
cosecha o genotipo (Ellis et al., 1993).

Las constantes Cy y Cq describen juntas la respuesta
de la longevidad de la semilla a la temperatura. La
forma particular de la relacién entre longevidad y
temperatura es una relacion negativa curvilinea
semilogaritmica, por medio de la cual el beneficio
relativo para la longevidad de cada reduccion de 10
°C en temperatura (Qio) disminuye, cuanta mas
fresca es la temperatura (Dickie et al., 1990; Ellis y
Roberts, 1981). Una comparacion de especies
contrastantes, que incluia una especie de arboles,
encontré6 que los valores de los términos de
temperatura Cy y Cq no difieren significativamente
entre especies (Dickie et al., 1990). De manera
similar, los valores de Cy y Cq determinados para
cuatro especies de arboles forestales (Liquidambar
styraciflua L., Pinus elliottii, P. taeda y Platanus
occidentalis) por Bonner (1994) fueron 0.0306 -
0.0508 y 0.000328 — 0.000976, respectivamente, y
por lo tanto, cercanos a los estimados comunes para

distintas especies de 0.0329 y 0.000478,
respectivamente, determinados anteriormente (Dickie
et al., 1990). Esto indica que la longevidad de las
semillas en todas las especies ortodoxas puede bien
exhibir una respuesta cuantitativa similar a la
temperatura de almacenamiento.

A una temperatura, el gradiente de la relacion
logaritmica negativa entre el contenido de humedad
de la semilla (m) y la longevidad, proporciona el valor
de la constante Cy. Por lo tanto, el valor de esta
constante cuantifica el efecto del contenido de
humedad en la longevidad. El valor de Cy difiere
considerablemente entre especies. Por ejemplo, los
valores de Cy comparados por Hong et al., (1996)
para 53 especies de 24 familias, varian de 0.983 para
Pinus elliottii (Bonner, 1994) y 6.305 para Sorghum
bicolor (Kuo et al., 1990). En general, las especies
que tienen semillas con un contenido alto de almidén
(cereales), tienen valores altos para Cy (cercanos a
6) pero en semillas de oleaginosas son mucho mas
bajos (entre 3.5 y 4) para la cebolla (Allium cepa) y
soya (Glycine max). Puesto que las semillas de
arboles son por lo general ricas en aceite en el
embrién y/o en el endospermo (Tompsett y Kemp,
1996), las especies de arboles tienden a tener
valores mas bajos para Cy, esto es, 0.983 para Pinus
elliottii (Bonner, 1994) y 4.23 para el maple noruego
(Acer platanoides) (Dickie et al., 1991). En una
comparacién de calculos de Cy, el valor medio para
especies de arboles forestales fue 2.8 comparado
con un valor medio de 4.72 para especies herbaceas
(Tompsett, 1994). Una consecuencia es que para
obtener el mismo aumento relativo en longevidad, es
necesario secar las semillas de arboles ortodoxas y
oleaginosos mas que las semillas almidonosas, a

partir de wun contenido de humedad inicial
determinado.
Como consecuencia de la relacién logaritmica

negativa entre el contenido de humedad de la semilla
y la longevidad, el beneficio relativo para la
longevidad se hace mayor con cada reduccion
sucesiva del contenido de humedad. Por ejemplo,
basado en los parametros estimados de viabilidad
para las semillas de Ulmus carpinifolia por Tompsett
(1986), el efecto de una reduccidon desde 7 a 5% en
el contenido de humedad, proporciona un aumento
aproximado de 2.7 veces en longevidad, mientras
que una reduccion de 5 a 3% en el contenido de
humedad de la semilla, aumenta la longevidad de la
semilla cerca de 4.5 veces. Sin embargo, parece
haber una respuesta comin de longevidad a la
humedad relativa de equilibrio entre especies de
cultivos contrastantes, por lo menos, donde la
longevidad aumenta por un factor de
aproximadamente 2.2 por cada 10% de reduccion en
la humedad relativa de equilibrio (Ellis et al., 1990c,
Zanakis et al., 1993). Sin embargo, se desconoce si
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esta generalizacion para semillas de cultivos
agricolas y horticolas también aplica para semillas de
especies arboreas.

Hay dos limites a la relacion logaritmica negativa
entre el contenido de humedad de la semilla y su
longevidad (Roberts y Ellis, 1989). Uno es un limite
superior, sobre el cual la longevidad de la semilla en
almacenamiento hermético ya no se reduce con
aumentos adicionales en la humedad, y por encima
del cual en almacenamiento aireado, la longevidad
de la semilla incrementa con aumentos adicionales
en el contenido de humedad (Roberts y Ellis, 1982).
El otro es un limite inferior, por debajo del cual
reducciones adicionales en el contenido de humedad
ya no aumenta la longevidad en almacenamiento
hermético (Ellis et al., 1988, 1989, 1990b, 1990c,
1992). El limite superior del contenido de humedad
parece ser 11 a 12% en el pino (Pinus elliottii y P.
taeda) (Bonner, 1994), 22% en el olmo (Ulmus
carpinifolia) (Tompsett, 1986) y Araucaria columnaris
(Tompsett, 1984a), y entre 15% en la lechuga
(Lactuca sativa) (Ibrahim y Roberts, 1983) y cerca del
26% en trigo duro (Triticum durum) (Petruzzelli, 1986)
para especies de cultivos. A pesar de la amplia
variacion entre especies en cuanto al contenido de
humedad, estos valores coinciden con un potencial
hidrico de aproximadamente -14 MPa (Roberts y
Ellis, 1989; Zewdie y Ellis, 1991), esto es, el limite
superior del contenido de humedad para la ecuacién
de viabilidad ocurre cuando los contenidos de
humedad de la semilla estan en equilibrio con
aproximadamente 90% de humedad relativa (h.r.) a
20°C. El limite inferior varia considerablemente entre
especies de cultivos, esto es, entre un contenido de
humedad de cerca del 6 % para la arveja (Pisum
sativum) 'y frijol mungo (Vigna radiata), vy
aproximadamente 2% para el girasol (Helianthus
annuus) (Ellis et al., 1988, 1989). Sin embargo, estas
variaciones en los contenidos de humedad coinciden
con 10 a 12% de equilibrio de la humedad relativa a
20°C (Ellis et al., 1988, 1989, 1992), o con un
potencial hidrico de la semilla de aproximadamente -
350 MPa a esta temperatura (Roberts y Ellis, 1989).
Se desconoce si este limite inferior también es
pertinente para semillas de arboles forestales.

En almacenamiento abierto (donde las semillas estan
expuestas directa o indirectamente a la humedad
relativa del ambiente; esto es, en una bolsa de papel,
bolsa de tela, o bolsa de polietileno delgada no
sellada que permite que la humedad relativa
ambiental influya sobre el contenido de humedad de
la semilla) a temperatura ambiente, la longevidad de
semillas ortodoxas varia considerablemente. Por
ejemplo, la viabilidad de Salix spp. no puede
mantenerse mas alld de 10 dias en almacenamiento
abierto (Brinkman, 1974b) mientras que las semillas
de Cassia multijuga fueron capaces de germinar al

100% cuando se probaron después de 158 afos en
almacenamiento abierto a temperatura ambiente en
un clima mediterraneo (Becquerel, 1934). Para el
mantenimiento de viabilidad en almacenamiento a
largo plazo, Salix spp. requiere almacenamiento
hermético a bajos contenidos de humedad vy
temperaturas frescas, esto es, temperaturas bajo
cero y contenidos de humedad en equilibrio con una
humedad relativa de 10 a 30% (Zasada y Densmore,
1977). Evidentemente, las semillas de Cassia
multijiuga no necesitan control tan preciso del
ambiente de almacenamiento para mantener la
viabilidad en almacenamiento a largo plazo.

Siempre que los estimadores de las constantes de
viabilidad estén disponibles, la ecuacién de viabilidad
puede aplicarse para determinar ambientes
apropiados de almacenamiento de secado al aire
para una determinada duracion de almacenamiento
para una especie ortodoxa determinada. Puesto que
la misma vida en almacenamiento puede obtenerse
por medio de diferentes combinaciones de
temperatura de almacenamiento y contenido de
humedad de la semilla — los valores exactos
dependen de la especie — puede haber considerable
flexibilidad. Dado que el beneficio relativo para la
longevidad al reducir la temperatura disminuye,
cuanto mas baja es la temperatura de
almacenamiento, mientras que el beneficio relativo
para la longevidad al reducir el contenido de
humedad aumenta, cuanto mas bajo es el contenido
de humedad (dentro de la amplia gama de ambientes
para los cuales aplica esta ecuacion de viabilidad)
(Ellis y Roberts, 1980), con frecuencia es mas eficaz
en relacién con el costo reducir el contenido de
humedad de la semilla que reducir la temperatura de
almacenamiento. Este método es de particular
importancia para centros de almacenamiento de
semillas donde no se puede proporcionar
refrigeracidon a temperaturas de cero y bajo cero. En
tales situaciones se ha recomendado que las
semillas se sequen a contenidos de humedad en
equilibrio con una humedad relativa de 10 a 12% a
20°C y que luego se almacenen herméticamente a
temperaturas ambiente o (preferentemente) mas
frescas (Ellis et al., 1989). Este método de baja
tecnologia ha sido descrito por algunos como
almacenamiento de semillas “ultra seco”
(International Board for Plant Genetic Resources,
1992). Los resultados de un estudio de 5 afios han
demostrado que la longevidad de semillas ultra secas
a temperaturas ambiente es mayor que la de semillas
de cultivo almacenadas a un contenido de humedad
de entre 5 y 6%, al menos para varios cultivos (Ellis
et al., 1996). Asimismo, a través de una duracion
mucho mas larga, se reportd un 90% de germinacion
de semillas de cebada (Hordeum vulgare) cuando se
probaron después de 110 afios de almacenamiento
ultraseco (a un contenido de humedad de 3.1%) a
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entre 10 y 15°C (Steiner y Ruckenbauer, 1995). Sin
embargo, hasta la fecha, almacenamiento de
semillas ultraseco no se ha aplicado a semillas de
arboles, segun lo que se sabe.

El almacenamiento exitoso de semillas de &rboles
ortodoxas durante un largo plazo bajo las
condiciones propuestas por la FAO/IPGRI, i.e. un
contenido de humedad entre 3y 7% y -18°C (Food
and Agriculture Organization/International  Plant
Genetics Resources Institute, 1994), se ha llevado a
cabo por mas de dos décadas en el Banco de
semillas de los Reales Jardines Botanicos de Kew
(Linington, 1994) y por aproximadamente 7 afios en
el Instituto Internacional de Agricultura Tropical (Ng et
al., 1993). Por ejemplo, las semillas de Rhus
verniciflua y Acacia tortilis almacenadas en el Banco
de Semillas de Kew desde 1970 y 1974,
respectivamente (Linington, 1994), mostraron 100%
de germinacion en pruebas recientes (Hong et al.,
1996).

Almacenamiento a largo plazo de semillas ortodoxas
de arboles, también se ha logrado por
crioconservacion (o crioalmacenamiento) a
temperaturas extremadamente bajas desde -80°C a -
196°C, con nitrégeno liquido (Pence, 1991b;
Stanwood, 1985; Touchell y Dixon, 1993; Wang et al.,
1993). Por ejemplo, no se reportd pérdida de
viabilidad en Pinus ponderosa, Pseudotsuga
menziesii, Thuja plicata y Tsuga heterophylla
después de 3 afios de crioconservacion en nitrégeno
liquido (Stanwood, 1985). Un primer paso esencial en
crioconservacion de semillas es la determinacion de
contenidos de humedad 6ptimos (seguros) para cada
especie ortodoxa, especialmente aquéllas con
semillas oleaginosas. Wang et al., (1993) recopilaron
informacion sobre la crioconservacion de semillas
ortodoxas de arboles; ésta sugiere que los
contenidos de humedad entre 3.8 y 11% son seguros
para cortos periodos de tiempo (de 4 dias a 3 afios).
Sin embargo, se reporté una pérdida de viabilidad de
aproximadamente 10% después de 14 dias de
almacenamiento en nitrégeno liquido a un contenido
de humedad entre 6 y 8% para semillas de ciertas
especies de arboles (Wang et al., 1993). Una posible
causa de problemas con el almacenamiento de
semillas en nitrogeno liquido es el requerimiento de
optimizar tanto la tasa de enfriamiento como la
subsecuente tasa de calentamiento; éstas deben
determinarse empiricamente (Meryman y Williams,
1981). Pretratamiento con crioprotectores a veces
mejora la supervivencia de la semilla en nitrégeno
liquido, pero en algunas circunstancias puede ser
perjudicial (Touchell y Dixon, 1993). También se ha
reportado dafio mecanico a la semilla por inmersion
directa en nitrogeno liquido causando pérdida de
viabilidad para algunas especies (Pritchard et al.,
1988; Wang et al., 1993). Finalmente, y a pesar de

existir afirmaciones sobre la longevidad infinita de
semillas por crioconservacion en nitrégeno liquido, no
existe una firme evidencia de que reduciendo la
temperatura del almacenamiento de semillas por
debajo de -20°C resulten futuros beneficios
significativos en cuanto a longevidad, por lo menos
para semillas de arboles (Stanwood, 1985; Tompsett,
1986, 1994). Por ejemplo, Tompsett (1986) encontrd
longevidad similar para semillas de Ulmus carpinifolia
almacenadas a -13°C y -75°C.

Para el mantenimiento de viabilidad durante un
mediano plazo, esto es en un periodo de 2 a 10 afios
mas o menos, el almacenamiento hermético en una
amplia gama de ambientes contrastantes puede ser
exitoso. Por ejemplo, con contenidos de humedad
relativamente altos (en la escala de secado al aire)
combinados con temperaturas frescas, de. 8 a 10%
en el contenido de humedad y 0 a 10°C para la
mayoria de los arboles leguminosos (Albrecht, 1993),
o contenidos de humedad bajos combinados con
temperaturas relativamente calidas, de un contenido
de humedad de 3 a 7% y 10°C a temperatura
ambiente. Barton (1961) reporté 33% de germinacion
para semillas de Ulmus americana L. después de 4
afios de almacenamiento hermético a un contenido
de humedad de 3% a temperatura ambiente. El
almacenamiento ultraseco de semillas puede ser
aplicable a semillas de arboles para almacenamiento
a mediano plazo a temperatura ambiente. Por
ejemplo, Joseph (1929) y Brinkman (1974a)
recomendaron que las semillas de Betula spp. se
almacenen a contenidos de humedad tan bajos como
0.6 a 1% a temperatura ambiente. Para consejo
practico sobre el almacenamiento de semillas de
arboles a mediano plazo vea Gordon (1992).

Ademas del almacenamiento de secado al aire a
través de una amplia gama de ambientes diferentes,
el almacenamiento exitoso de semillas ortodoxas por
un corto plazo, de unos meses a 1 6 2 afios, puede
lograrse también por almacenamiento humedo a
temperaturas frescas. Este método se usa
comunmente para especies de arboles que
presentan un estado latente fuerte, como aquéllas
adaptadas a climas templados (latitudes templadas y
altitudes altas de los tropicos) puesto que el pre-
enfriamiento durante el almacenamiento puede
erradicar la dormancia. Por ejemplo, varias especies
ortodoxas de arboles de climas templados, como
Carya spp., Chionanthus virginicus, Euonymus spp.,
Hamamelis virginiana, llex spp., Juglans spp.,
Juniperus spp., Liriodendron tulipifera, Nyssa spp.,
Picea spp. y Taxus spp. pueden almacenarse
himedas de 3 a 5°C (Schopmeyer, 1974). Asimismo,
las semillas ortodoxas de varias especies que son
nativas de altitudes altas en los tropicos y que
muestran un considerable estado latente pueden
también almacenarse himedas de 3 a 5°C. Por
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ejemplo, las semillas de Prunus africana, nativa de
montafias altas entre 900 y 3,400 m en Africa
(Albrecht, 1993), y Michelia champaca L. y M.
compressa, nativas de montanas altas de Asia (Lin y
Wu, 1995), pueden almacenarse himedas a 4 °C por
1 afo (Albrecht, 1993; Lin y Wu, 1995). Ademas, las
semillas de algunos arboles forestales colonizadores
que tienen un requisito absoluto de luz para germinar
también pueden almacenarse humedas sin luz a
temperatura ambiente por largos periodos de tiempo.
Por ejemplo, las semillas de Piper aequale pueden
mantenerse por 7 afios completamente empapadas
en oscuridad sin pérdida de viabilidad (Vazquez-
Yanes y Orozco-Segovia, 1996).

COMPORTAMIENTO DE SEMILLAS
RECALCITRANTES EN
ALMACENAMIENTO

Las semillas recalcitrantes no pueden secarse sin
que se dafien (Roberts, 1973) por lo que su
longevidad no responde al ambiente de secado en la
forma descrita por la ecuacion de viabilidad de la
semilla (1). Cuando las semillas recalcitrantes recién
cosechadas se secan, en principio la viabilidad se
reduce ligeramente a medida que se va perdiendo
humedad, pero posteriormente inicia una reduccion
considerablemente a cierto contenido de humedad,
llamado “contenido de humedad critico” (King y
Roberts, 1979) o “minimo contenido de humedad
seguro” (Tompsett, 1984b). Si el secado continua, la
viabilidad se reduce eventualmente a cero.

Los contenidos de humedad criticos para la pérdida
de viabilidad en la deshidratacién varian fuertemente
entre las especies recalcitrantes (Chin, 1988; King y
Roberts, 1979), entre cultivos y lotes de semillas
(Chin, 1988; King y Roberts, 1979), y dependiendo
de la etapa de madurez de la semilla al momento de
su recoleccion (Finch-Savage y Blake, 1994; Hong y
Ellis, 1990). El contenido de humedad critico también
puede variar con el método de secado de la semilla
(Farrant et al., 1985; Pritchard, 1991; Pritchard y
Prendergast, 1986). Los valores del “minimo
contenido de humedad seguro” varian entre los
extremos de cerca del 23% para cacao (Theobroma
cacao) (Mumford y Brett, 1982) a 61.5% para
Avicennia marina (Farrant et al., 1986). A pesar de
esta variacion, estos contenidos de humedad
equivalen a una franja relativamente angosta de
humedad relativas de 96 a 98%, o potenciales de
agua de la semilla de aproximadamente -1.5 MPa a -
5 MPa (Dickie et al., 1991; Poulsen y Eriksen, 1992;
Pritchard, 1991; Roberts y Ellis, 1989; Tompsett y
Pritchard, 1993).

No hay un método satisfactorio para mantener la
viabilidad de las semillas recalcitrantes a mediano y
largo plazo. Estas semillas no pueden secarse y
tampoco almacenarse a temperaturas bajo cero,
dado que pueden morir por el dano causado por la
formacion del hielo. La longevidad de las semillas
recalcitrantes es corta, desde semanas hasta unos
cuantos meses para especies adaptadas a
ambientes tropicales (King y Roberts, 1979) y hasta
un poco mas de 3 afos para varias especies
adaptadas a ambientes templados (Suszka vy
Tylkowski, 1981, 1982). Sin embargo, si los
ambientes de almacenamiento 6ptimos son
cuidadosamente determinados, la longevidad de
varias semillas recalcitrantes tropicales puede
extenderse a 3 afos, al menos para especies de
Symphonia globulifera (Corbineau y Céme, 1989).

El principio de almacenamiento himedo exitoso para
semillas recalcitrantes, es que las semillas deben
mantenerse a contenidos de humedad cercanos a
aquéllos contenidos a los que éstas se desprenden,
con continuo acceso a oxigeno; estas circunstancias
minimizan la degradacion de la semilla puesto que
los mecanismos de reparacién pueden funcionar
(Villiers, 1975). Bajo estas condiciones (alta humedad
de la semilla y oxigeno disponible), sin embargo, las
semillas tienden a germinar. Claramente, también es
esencial que las condiciones deban impedir o al
menos retardar la germinacion. Por lo tanto es mas
facil almacenar especies recalcitrantes con semillas
latentes (ya sea estado latente primario o inducido)
que las semillas no latentes bajo tales condiciones.
Para semillas no latentes, como se presenta en la
mayoria de las semillas de arboles tropicales en la
madurez (King y Roberts, 1979), las bajas
temperaturas pueden reducir la tasa de degradacion
y de germinacion, siempre que permanezcan por
encima del valor que resulta en dafo por frio, o del
valor mas bajo en el cual se da la cristalizacion de
hielo. Por ejemplo, dafio por frio ocurre entre 5 y
10°C para Shorea roxburghii, entre 5 y 12°C para
Symphonia globulifera y Hopea odorata Roxb.
(Corbineau y Céme, 1988). Es necesario determinar
la temperatura Optima de almacenamiento de
semillas empapadas para cada especie recalcitrante.
Un protocolo que se sugiere para determinar estos
valores se ha descrito en otra parte (Hong y Ellis,
1996). La temperatura 6ptima parece ser aquella a la
cual las semillas no latentes permanecen vivas pero
no pueden germinar, esto es, la temperatura base
para la germinacién (Corbineau y Cbéme, 1988;
Pritchard et al., 1996). Por ejemplo, las temperaturas
o6ptimas de almacenamiento determinadas de esta
forma son de 10°C para Shorea roxburghii, de 12°C
para Mangifera indica y de 15°C para Hopea odorata
y Symphonia globulifera (Corbineau y Come, 1988).
Sin embargo, las semillas recalcitrantes de especies
adaptadas a climas templados (incluyendo grandes
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altitudes en los trépicos), demuestran un estado
latente considerable que requiere largos periodos de
pre-enfriamiento a temperaturas entre 2 y 5°C para
superarlo. Mas aun, las semillas de muchas especies
templadas con comportamiento de semillas
recalcitrantes en almacenamiento, tienen |la
capacidad para germinar a temperaturas entre 2 y
5°C, y por lo tanto, el almacenamiento humedo de
tales semillas recalcitrantes a temperaturas entre 0 y
10°C puede resultar en germinacion durante dicho
almacenamiento. En tales casos, la germinacion
puede prevenirse mediante una minima reduccién del
contenido de humedad de la semilla
(aproximadamente un 5% por debajo del de las
semillas frescas), o ya sea reduciendo la temperatura
de almacenamiento por debajo de la temperatura
optima de pre-enfriamiento (0 a -3°C) (Suszka, 1978),
o0 aumentandola hasta la temperatura base para la
germinacién de semillas latentes (Pritchard et al.,
1996). Por ejemplo, la viabilidad de las semillas de
sicomoro (Acer pseudoplatanus) y Quercus robur
puede mantenerse por 3 anos a un contenido de
humedad de 24 a 32% y de 40 a 45%,
respectivamente, entre -1 y -3°C (Suszka 1978;
Suszka y Tylkowsky, 1981; Tylkowsky, 1989) y para
el castafio de indias (Aesculus hippocastanum) por 3
afios si las semillas latentes humedas se almacenan
a 16°C, aunque en este caso se requiere un pre-
enfriamiento subsiguiente para erradicar el estado de
dormancia (Pritchard et al., 1996).

En términos practicos, las especies con semillas
recalcitrantes, pueden por lo tanto, ser divididas en
dos sub-categorias (Bonner, 1990; Hong y Ellis,
1996): aquéllas adaptadas a climas tropicales y las
adaptadas a climas templados (latitudes templadas o
grandes altitudes en los trépicos). Generalmente, la
viabilidad de las semillas recalcitrantes puede
mantenerse (si bien solo para periodos limitados en
condiciones aireadas) con contenidos de humedad
justamente antes de que estén completamente
empapadas, es decir, valores de 2 a 5% por debajo
de aquéllos de semillas frescas, o en equilibrio con
una humedad relativa de 98 a 99%, a temperaturas
optimas de almacenamiento que varian desde 7°C a
17°C entre especies adaptadas a climas tropicales, y
entre -3°C y 5°C entre muchas de aquéllas
adaptadas a climas templados (Hong et al., 1996). Es
dificil mantener semillas recalcitrantes
completamente empapadas o sub empapadas con
aireaciéon continua, y al mismo tiempo impedir la
germinacién y contaminacion por hongos. La
aireacion puede resultar en pérdida de humedad de
la semilla, y la respiracion puede rapidamente agotar
el oxigeno. Por o tanto, el medio de
almacenamiento, es muy importante para semillas
recalcitrantes. Este debe cumplir dos funciones:
primero, mantener la humedad de Ila semilla
constante a valores altos; segundo, permitir la

difusion de suficiente oxigeno a las semillas
humedas. Se ha reportado que el almacenamiento
de semillas recalcitrantes humedas en carbdn
himedo, aserrin o arena humeda por lo general es
mas eficiente que el almacenamiento en bolsas de
polietileno. Se ha recomendado el almacenamiento
con un contenido de humedad de cosecha o
contenidos cercanos a éste en medios como aserrin
(a un contenido de humedad de 16%) o perlita (a un
contenido de humedad entre 0 y 4%) dentro de
envases apropiados, como sacos o bolsas caladas,
colocadas en un cuarto de alta humedad (Tompsett y
Kemp, 1996). También se reporté que revestir las
semillas recalcitrantes con alginato o alginato con
ABA alarga la vida de las semillas por un factor de
hasta 3 6 4 (Pammenter et al., 1997).

Se ha reportado que la crioconservacion de
embriones cigoticos ha sido exitosa para un namero
de especies de arboles que muestran
comportamiento en almacenamiento de semillas
ortodoxas, intermedias o recalcitrantes (Engelmann
et al., 1995b). Para una crioconservacion exitosa, los
embriones extirpados o ejes embrionarios deben
sobrevivir a la deshidratacion debajo del contenido de
humedad minimo congelable (Hor et al., 1990) de
aproximadamente 18 a 33% (ver Hong et al., 1996),
valor debajo del cual no hay agua congelable para la
formacioén de hielo en temperaturas ultra bajas. Los
embriones y ejes embrionarios de algunas especies
recalcitrantes son capaces de sobrevivir a la
deshidratacién a contenidos de humedad mas bajos
que las semillas enteras (Chandel et al., 1995; Chin,
1988; Finch-Savage, 1992a, Normah et al., 1986).
Por ejemplo, semillas frescas (contenido de humedad
de 36%) de Hevea brasiliensis toleraron la
deshidratacién a un contenido de humedad de 20%,
pero ninguna semilla sobrevivi6 a una posterior
deshidratacion a un contenido de humedad de 15%
(Chin et al., 1981). Sin embargo, después de la
deshidratacion a un contenido de humedad de 16 %
seguido de 16 horas de crioconservacion en
nitrégeno liquido, 87% y 69%, respectivamente, de
los ejes embrionarios extirpados (contenido de
humedad de 55%) sobrevivieron (Normah et al.,
1986). Lamentablemente, los embriones de muchas
semillas recalcitrantes se dafian por la deshidratacién
antes que se reduzca el contenido de humedad de la
semilla por debajo de esos valores a los cuales ya no
ocurre  cristalizacion de  hielo, y asi la
crioconservacion de embriones extirpados de estas
especies terminan en muerte, ya sea por la formacion
de hielo para los embriones a contenidos de
humedad por encima del contenido de humedad
minimo congelable, o por la deshidratacion a
contenidos de humedad por debajo de ese minimo
(Hor et al., 1990).
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El secado veloz (también denominado secado rapido)
puede permitir que los embriones extirpados
sobrevivan a la deshidratacion a contenidos de
humedad mas bajos que aquéllos secados mas
lentamente dentro de semillas intactas (Finch-
Savage, 1992a; Normah et al., 1986; Pammenter et
al., 1991; Pritchard, 1991; Pritchard y Prendergast,
1986). Los embriones o los ejes embrionarios
extirpados pueden secarse rapidamente en una
vitrina de flujo laminar de aire a temperatura
ambiente (Normah et al., 1986) o bajo una corriente
de aire comprimido a aproximadamente 9 litros min™
(Pammenter et al., 1991). Después que el secado
rapido de los ejes embrionarios extraidos de semillas
maduras de Landolphia kirkii redujo el contenido de
humedad de 67% a 23% en 30 minutos, 90% de los
ejes embrionarios extirpados fueron capaces de
germinar (Pammenter et al., 1991). Secado rapido
con gel de silice o con una corriente de aire aséptico
ha permitido que los ejes embrionarios extirpados
sobrevivan a la deshidratacién a un valor menor que
el que se consigue por medio de secado al vacio (Fu
et al., 1993). La etapa de madurez de las semillas de
las cuales se extirpan los embriones es un factor
importante que influye sobre la supervivencia
después de la deshidratacion: los embriones
extirpados de semillas maduras no solamente
sobrevivieron la deshidratacién a contenidos de
humedad mas bajos que los embriones inmaduros,
sino que también sobrevivieron la subsecuente
crioconservacion en nitrogeno liquido (Chandel et al.,
1995; Engelmann et al., 1995b). Congelacion rapida
puede permitir que los embriones desecados
sobrevivan mejor la crioconservacion en nitrégeno
liquido (Berjak y Pammenter, 1997). En contraste, se
ha reportado que congelacion lenta con embriones
inmaduros extirpados de cacao es mas exitosa que
congelacion rapida (Pence, 1991a). El especimen
que va a ser congelado debe ser lo mas pequefio
posible, y un pretratamiento de los embriones con
crioprotectores, como DMSO, prolina, sacarosa y
glicerol (Assy-Bah y Engelmann, 1992; Dumet y
Berjak, 1997; Pence, 1991a) son factores
importantes que influyen sobre la supervivencia de
los embriones extirpados (0 ejes embrionarios) en
nitrégeno liquido.

Los resultados reportados para Aesculus spp.
(Pence, 1990; 1992), Araucaria hunsteinii (Pritchard y
Prendergast, 1986), Artocarpus heterophyllus Lam.
(citado por Engelmann et al., 1995b), Castanea
sativa (Pence, 1990, 1992), Citrus hystrix (Normah vy
Serimala, 1997), Coffea liberica (Hor et al., 1993;
Normah y Vengadasalam, 1992), Cocos nucifera
(Assy-Bah y Engelmann, 1992; Chin et al., 1989),
Dimocarpus longan (Fu et al., 1990, 1993), Hevea
brasiliensis (Normah et al., 1986), Landolphia Kkirkii
(Vertucci et al, 1991), Quercus spp. (Gonzalez-
Benito y Pérez-Ruiz, 1992; Jorgensen, 1990; Pence,

1990, 1992), Trichilia dregeana (Dumet y Berjak,
1997) y Theobroma cacao (Pence, 1991a) han
demostrado el caracter  factible de la
crioconservacion de los embriones extirpados o los
ejes embrionarios de semillas recalcitrantes. Sin
embargo, otros han reportado una falta de éxito
utilizando las mismas especies. Por ejemplo,
experimentos con embriones extirpados de
Artocarpus heterophyllus (Dumet y Berjak, 1977),
Landolphia kirkii (Dumet y Berjak, 1977), y Quercus
robur (Poulsen, 1992; Chmielarz, 1997) encontraron
que ninguna sobrevivio la crioconservacién en
nitrégeno liquido.

COMPORTAMIENTO DE SEMILLAS
INTERMEDIAS EN
ALMACENAMIENTO

A pesar de que el término “comportamiento de
semillas intermedias en almacenamiento” se introdujo
solamente al principio de esta década, se aludié a
esta tercera categoria de comportamiento de semillas
en almacenamiento hace mas de ocho décadas.
Elliott (1912, citado por Baldwin, 1942) dividi6 las
semillas de arboles de bosques templados en tres
clases: (i) aquéllas que pueden secarse, (i) aquéllas
que pueden sobrevivir secado parcial y (iii) aquéllas
que raramente pueden secarse por completo. Las
clases primera y tercera son mas o menos
equivalentes al comportamiento de las semillas en
almacenamiento, de las categorias ortodoxas vy
recalcitrantes, las cuales fueron definidas
detalladamente por Roberts (1973), respectivamente;
la segunda clase equivale al “comportamiento de
semillas intermedias en almacenamiento” definida
por Ellis et al., (1990a).

La definicion del comportamiento de semillas
intermedias en almacenamiento se basa en la
respuesta de la longevidad al ambiente de
almacenamiento. En semillas que muestran
comportamiento de semillas intermedias en
almacenamiento, la tendencia a aumentar |la
longevidad conforme baja el contenido de humedad
de almacenamiento de la semilla (dentro de la escala
de secado al aire) se invierte a un contenido de
humedad relativamente alto, donde a contenidos de
humedad mas bajos la longevidad se reduce (Ellis et
al., 1990a, 1991a, 1991b, 1991c). Pero en tales
especies, también se observa con frecuencia (pero
no siempre) que las semillas pueden danarse
inmediatamente por deshidratacién a contenidos de
humedad relativamente bajos, aproximadamente un
contenido de humedad de 7 a 12% dependiendo de
la especie. Los contenidos de humedad criticos de
las semillas intermedias por debajo de los cuales
ocurre una pérdida en viabilidad mas rapida durante
almacenamiento hermético varian considerablemente
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con la especie, grado de madurez y método de
extraccion de la semilla y/o manejo de post-
recoleccion. En general, las semillas extraidas de
frutos al momento de madurez toleran Ia
deshidratacién a contenidos de humedad en
equilibrio con aproximadamente 40 a 50% de
humedad relativa, esto es, un contenido de humedad
de aproximadamente 10% para café arabica (Coffea
arabica) (Ellis et al., 1991a; Hong y Ellis, 1992a) y un
contenido de humedad de 7% para Citrus spp. (Hong
y Ellis, 1995). Una caracteristica mas de las semillas
intermedias de origen tropical es el hecho que la
longevidad de semillas secas (un contenido de
humedad de 7 a 10%) se reduce con el descenso de
la temperatura de almacenamiento por debajo de
10°C (Ellis et al., 1990a, 1991a, 1991b, 1991c; Hong
y Ellis, 1992a). En tales casos, entonces, hay un
ambiente de almacenamiento de secado al aire
optimo para mantener la viabilidad de las semillas.
En el café arabica éste es aproximadamente 10°C
con un contenido de humedad de 10 a 11% (Hong y
Ellis, 1992a).

Se sabe ahora que las semillas de Nim (Azadirachta
indica A. Juss) (Gaméné et al., 1996; Hong vy Ellis,
1998; Sacandé et al.,, 1997a, 1997b), Cinnamomum
subavenium (Lin, 1996), varias especies de Citrus
(Hong y Ellis, 1995), Coffea arabica (Ellis et al.,
1990a, 1991a; Hong y Ellis, 1992a), café robusta
(Coffea canephora) (Hong y Ellis, 1995), palma de
aceite (Elaeis guineensis) (Ellis et al., 1991c), Khaya
senegalensis (Hong 'y Ellis, 1998), Lindera
megaphylla (Lin, 1996), Neolitsea parvigemma (Lin,
1996) y Swietenia macrophylla (Hong y Ellis, 1998;
Pukittayacamee et al., 1995) muestran
comportamiento de semillas intermedias en
almacenamiento. Entre aproximadamente 7,000
especies examinadas en un reciente estudio, se cree
que aproximadamente 134 especies muestran
comportamiento de semillas intermedias en
almacenamiento (Hong et al., 1996). Muchas de
estas especies son arboles de origen tropical,
aunque algunas son herbaceas (Hong et al., 1996).
Por ejemplo, ese estudio sugiere que las siguientes
especies de arboles importantes pueden mostrar
comportamiento de semillas intermedias en
almacenamiento: Acer macrophyllum, Afrocarpus
gracilior, Agathis macrophylla, Araucaria columnaris,
A. nemorosa, A. rulei, A. scopulorum, Bertholettia
excelsa, Bixa orellana, Chrysophyllum cainito,
Dacrycarpus dacrydioides, Dipterocarpus alatus
Roxb. & G. Don, D. intricatus, D. tuberculatus,
Dipteryx odorata, Rhapidophyllum hystrix y Virola
surinamensis (Hong et al., 1996).

Desde el punto de vista de ambientes 6ptimos de
almacenamiento de semillas de secado al aire libre,
puede ser util distinguir entre especies con
comportamiento de semillas intermedias en

almacenamiento adaptadas a ambientes tropicales y
aquéllas adaptadas a ambientes templados
(incluyendo grandes altitudes en los trépicos). Por
ejemplo, las semillas intermedias de origen tropical,
como el café arabica (Bendana, 1962; Wellman y
Toole, 1960) y papaya (Carica papaya) (Bass, 1975)
pueden almacenarse a contenidos de humedad en
equilibrio con una humedad relativa de 50% (un
contenido de humedad de 9 a 10%) y 10°C por hasta
5y 6 afios respectivamente, sin pérdida de viabilidad.
La viabilidad de semillas intermedias de origen
templado también se mantiene bien a contenidos de
humedad en equilibrio con una humedad relativa de
aproximadamente 50%, pero a temperaturas frias de
5°C a -10°C. Por ejemplo, las semillas de Corylus
avellana pueden almacenarse herméticamente a -
5°C y con un contenido de humedad de 10 a 13%
(Degeyter, 1987). Las especies que muestran
comportamiento de semillas intermedias en
almacenamiento pueden almacenarse con éxito a
mediano plazo, por lo cual, se han proporcionado y
definido los ambientes Optimos, y deben ser
mantenidos.

Al igual que las semillas ortodoxas, las semillas
intermedias también pueden almacenarse humedas a
temperaturas frias si la germinacion es prevenida o
retardada. Por ejemplo, las semillas de café arabica
(Van der Vossen, 1979) y té (Camellia sinensis)
(Amma y Watanabe, 1983) se almacenaron humedas
a 15°C y 1°C, respectivamente, por 2.5 y 6 afios,
respectivamente, con poca pérdida de viabilidad.

La situacion con respecto a la crioconservaciéon de
semillas intermedias es un poco confusa. A pesar de
informes sobre la muerte inmediata de semillas
(enteras) de especies con comportamiento de
semillas intermedias en almacenamiento después de
crioconservacion en nitrégeno liquido, café arabica
(Becwar et al., 1983), Corylus avellana (Normah et
al., 1994), C. cornuta (Stanwood y Bass, 1981),
palma de aceite (Grout et al.,, 1983) y Roystonea
regia (Kunth) O.F. Cook (Ellis et al., 1991c), han
habido varios informes sobre la supervivencia de
semillas secas de especies con comportamiento de
semillas intermedias en almacenamiento después de
inmersion en nitrégeno liquido, como en el caso de
Camellia sinensis (Hu et al., 1994), Carica papaya
(Becwar et al., 1983; Chin y Krisnapillay, 1989),
Citrus aurantifolia y C. halimii (Normah y Serimala,
1997). Esto implica que puede ser posible mejorar las
técnicas de crioconservacién para hacerlas
apropiadas para semillas intermedias.

Puesto que las semillas enteras de especies con
comportamiento de semillas intermedias en
almacenamiento toleran la deshidratacion a un
contenido de humedad relativamente bajo (7 a 10%),
los embriones desecados pueden tener mayor

Manual de Semillas de Arboles Tropicales 137



oportunidad de sobrevivir a la crioconservacién en
nitrégeno liquido que en el caso de semillas
recalcitrantes. Informes sobre crioconservacion
exitosa de embriones extirpados de Azadirachta
indica (Dumet y Berjak, 1977), Camellia sinensis
(Chandel et al., 1995; Chaudhury et al., 1990, 1991;
Dumet y Berjak, 1977; Wesley-Smith et al., 1992),
Citrus aurantifolia y C. halimii (Normah y Serimala,
1997), Coffea arabica (Abdelnour et al., 1992),
Corylus avellana (Gonzalez-Benito y Pérez, 1994;
Normah et al., 1994; Pence, 1990; Reed et al., 1994),
Elaeis guineensis (Engelmann et al., 1995a, 1995b;
Grout et al, 1983), Howea forsteriana (Chin y
Krishnapillay, 1989; Chin et al., 1988), Poncirus
trifoliata (Radhamani y Chandel, 1992) y Veitchia
merrilli (Chin y Krishnapillay, 1989; Chin et al., 1988)
han demostrado la potencialidad para
almacenamiento de semillas a largo plazo bajo tales
condiciones.

TOLERANCIA A LA
DESHIDRATACION Y LONGEVIDAD

POTENCIAL DE SEMILLAS EN
DESARROLLO Y MADURACION

La aplicacion de la ecuacién de viabilidad de la
semilla (1) revela que la calidad inicial de la semilla
(Ki) — longevidad potencial — juega un papel
importante en asegurar buena supervivencia de la
semilla en almacenamiento. A mayor valor de K;
mayor sera el periodo de viabilidad para un
determinado ambiente de almacenamiento. Durante
el desarrollo y la maduracién de la semilla, el valor de
la constante del lote de semilla K, - potencial de
longevidad de las semillas ortodoxas — aumenta
notablemente. Actualmente hay buena evidencia en
una amplia gama de especies de cultivo ortodoxas
contrastantes, de que la longevidad potencial
continla aumentando durante el periodo posterior a
la culminacion del llenado de la semilla, a medida
que ésta madura (Demir y Ellis, 1992, 1993; Ellis et
al., 1993; Ellis y Pieta Filho, 1992; Pieta Filho y Ellis,
1991a, 1991b; Sanhewe y Ellis, 1996; Zanakis et al.,
1994). También hay buena evidencia de la capacidad
de semillas ortodoxas a tolerar la deshidratacién a
muy bajos contenidos de humedad, mejorando
considerablemente durante Ultimas etapas de
maduracion de la semilla, ademas que mediante un
estudio, se ha demostrado una fuerte asociacion en
las semillas en desarrollo y maduracién entre la
longevidad potencial (K;) y la capacidad de las
semillas de tolerar la deshidratacién a contenidos de
humedad muy bajos (Ellis y Hong, 1994).

Se ha reportado que la capacidad de las semillas a
tolerar la deshidratacion rapida forzada, se
incrementa durante el desarrollo y la maduracion de

semillas de arboles con comportamiento ortodoxo
(Hong y Ellis, 1990, 1992b, 1997a), intermedio (Ellis
et al.,, 1991% Hong y Ellis, 1995), y recalcitrantes
(Finch-Savage, 1992a; Hong y Ellis, 1990; Tompsett
y Pritchard, 1993). Las semillas ortodoxas de varias
especies de cultivos, hierbas silvestres y arboles no
pueden tolerar la deshidratacion rapida forzada a
contenidos de humedad bajos (4 a 5%) hasta un
tiempo posterior a su madurez [definida como el final
de la fase de llenado de la semilla (Ellis y Pieta Filho,
1992)], una vez que el secado de maduracién ha
reducido el contenido de humedad de la semilla en la
planta progenitora, de manera substancial (Ellis y
Hong, 1994; Fischer et al., 1988; Hay y Probert,
1995; Hong y Ellis, 1990, 1992b, 1997a; Wechsberg
et al.,1993). La maxima tolerancia a la deshidratacion
rapida forzada ocurre un tiempo después de la
madurez de la masa, probablemente en la
dehiscencia natural (Hay y Probert, 1995; Hong y
Ellis, 1990, 1992b, 1997a; Sanhewe y Ellis, 1996;
Wechsberg et al., 1993). Ademas, la deshidratacion
lenta de semillas inmaduras cosechadas antes de la
madurez de la masa y mucho antes del secado de
maduracion ocurra naturalmente, permitiendo que
sea adquirida la tolerancia a la deshidratacién rapida
(Dasgupta et al., 1982; Hay y Probert, 1995; Hong y
Ellis, 1997a; Kermode y Bewley, 1985a; Sanhewe y
Ellis, 1996). Por ejemplo, en el arce noruego (Acer
platanoides), el secado rapido (reduciendo el
contenido de humedad de 57.3% a 9% en 1 dia, y a
5% en 4 dias) de las semillas cosechadas en la
madurez de la masa redujo la viabilidad de 100% a
61%, y de 38% a un contenido de humedad de 8.1%
y 4.7%, respectivamente, mientras que para las
semillas que se secaron primero lentamente por 32
dias, periodo durante el cual el contenido de
humedad se redujo de 57.3% a 29.9%, seguido de
un secado rapido de 3.5% (en 4 dias) dio como
resultado un 93% de viabilidad (Hong y Ellis, 1997a).
También se ha reportado que el secado lento de
semillas o frutos cosechados antes de o en la
madurez de la masa aumenta el vigor de las semillas
y la longevidad potencial en varias especies
silvestres y cultivadas (Hay y Probert, 1995;
Sanhewe y Ellis, 1996; TeKrony y Egli, 1997).

Adicionalmente, la tolerancia a la deshidratacion
también disminuye cuando se someten inicialmente
las semillas a condiciones bajo las cuales se inicia la
germinacién. Por ejemplo, el pre-enfriamiento,
almacenamiento humedo, pre-remojo, tratamiento de
fermentacion para la extraccion de semillas y
preparacion de las semillas pueden reducir la
tolerancia a la deshidratacién, y por lo tanto, cambian
el comportamiento en almacenamiento de las
semillas (ver Hong et al., 1996). De manera similar,
las semillas que se producen en ambientes
desfavorables pueden mostrar una tolerancia
reducida a deshidratacion a contenidos de humedad
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bajos. Por ejemplo, las semillas de arroz japodnica
(Oryza sativa subsp. japonica) producidas en un
ambiente calido de 32/24°C (dia/noche) mostraron de
una manera consistente tolerancia mas pobre a la
deshidratacion en cada etapa del secado en la
maduracion que aquéllas producidas en un ambiente
mas fresco de 28/20°C (Ellis y Hong, 1994).

Lo anterior indica que se debe tener mucho cuidado
al recolectar, extraer y posteriormente manejar las
semillas de arboles. También indica que se puede
esperar mejoras adicionales en el éxito del
almacenamiento de semillas de arboles,
especialmente en los tropicos, si se presta mas
atencién al momento oportuno para recolectar las
semillas y a las practicas de post-recoleccion.

PREDICCION DEL
COMPORTAMIENTO DE SEMILLAS

EN ALMACENAMIENTO

Los métodos asi como su viabilidad, para el
almacenamiento de las semillas, dependen del
comportamiento que presentan ciertas especies en
particular. Se ha sugerido en otra parte un protocolo
simple, de dos etapas para determinar el
comportamiento de semillas en almacenamiento
(Hong y Ellis, 1996). Esta tarea es, sin embargo,
considerable dado que hay aproximadamente
250,000 especies de plantas florales. Por lo tanto,
estimar el comportamiento probable de semillas en
almacenamiento seria util y se han desarrollado
varios métodos para hacer esto (Hong y Ellis, 1996,
1997b, 1998; Hong et al., 1996). Ningun criterio por si
mismo puede proporcionar una estimacion
satisfactoria del comportamiento probable de semillas
en almacenamiento, pero puede valer la pena
combinar la informacion para por lo menos cuatro de
los seis factores descritos mas abajo (Hong y Ellis,
1996).

ECOLOGIA DE LA PLANTA

Parece haber una asociacién entre la ecologia de la
plantas y el comportamiento de semillas en
almacenamiento (Roberts y King, 1980; Tompsett,
1987, 1992). A partir de la informacion del
comportamiento de las semillas en almacenamiento
obtenida de al menos 7,000 especies de 251 familias
(Hong et al., 1996), es evidente que las especies que
muestran comportamiento de semillas recalcitrantes
en almacenamiento no ocurren naturalmente en (se
originan de) habitats aridos, que son el desierto y la
sabana. En tales ambientes, la mayoria de las
especies de plantas muestran un comportamiento de
semillas ortodoxas en almacenamiento, mientras que
unas cuantas pueden mostrar un comportamiento de

semillas intermedias en almacenamiento. Sin
embargo, es claro que no son posibles mas
generalizaciones. Especialmente, por ejemplo, al otro
extremo ecoldgico, es bastante claro que no todas
las especies nativas de habitats humedos, bosques
lluviosos, bosques inundados o ambientes acuaticos,
muestran comportamiento de semillas recalcitrantes
en almacenamiento; las tres categorias de
comportamiento de semillas en almacenamiento
pueden encontrarse entre las especies nativas de
tales ambientes hiumedos.

CLASIFICACION TAXONOMICA

El comportamiento de semillas ortodoxas en
almacenamiento puede encontrarse en todas las
especies dentro de unas cuantas familias
(Chenopodiaceae,  Combretaceae, @ Compositae,
Labiatae, Solanaceae, Pinaceae), o en casi todas las
especies en otras familias con s6lo unas cuantas
especies excepcionales (Leguminosae, Graminae,
Cucurbitaceae, Cruciferae y Rosaceae). Sin
embargo, la mayoria de las familias de plantas
florales incluyendo especies de arboles tienen
especies con dos (Anacardiaceae, Dipterocarpaceae,
Euphorbiaceae, etc.) o tres diferentes categorias de
comportamiento de semillas en almacenamiento
(Meliaceae). Mas aun, el comportamiento de semillas
en almacenamiento puede diferir entre especies
dentro de un mismo género (Hong y Ellis, 1995;
Tompsett, 1983), o aun entre secciones (Hong vy Ellis,
1997b).
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ECOLOGIA FORMA DE CONTENIDO DE

ADAPTACION LA SEMILLA HUMEDAD
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Fig. 1. Variacion en el peso de mil semillas (escala logaritmica) con variacién para eI contenido de humedad de semilla en el
momento de madurez o desprendimiento (a), o forma de la semilla (b), o ecologia (c) y comportamiento de semillas en
almacenamiento entre 40 especies de Meliaceae. El comportamiento de semillas en almacenamiento esta clasificado como
ortodoxo (o), intermedio o probablemente intermedio (A), recalcitrante o probablemente recalcitrante (o), o indeterminado pero no
recalcitrante (0). Las posiciones A y B para Amoora wallichii y Turraeanthus africanus, respectivamente, en ambas especies cuyo
comportamiento de semillas en almacenamiento es desconocido, han sido incluidas para probar la prediccion del comportamiento
de semillas en almacenamiento (ver texto). Clave para las especies: 1. Aglaia clarkii; 2. Azadirachta excelsa; 3. A. indica; 4. Carapa
guianensis; 5. C. procera; 6. Cedrela mexicana; 7. C. odorata; 8. C. toona; 9. Chukrasia tabularis; 10. Dysoxylum cauliflorum; 11.
Ekebergia senegalensis; 12. Entandrophragma angolense; 13. E. candollei; 14. E. utile; 15. Guarea cedrata; 16. G. sp.; 17. G. sp.
nov (G. glabra); 18. G. thompsonii; 19. Khaya anthotheca; 20. K. grandiofoliola; 21. K. ivorensis; 22. K. senegalensis; 23. Lansium
domesticum; 24. Lovoa trichiloides; 25. Melia azedarach; 26. Pseudobersama mossambicensis; 27. Pseudocedrela kotschyi; 28.
Sandoricum koetjape; 29. Swietenia humilis; 30. S. macrophylla; 31. S. mahagoni; 32. Toona australis; 33. T. ciliata; 34. Trichilia.
americana; 35. T. emetica; 36. T. martineaui; 37. T. megalantha; 38. T. monadelpha; 39. T. prieuriana; 40. T. tessmannii. Tomado de
Hong y Ellis, 1998.
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CARACTERISTICAS DE LA
PLANTA, FRUTO O SEMILLA

Ciertas generalizaciones parecen posibles acerca de
las asociaciones entre las caracteristicas de los
frutos y semillas y el comportamiento de las semillas
en almacenamiento (Hong et al., 1996). Por ejemplo,
el comportamiento de semillas ortodoxas en
almacenamiento es mostrado por especies que
producen aquenios, bayas con muchas semillas,
capsulas dehiscentes con muchas semillas, muchas
vainas de semillas secas (pero no ariladas), muchos
foliculos con semillas secas, esquizocarpos Yy
utriculos (Hong et al., 1996). La mayoria de las
especies que producen silicuas (una excepcion) y
cariopsides (tres excepciones conocidas) también
producen semillas ortodoxas. Por otra parte, sin
embargo, las tres categorias de comportamiento de
semillas en almacenamiento pueden encontrarse
entre las especies que producen una semilla o unas
cuantas semillas grandes (de 1 a 10 semillas) por
fruto, o muchas semillas ariladas por fruto, entre
drupas, vainas, capsulas, bayas y nueces.

TAMANO DE LA SEMILLA

Con frecuencia, las semillas recalcitrantes tienden a
ser mas grandes que las semillas intermedias, las
cuales, a su vez, tienden (en promedio) a ser mas
grandes que las semillas ortodoxas. Sin embargo,
hay una gama muy amplia de pesos o tamanos de
semillas a través de la cual las semillas de diferentes
especies muestran los tres tipos de comportamiento
de semillas en almacenamiento (Hong y Ellis, 1996).

CONTENIDO DE HUMEDAD DE LA
SEMILLA AL MOMENTO DE SU
DESPRENDIMIENTO

Un estudio reciente muestra que los contenidos de
humedad de las semillas al momento de madurez o
desprendimiento para especies con comportamientos
de semillas recalcitrantes, intermedias y ortodoxas en
almacenamiento se traslapan considerablemente. No
es posible ninguna generalizacion sobre el
comportamiento de semillas en almacenamiento para
las especies en las cuales las semillas al momento
de madurez o] desprendimiento tienen
aproximadamente un contenido de humedad entre
25% y 55% (Hong y Ellis, 1996).

FORMA DE LA SEMILLA

Parece haber una leve asociacion entre la forma de
las semillas y el comportamiento de las semillas en
almacenamiento. Por ejemplo, las semillas

recalcitrantes son con frecuencia esféricas u
ovaladas (Chin, 1988). Las semillas que son
delgadas y planas, formas que ayudan a la sequedad
en la maduracion natural, tienden a mostrar
comportamiento de semillas ortodoxas en
almacenamiento (Tompsett, 1994). Las semillas
planas tienden a mostrar comportamiento de semillas
ortodoxas en almacenamiento como en Acer spp.
(Hong y Ellis, 1997b), aunque en las Meliaceae se
muestran tanto un comportamiento ortodoxo e
intermedio de las semillas en almacenamiento (Hong
y Ellis, 1998). La forma esférica esta presente en las
tres categorias de comportamiento de semillas en
almacenamiento (Hong y Ellis, 1997b, 1998).

Cada uno de los criterios individuales indicados
arriba no son lo suficientemente confiables para ser
muy utiles como indicadores de comportamiento
probable de semillas en almacenamiento. Sin
embargo, puede ser posible desarrollar un sistema
de prediccion con criterios multiples para indicar el
comportamiento probable de semillas en
almacenamiento (Hong y Ellis, 1996). Por ejemplo,
combinando la informacion sobre los cuatro criterios
—peso de la semilla, contenido de humedad de la
semilla al momento de desprendimiento, forma de la
semilla y taxonomia (seccion)- se puede formar la
base de una guia para el comportamiento probable
de semillas en almacenamiento entre Acer spp.
(Hong vy Ellis, 1997b). Asimismo, los cuatro criterios
de peso de la semilla, contenido de humedad de la
semilla en el momento de madurez, forma de la
semilla y ecologia de la planta pueden proporcionar
una guia para calcular el comportamiento de semillas
en almacenamiento en Meliaceae (Fig. 1). Por
ejemplo, de las dos posiciones denominadas A en la
figura 1 para un peso de semilla (Peso de Mil
Semillas = 4,300 a 7,700g), ecologia (bosque
humedo perennifolio de la India), forma de la semilla
(convexa, arilo carnoso) de Amoora wallichii —
informacion de Luna (1996) — se indica que esta
especie probablemente mostrara un comportamiento
de semilla recalcitrante en almacenamiento.
Asimismo, de las dos posiciones denominadas B
para el peso de semilla (Peso de Mil Semillas = 1,000
a 1,400g [FAO 1975]), forma de la semilla (convexa,
arilo carnoso), y ecologia (bosque lluvioso del Este
de Africa) (Styles y White, 1991) de Turraeanthus
africanus, indica que un comportamiento de semillas
recalcitrantes en almacenamiento también es
probable en esta especie. Ademas, la informacion
disponible sobre el habitat natural de las dos
especies también puede usarse para indicar
probables condiciones apropiadas de
almacenamiento humedo de semillas. Dado que el
arbol Amoora wallichii se describe como “resistente a
la helada” (Luna, 1996), y que Turraeanthus
africanus crece a una altitud de 1,525 m (Styles y
White, 1991), se indica que el dafio ocasionado por
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frio es improbable si las semillas de ambas especies
se almacenan humedas a aproximadamente 10°C.

Se propone que una investigacion de semillas en
colaboracién con los cientificos de todo el mundo
puede producir claves mas grandes, mas precisas y
de criterios multiples para calcular el comportamiento
de semillas en almacenamiento asi como, ambientes
apropiados para el almacenamiento de semillas. Se
cree que el método resumido aqui es especialmente
util para el almacenamiento de semillas de arboles, y
que tal colaboracién es requerida urgentemente.
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SEMILLAS ORTODOXAS

Y RECALCITRANTES

PATRICIA BERJAK Y N. W. PAMMENTER
Unidad de Investigacion de Biologia Celular de Plantas
Facultad de Ciencias de la Vida
Universidad de Natal, Durban

as semillas de muchas especies no pueden

clasificarse como ortodoxas, particularmente

en el caso de semillas de arboles tropicales.
Las opiniones presentadas aqui favorecen la
concepcion de que el comportamiento de las semillas
se basa en una diversidad de caracteristicas. El
conjunto de mecanismos 0 procesos es analizado,
como la incorporacion de las propiedades
consideradas actualmente y que promueven la
adquisicion de la tolerancia a la deshidratacion, y
aseguran la supervivencia de la condicidon de
deshidratacién en las semillas ortodoxas. Estos
mecanismos  incluyen:  caracteristicas fisicas
celulares e intracelulares; nula diferenciacion celular;
la “desactivacion” del metabolismo; presencia y
operacion eficiente de los sistemas antioxidantes;
acumulaciéon y desemeno de moléculas protectoras,
incluyendo proteinas embriogénicas  tardias
acumulantes y abundantes (LEA’s), sacarosa vy
ciertos oligosacaridos; despliegue de moléculas
anfipaticas; una capa efectiva periférica de oleosina
alrededor de los cuerpos lipidicos; la ocurrencia y
operacion de mecanismos reconstructivos durante la
rehidratacion; y otros mecanismos por identificarse.
La presencia de algunos de los procesos o
mecanismos, su ausencia o manifestacion parcial, es
considerada en el contexto de las diversas
respuestas a la deshidratacion, mostradas por
semillas no ortodoxas. Se considera especial

4041 Sudafrica

atencién a los factores que determinan distintas
variaciones en el comportamiento de semillas
recalcitrantes, de ciertas especies, bajo las mismas
condiciones, con los efectos de la tasa de secado
(velocidad de pérdida de agua de los tejidos de
semillas sensibles a la deshidratacion). Se distinguen
dos diferentes factores a este respecto: (1) el dafio
que ocurre a bajos contenidos de humedad, cuando
es removida el agua no congelable, que permite la
estabilizaciéon de las estructuras intracelulares vy
macromoléculares, el cual, en sentido estricto, es un
dafio por deshidratacion; y (2) el dafio que ocurre
durante una deshidratacion lenta, cuando los
desbalances metabdlicos promueven la generacién
de dafos quimicos, es decir, radicales libres, lo cual
es denominado dafio metabdlico. En estricto sentido,
el dafno por deshidratacion se atribuye a la carencia o
a la inadecuada operacion de los procesos y/o
mecanismos, que protegen las semillas tolerantes a
la deshidratacion en estado seco, mientras que el
dafno metabdlico se considera en el contexto de las
semillas no ortodoxas (especialmente aquellas que
son verdaderamente recalcitrantes), que no poseen
la serie (o el conjunto de series) de mecanismos y/o
procesos, que faciltan la obtencion y el
mantenimiento de la tolerancia a la deshidratacion,
que exhiben los tipos de semillas ortodoxas maduras
y en proceso de maduracion.
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INTRODUCCION

Las semillas ortodoxas (Roberts, 1973) adquieren
tolerancia a la deshidratacion durante su desarrollo y
pueden almacenarse en estado seco, por periodos
predecibles y bajo condiciones especificas. A no ser
que estén debilitadas por hongos con tolerancia cero
en almacenamiento, las semillas ortodoxas deben
mantener un alto vigor y viabilidad, por lo menos
desde la cosecha hasta la siguiente temporada de
cultivo (Berjak et al., 1989), o por varias décadas a
una temperatura de -18°C (IBPGR, 1976). Por lo
general, estas semillas pasan por un periodo de
secado durante su maduracion y se desprenden a un
bajo contenido de humedad, el cual esta en equilibrio
con la humedad relativa (HR) prevaleciente. EIl
equilibrio del contenido de agua a cualquier HR en
particular, se determina por la composicidon de la
semilla, pero todas las semillas ortodoxas pueden
resistir la deshidratacion a aproximadamente 5%
(0.053¢g HgOg'1 material seco [g g'1]), aun cuando el
secado de maduracién no se haya completado antes
del desprendimiento. Cualquier semilla que no se
comporte de esta manera no es ortodoxa, y, de
hecho, las semillas de un gran numero de especies
tropicales pueden ser, por consiguiente, no
ortodoxas. Desde hace mucho tiempo se han
descrito a las semillas no ortodoxas, ya sea como
recalcitrantes (Roberts, 1973) o intermedias (Ellis et
al, 1990a), acorde a su comportamiento de
almacenamiento.

Las semillas recalcitrantes son aquéllas que pasan
por un corto o ningun secado de maduracion, y
permanecen sensibles a la deshidratacién, tanto en
su desarrollo como después de su desprendimiento.
Sin embargo, esta situacién es mucho mas compleja
debido a la amplia gama de variabilidad entre las
semillas recalcitrantes de diferentes especies v,
ciertamente, de especies individuales bajo diferentes
condiciones (Berjak y Pammenter, 1997). Tales
semillas se desprenden hidratadas, aunque el
contenido de agua puede estar, generalmente, en
cualquier parte del rango de 0.43 a4.0g g'1, que es
de 30 a 80% en base de masa humeda. El contenido
de agua al momento del desprendimiento es una
caracteristica parcial de la especie, que depende del
grado de deshidratacién que ocurre de manera tardia
durante el desarrollo de la semilla; esto ha sido
sugerido como una correlacion con el grado de
tolerancia a la deshidratacion, desarrollado por
especies individuales (Finch-Savage, 1996).

Las semillas recalcitrantes no son igualmente
sensibles a la deshidratacion, de modo que los
grados variables de deshidratacion se toleran
dependiendo de la especie. Esto implica que los

procesos 0 mecanismos (ver abajo) que confieren
tolerancia a la deshidratacion, son variables
desarrolladas o expresadas en una condiciéon no
ortodoxa. Se ha sugerido la existencia de diversos
mecanismos involucrados en la adquisicion de la
tolerancia a la deshidratacion, y el mantenimiento de
la integridad de las semillas ortodoxas deshidratadas,
debiéndose reconocer que cualquiera de éstos
puede estar ausente o presente, pero ineficaces en
las semillas recalcitrantes. Otra consideracion
importante es que la tolerancia a la deshidratacién es
probablemente controlada por la interacciéon de
mecanismos 0 procesos, y ho por alguno, actuando
por separado. Por lo tanto, la ausencia o expresion
incompleta de cualquier factor que se considera que
confiere tolerancia a la deshidratacion, podria tener
profundas consecuencias en la capacidad de las
semillas de una determinada especie, de soportar un
grado de deshidratacion por debajo de un nivel
particular de hidratacion.

La sensibilidad diferencial a la deshidrataciéon entre
semillas recalcitrantes de diversas especies es
claramente mostrada por sus diferentes respuestas
cuando se les somete al mismo régimen de secado —
aquéllas de algunas especies toleran solamente un
ligero grado de deshidrataciéon, aunque otras
sobreviven a contenidos de agua mucho mas bajos.
También hay diferencias marcadas en las tasas con
las que se perdera el agua de las semillas de
diversas especies bajo las mismas condiciones de
deshidratacién (Farrant et al., 1989). Ademas, otros
factores influyen en las respuestas de post-cosecha
de semillas recalcitrantes, es decir, el estado de
desarrollo (Berjak y Pammenter, 1997; Berjak et al.,
1992; Berjak et al., 1993; Finch-Savage, 1996; Finch-
Savage y Blake, 1994) y la sensibilidad al
enfriamiento (Berjak y Pammenter, 1997).

Por lo tanto, considerando solo la sensibilidad a la
deshidratacion, no implica que esta especie sea
recalcitrante, sino mas bien, qué tan recalcitrante es.
Este hecho llevd a Ila propuesta de wun
comportamiento continuo de semillas recalcitrantes,
de especies que son sumamente sensibles a la
deshidratacion - y probablemente también al
enfriamiento - hasta aquéllas que toleran Ia
desecacion, a bajos contenidos de humedad, en
proporcion con el comportamiento de semillas
recalcitrantes y que también toleraran temperaturas
relativamente bajas (Farrant et al., 1988).

El concepto de continuidad del comportamiento de
semillas post-cosecha (es decir, que depende de
eventos de desarrollo antes del desprendimiento), se
extiende mas alla de la categoria de semillas
recalcitrantes. Los grados de continuidad desde los
tipos extremos sensibles a la deshidratacion, hasta
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aquellos tipos minimamente recalcitrantes, a las
especies de semillas intermedias que no responden
adversamente a bajas temperaturas, hasta aquéllas
que son sensibles al enfriamiento cuando son
deshidratadas (Hong y Ellis, 1996), y finalmente a las
semillas ortodoxas que toleraran menos o mas
deshidratacion extrema (Vertucci y Roos, 1990).
También es posible que haya especies de semillas
que se comporten de una manera que las caracteriza
como las categorias definidas hasta aqui:
recalcitrantes, intermedias y ortodoxas. La idea de
una continuidad extendida de comportamiento de
semillas desde la mas tolerante a la deshidratacion
de las especies ortodoxas, hasta las especies
recalcitrantes que son muy sensibles incluso a una
ligera pérdida de agua, involucra muchas
propiedades de semillas y sus respuestas (Berjak y
Pammenter, 1994, 1997). Esto tiene su fundamento
en una apreciacion del estado fisiolégico de semillas
a diversos potenciales hidricos (Vertucci, 1993;
Vertucci y Farrant, 1995; Vertucci y Roos, 1990), y
las propiedades de agua a diversos niveles de
hidratracion correspondientes a rangos especificos
de potencial hidrico (Vertucci, 1993; Vertucci y
Farrant, 1995). Es mas significativo de considerar las
respuestas de la semilla a la deshidratacion en
términos de potencial hidrico que al contenido de
humedad, aunque estas dos medidas pueden estar
ligeramente correlacionadas (Vertucci y Farrant,
1995), utilizando para ello la terminologia mas
familiar en cuanto al contenido de agua.

Segun Vertucci y Farrant (1995): “Cambios discretos
en la actividad metabdlica con contenido de
humedad, hipotéticamente estan asociados con
cambios discretos en las propiedades fisicas del
agua...Por lo tanto, hasta la pérdida de agua con
ciertas propiedades, como funcidon esencial
proporcionada por esa agua ya no es posible. Un
tejido que no es dafado al retirar cierto tipo de agua
ha desarrollado mecanismos para tolerar o evitar ese
estrés en particular’. Mientras que la discusién
posterior no depende de la apreciacién del lector en
cuanto a las diferencias en los tipos de agua
intracelular, la base de los argumentos presentados
es que la remocién secuencial de agua con
propiedades especificas, podra tener efectos dafinos
particulares en los tejidos de las semillas que no
poseen los mecanismos o procesos apropiados para
contrarrestar ese dafio. Sin embargo, nos
concentraremos en los mecanismos 0 procesos en
si.

MECANISMOS IMPLICADOS EN LA
TOLERANCIA A LA

DESHIDRATACION

Es mas conveniente considerar los procesos o
mecanismos indicados en lineas posteriores, que
podrian otorgar proteccion contra la deshidratacion, y
su deficiencia o ausencia, lo cual podria contribuir a
los grados relativos de sensibilidad a Ila
deshidratacion.

* Caracteristicas fisicas intracelulares tales como
- reduccion del grado de vacuolizacién,

- cantidad y naturaleza de reservas insolubles
acumuladas,

- integridad del citoesqueleto,

- conformacion del ADN,
arquitectura nuclear

e Desdiferenciaciéon intracelular, que resulta
efectivamente en la minimizacién de las areas
superficiales de membranas y probablemente
también del citoesqueleto.

e “Apagado” del metabolismo.

* Presencia y operacion eficiente de sistemas
antioxidantes.

e Acumulacién y funcion de las moléculas
protectoras, incluyendo proteinas embriogénicas
tardias acumulantes/abundantes (LEA’s),
sacarosa Yy ciertos oligosacaridos o ciclitoles de
galactosil.

e Despliegue de ciertas moléculas anfipaticas.

e Una capa efectiva periférica de oleosina
alrededor de los cuerpos lipidicos.

e La presencia y operacion de mecanismos de
reparacion durante la rehidratacion.

cromatina 'y

En la siguiente discusion se hacen comparaciones,
hasta donde es posible, entre las semillas sensibles a
la deshidratacién y las ortodoxas, asi como el estado
de los procesos o0 mecanismos sugeridos que
contribuyen a la tolerancia a la deshidratacion.
Aunque las interrelaciones entre ellos estan lejos de
ser resueltas, estos procesos o mecanismos son
aquéllos que hasta la fecha, han sido implicados en
la adquisicién y mantenimiento de la tolerancia a la
deshidratacion. Sin embargo, es importante entender
que las propiedades adicionales que contribuyen a la
capacidad de las semillas de resistir una extrema
deshidratacion, probablemente pueda ser aclarada.
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CARACTERISTICAS FisSICAS
INTRACELULARES

VACUOLIZACION Y DEPOSITO DE
RESERVAS

En 1957, lljin ya habia identificado uno de los
principales requerimientos de las células, del material
de la planta tolerante a la deshidratacion: Ila
capacidad de resistir una tension mecanica. La
reduccion del volumen de la vacuola, ya sea por la
reduccion del espacio ocupado por los organelos
(generalmente llenos de liquido), o por llenarse de
material de reserva insoluble, es uno de los
mecanismos que pueden contribuir a una resistencia
mecanica de las células a la deshidratacién. Este
aspecto fue examinado por Farrant et al. (1997) para
(1) Avicennia marina, cuyas semillas altamente
recalcitrantes  pueden  soportar muy  poca
deshidratacion, ya sea antes o después de su
desprendimiento; (2) Aesculus hippocastanum, una
especie templada recalcitrante, cuyas semillas
sobreviven al invierno en condicion hidratada,
durante el cual, se da una estratificacion, necesaria
para facilitar la germinacién en la siguiente
primavera; y (3) Phaseolus vulgaris, una tipica
semilla ortodoxa que alcanza un bajo contenido de
agua antes del desprendimiento y es de larga vida en
esta condicion.

Las semillas de Avicennia marina no pierden agua
durante su desarrollo, y son tan sensibles a la
deshidratacion antes del desprendimiento como
después de la abscision (Farrant et al., 1992b). Estas
semillas, en el mejor de los casos, son incapaces de
sobrevivir a bajos contenidos de agua como de 0.5 g
g ! (33% en base humeda). Al final, las vacuolas
ocupan en promedio casi 60% del volumen a través
de las células de todos los tejidos del eje, y 90% de
las células cotiledonares cuando estan maduras. En
ninguna etapa las vacuolas axiales o cotiledonares
contienen reservas insolubles, y el poco material de
reserva insoluble se presenta como almidoén plastido.
Las semillas de A. hippocastanum pasan de forma
natural por un grado de deshidratacién durante su
desarrollo, acompafiado de un incremento relativo de
la tolerancia a la deshidrataciéon (Tompsett y
Pritchard, 1993). Las semillas maduras son mas
tolerantes a la deshidratacion que aquéllas de A.
marina, siendo capaces de soportar la deshidratacién
a contenidos de agua en el rango de 0.42a0.25 g g'1
(30 a 20% en base humeda). Finalmente, las
vacuolas constituyen sélo una pequena fraccién del
volumen intracelular, particularmente en las células
del eje en la madurez. Las células cotiledonares
contienen muchas plastidas grandes llenas de
almidén y cuerpos proteicos y son

considerablemente menos vacuoladas que aquéllas
de A. marina. En las semillas de Phaseolus vulgatris,
que son ortodoxas y capaces de tolerar bajos
contenidos de agua, el volumen vacuolar se reduce a
una proporcion insignificante en las células del eje, y
las vacuolas en las células cotiledonares acumulan
un material amorfo, presuntamente insoluble. El
grado diferencial de vacuolizacion y el depdsito de
reservas insolubles entre las tres especies, tanto en
semillas en desarrollo como maduras, es correlativo
con el grado de sensibilidad a la deshidratacién. Esto
esta de acuerdo con el concepto de que un alto
grado de vacuolizacion puede conducir a un dafio
mecanico letal al momento de deshidratacion
(Farrant et al., 1997).

REACCION DEL CITOESQUELETO

El citoesqueleto, cuyos componentes principales son
microtubulos y microfilamentos, no es solamente un
sistema integrado intracelular de soporte, sino que
también juega un papel importante en imponer
organizacion tanto en el citoplasma como el nucleo.
Los microtubulos consisten de  a—tubulina
polimerizada y los microfilamentos estan compuestos
de F-actina que es un polimero de G-actina. Se esta
investigando actualmente el estado de los
microfilamentos de actina en ejes embrionarios
hidratados y diversamente deshidratados de semillas
de Quercus robur, una especie recalcitrante
templada. En el estado hidratado, hay una red
extensiva microfilamentosa en las células de la punta
de la raiz, que se desmantela conforme las semillas
son cada vez mas deshidratadas — una caracteristica
que se espera también de las semillas ortodoxas. En
tales semillas tolerantes a la deshidratacién, la
reorganizacion ordenada de los elementos del
citoesqueleto acompana la imbibicion, pero una vez
que el contenido de agua cae a bajos niveles dafinos
en Q. robur, los microfilamentos no se reorganizan
cuando las semillas son rehidratadas posteriormente
(Mycock et al., 2000). La carencia resultante del
soporte intracelular y de organizacion estructural
proporcionada por el citoesqueleto seria obviamente
un fuerte factor dafino en la rehidratacion de semillas
recalcitrantes. Adicionalmente, ciertos sistemas de
enzimas citomatricales (citoplasmaticas) existen
como particulas de multienzimas en células de
plantas (Hrazdina y Jensen, 1992), cuya formacion
podria ocurrir debido a la unién de enzimas claves o
anclas a los microfilamentos del citoesqueleto, como
es ilustrado por Masters (1984), para la glicélisis. Por
lo tanto, una falla en la reorganizacion del
citoesqueleto seguido de bajos niveles de
deshidratacién, tendria  consecuencias  tanto
fisiologicas como estructurales en las células de
tejidos de semillas sensibles a la deshidratacion.
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ADN, CROMATINA Y CONFORMACION DE
LA ARQUITECTURA NUCLEAR

El mantenimiento de la integridad del material
genético ADN en la condicién deshidratada en las
semillas ortodoxas, y/o su rapida reparacién cuando
las semillas se rehidratan, es considerado como un
requisito fundamental para la tolerancia a la
deshidratacion. Sin embargo, hay poca informacién
donde basarse. EIl ADN asume diferentes estados
conformacionales dependiendo de la actividad del
agua y, aunque esto todavia no se ha demostrado
para semillas, se considera que conforme se pierde
agua (esto es, la actividad del agua disminuye) tales
cambios conformacionales ocurriran (Osborne vy
Boubriak, 1994). Acorde a la informacion analizada
por estos autores, hay un aumento en el nimero de
los pares de base por cada giro de la hélice del ADN
conforme se pierde agua de los grupos fosfatos
hidratados individualmente, y formandose mas bien
puentes de agua conforme cambia la conformacion
de forma B a la Z. Osborne y Boubriak (1994) han
sugerido que la glicacién de proteinas (esto es, la
adicion no-enzimatica de azlcares reductores a
proteinas histonas) probablemente ocurra, lo cual
podria aumentar la incidencia de conformaciones del
ADN apropiadas para el estado deshidratado. Estos
autores también discuten la posibilidad de que ocurra
la metilacion no-enzimética de citosina, lo cual
favoreceria la forma Z del ADN.

Sin embargo, ademas de la necesidad postulada de
cambios conformacionales en el ADN que ocurren
conforme el material tolerante a la deshidratacion se
deshidrata, la estructura de la cromatina por si misma
también puede ser estabilizada. El estado altamente
condensado de la cromatina en semillas secas
ortodoxas (Crévecoeur et al., 1976; Sargent et al.,
1981), que es invertido en la etapa de la germinacion
cuando sobreviene la sensibilidad a la deshidratacion
(Deltour, 1985) es una manifestacién visible de su
condiciéon estabilizada. Un factor principal en la
estabilizacion de cromatina en el estado seco de
semillas ortodoxas podria ser el cambio en la
proporcién de histona H1: nucleosoma a 2:1 a partir
de la proporcion 1:1 que representa la condicién
hidratada (Ilvanov y Zlatanova, 1989).

La arquitectura nuclear es otro factor que esta
probablemente involucrado en la estabilidad de la
cromatina. Se ha demostrado convincentemente que
el marco estructural del nlcleo para células de
plantas se basa en filamentos de tipo intermedio
llamados “laminas” (Moreno Diaz de la Espina,
1995). Se sugiere que el nucleoesqueleto,
organizado en la ldamina (sosteniendo y conectada a
la superficie interna de la envoltura nuclear) y la
matriz (ramificandose por todo el nucleo) apoya y

localiza la cromatina en dominios discretos,
imponiendo la organizacion topolégica y la
coordinacion de procesos intranucleares (Moreno
Diaz de la Espina, 1995). Esta implicito que durante
la deshidratacion y en el estado de deshidratacion de
las semillas ortodoxas deberia ocurrir la
reorganizacion ordenada del nucleoesqueleto con su
restitucion como un marco funcional al momento de
la rehidratacion.

Dado que se sabe poco sobre los efectos de la
deshidrataciéon en el ADN, la cromatina y la
arquitectura nuclear en semillas sensibles a la
deshidratacion, su estabilidad en el estado
deshidratado debe ser claramente un requisito previo
para la tolerancia a la deshidratacién. El
mantenimiento de la integridad del nucleo como un
todo, y el genoma en particular, puede expresarse
imperfectamente, o la capacidad para esto puede
estar totalmente ausente, en semillas recalcitrantes
(para una descripcion mas completa de algunos de
estos aspectos, ver Leprince et al., (1995) vy
Pammenter y Berjak (1999)). Lo que es igualmente
probable es que los propios mecanismos de
reparacion del ADN son inadecuados para restituir el
dafno causado por deshidratacion de semillas
sensibles (ver a continuacion).

DESDIFERENCIACION
INTRACELULAR

La desdiferenciacion, es una caracteristica de las
semillas maduras tolerantes a la deshidratacion,
siendo esencialmente un medio por el cual las
estructuras intracelulares se simplifican y minimizan
(revisado por Vertucci y Farrant, 1995), lo cual indica
enfaticamente que las membranas y los elementos
citoesqueletales son vulnerables a la deshidratacion.
Este fendmeno se invierte en las semillas ortodoxas
cuando se absorbe el agua al principio de la
germinaciéon (Bewley, 1979; Dasgupta et al., 1982;
Galau et al., 1991; Klein y Pollock, 1968; Long et al.,
1981).

Un andlisis del estado cuantitativo y cualitativo de
mitocondrias en las semillas de Avicennia marina,
Aesculus hippocastanum 'y Phaseolus vulgaris
mostré que la proporcién del volumen de la célula
ocupado por estos organelos fue mayor en Avicennia
marina, que es muy sensible a la deshidratacion, y
substancialmente menor en Aesculus
hippocastanum, lo cual es acorde con su
caracteristica natural de ser menos recalcitrante. En
Phaseolus vulgaris, las mitocondrias ocuparon una
proporcidn significativamente menor del volumen de
la célula, aun antes del secado de maduracion
(Farrant et al., 1997). Igualmente, las mitocondrias
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ocuparon una proporcién mucho mayor del volumen
de la célula en los meristemos del eje de las dos
especies recalcitrantes que en las especies
ortodoxas, como en P. vulgaris. También hubieron
marcadas diferencias en la complejidad estructural
de las mitocondrias entre estas tres especies:
Avicennia marina y Aesculus hippocastanum tenian
cristas bien desarrolladas y una estructura que era
tipica por lo general de un tejido activo de planta
hidratado; mientras que en Phaseolus vulgaris, las
mitocondrias estaban casi completamente
desdiferenciados aun a contenidos de agua en el
tejido comparables a aquéllos de las especies
recalcitrantes al momento del desprendimiento
(Farrant et al., 1997). Asi parece que la retencion de
organelos en el estado altamente diferenciado es un
factor principal en la sensibilidad a la deshidratacion
de especies recalcitrantes, mientras que la capacidad
para una desdiferenciacion ordenada es, de hecho,
un requisito previo para la supervivencia de la semilla
en estado deshidratado.

Ha habido por mucho tiempo incertidumbre en cuanto
a si la deshidratacién intracelular causa la
desdiferenciacion, o si esta minimizacién intracecular
en efecto precede el comienzo de la sequedad en la
maduracion (Vertucci y Farrant, 1995). Sin embargo,
las observaciones en P. vulgaris referidas por Farrant
et al., (1997), indicaron que la desdiferenciacion
mitocondrial ocurre, y que la velocidad respiratoria
disminuye notablemente (ver también abajo) antes de
la sequedad en la maduracion, apoyan la idea que un
cambio considerable cualitativo y cuantitativo en
efecto ocurre antes de la pérdida de agua.

“APAGADO” DEL METABOLISMO

El transporte de electrones, aunque a un nivel bajo,
ha sido registrado para los tejidos de plantas
deshidratadas, y la respiracion es medible aun a
bajos contenidos de agua en la semilla como de 0.25
gg ! [20%, en base humeda] (Vertucci, 1989;
Vertucci y Farrant, 1995). Sin embargo, en la escala
de contenido de agua de 0.45a 0.25gg ! (30 a 20
% [en base humeda])) un  metabolismo
desbalanceado puede conducir a la generacion, y
esencialmente a una actividad descontrolada de
radicales libres (Finch-Savage et al., 1994a; Hendry,
1993; Hendry et al., 1992; Leprince et al., 1990b;
Vertucci y Farrant, 1995). Por lo tanto, es imperativo
que durante el secado de maduracion, las semillas
tolerantes a la deshidratacion puedan pasar por esta
escala de contenido de agua con un dafio minimo. La
operacion eficiente de sistemas antioxidantes
(Leprince et al., 1993; Puntarulo et al., 1991), al igual
que el “apagado” del metabolismo, reduciria tal dafio.
Rogerson y Matthews (1977) establecieron que una
disminucion aguda en sustratos respiratorios

precede, y probablemente provoca la caida en la tasa
respiratoria, lo cual, indicaron, es un evento esencial
que permite a la semilla ortodoxa resistir la pérdida
rapida de agua. Las observaciones de Farrant et al.,
(1997), indicaron que una baja en la tasa respiratoria
ocurre mientras las mitocondrias se vuelven
sustancialmente des-diferenciadas antes del secado
de maduracion, en las semillas ortodoxas de P.
vulgaris, lo cual es apoyado con la informacion e
indicaciones de Rogerson y Matthews (1977).

En semillas sensibles a la deshidratacion, ocurre un
dafio letal en la escala del contenido de agua de 0.45
a025¢9gg ! (Vertucci y Farrant, 1995) y, en algunas
especies a niveles considerablemente mas altos
(Pammenter et al., 1993). La muerte de semillas
recalcitrantes relativamente hidratadas (a contenidos
de 0.7gg T o mayores [40%, en base humedal)
ocurre cuando el agua se pierde lentamente. Sin
embargo, las tasas rapidas de deshidratacion
permiten la supervivencia a contenidos de agua mas
bajos (Farrant et al., 1985). Esta observacion
conduce inicialmente al uso de secado al aire
relativamente rapido, de ejes embrionarios extirpados
para facilitar el crioalmacenamiento (Normah et al.,
1986; Pritchard y Prendergast, 1986) y después al
desarrollo de una técnica de secado muy rapido
(Berjak et al., 1990), por el cual los ejes son
deshidratados mucho mas rapido.

Los ejes secados rapidamente no son tolerantes a la
deshidratacion; por el contrario, éstos no sobreviviran
mas alla de uno a dos, bajo condiciones ambientales
(Walters et al., 2001), aunque puedan ser
crioalmacenados de manera exitosa (Wesley-Smith
et al.,, 1992). La sensibilidad a la deshidratacion del
material recalcitrante es el resultado del hecho de
que los ejes (semillas), son activamente metabdlicos,
y el éxito de una deshidratacion muy rapida es que
esto minimiza los efectos de este metabolismo. Este
punto importante sobre la tasa de secado se discute
a detalle mas adelante.

El dafio que ocurre junto con un metabolismo
desequilibrado a estos contenidos de agua
relativamente altos, no deben confundirse con el
dafio por deshidrataciéon en un sentido estricto. Este
ultimo describe el dafio que ocurre cuando el agua
que se requiere para mantener la integridad de
estructuras intracelulares es removida (Walters et al.,
2001). El dafio por deshidratacion en sentido estricto
es la consecuencia de la remocién (algo, o un poco,
dependiendo de la especie) de agua no congelable
ligada a la estructura (Pammenter et al., 1991;
Walters et al., 2001). El dafo letal ocurre al perder
esta agua, aun si el secado muy rapido ha mantenido
viabilidad del eje a, o cerca de, este nivel de
hidratacion (Pammenter et al., 1991).
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Otro aspecto critico del metabolismo actual es el ciclo
celular. Este ciclo de la célula describe el contenido
nuclear del ADN como 2C en células que no se estan
preparando para la division nuclear, y como 4C en
células en las cuales ha ocurrido la replicacion del
ADN, donde la constante C, indica el contenido de
ADN de la condicion haploide. Durante el ciclo celular
se pueden identificar cuatro fases distintas, a saber,
la fase G, (2C), que es seguida por la fase S durante
la cual ocurre la replica del ADN; después de esto,
las células entran en la fase G,, durante la cual la
cantidad de ADN permanece duplicada (esto es, 4C),
como resultado de acontecimientos en la fase S, y a
ésta le sigue la fase conocida como G;M, cuando la
mitosis reduce el contenido de ADN al nivel 2C, tipico
de células somaticas en la siguiente fase G4. Brunori
(1967) encontré6 que en las semillas ortodoxas de
Vicia faba, la mayoria de las células se detuvieron en
G1 y que la replicacion del ADN fue uno de los
primeros acontecimientos que se acotaron al
momento de perder agua las células del embridn. La
replicacion de la fase S sdlo se reanuda después de
varias horas de imbibicion, cuando el agua
nuevamente se vuelve disponible para las semillas
ortodoxas de post-cosecha, como lo demuestran Sen
y Osborne (1974) para Secale cereale (centeno): tan
pronto como la replicacién a valores de 4C ocurre y
las células entran en G,M, se pierde la tolerancia a la
deshidratacion.

En las semillas altamente recalcitrantes de Avicennia
marina, se presenta una suspension momentanea en
la reproduccién del ADN en los primordios radicales
(meristemos) que dura no mas de 24 horas cercano a
su desprendimiento. Este es el momento cuando las
semillas (aunque sumamente sensibles a la
deshidratacion) son relativamente mas tolerantes a la
pérdida de agua y lo menos activas. El ciclo celular
en proceso estd asociado a una pronunciada
sensibilidad del ADN a la deshidratacién. Cuando
solo de un 16 a 18% del agua total se pierde, del
material de A. marina, existe una reduccion de 70 a
80% en el nucleo lo cual incorporara timidina, y
después de una pérdida de agua del 22%, el dafio al
ADN no podra ser reparado aun y cuando exista
disponibilidad de agua. Por lo tanto, los ciclos
celulares en proceso es otra manifestacién del hecho
que el metabolismo no esta “apagado”, al menos en
estas semillas altamente recalcitrantes, lo cual se
considera ser un factor principal que explica su
sensibilidad a la deshidratacién. Sin embargo, en
trabajos relacionados en Acer pseudoplatanus como
especie recalcitrante de clima templado, se descubrié
que el ciclo celular se suspendié, con més de 60% de
las células en el estado 2C (Finch-Savage et al,
1998). Sin embargo, las semillas de Avicennia marina
estan balanceadas para germinacion inmediata,
mientras que aquéllas de Acer pseudoplatanus estan

en estado latente, necesitando estratificacion en frio
antes de germinar. Para las semillas de Azadirachta
indica, cuyos registros muestran un comportamiento
intermedio, el nivel 2C del ADN ha sido reportado
que ocurre una exclusion virtual de 4C (Sacandé et
al., 1997). Estos resultados distintos sobre el estado
del ciclo de las células en tres especies de semillas
no ortodoxas sirven para realzar el hecho que
diferentes factores pueden contribuir a la naturaleza,
y diferentes grados, de la sensibilidad a
deshidratacion.

PRESENCIA Y OPERACION
EFICIENTE DE SISTEMAS
ANTIOXIDANTES

Una gama de procesos antioxidantes operan en
semillas ortodoxas (Hendry, 1993; Leprince et al,
1993), y el papel de tales procesos bajo condiciones
de déficit de agua y tension por la deshidrataciéon en
plantas ha sido analizado por McKersie (1991) y
Smirnoff (1993). Como se discutié anteriormente, es
especialmente en la escala de contenido de agua de
045a0.25¢g g'1 (30 a 20%, en base humeda), que
probablemente ocurren eventos metabdlicos no
regularizados que resultan en la primera ola de
generacion de radicales libres (Vertucci y Farrant,
1995). Esto implica que los sistemas antioxidantes
(esto es, sistemas que capturan radicales libres)
deben ser fuertemente efectivos durante el secado
de maduracién de semillas ortodoxas y nuevamente
cuando las semillas absorben agua durante
imbibicion.

Resefias del dano metabdlico asociado con la
deshidratacién de semillas recalcitrantes realzan la
idea que la generacién de radicales libres puede bien
ser un importante factor de dafo (Berjak vy
Pammenter, 1997; Come y Corbineau, 1996a, 1996b;
Smith y Berjak, 1995), particularmente debido a que
los mecanismos protectores parecen deteriorarse
bajo condiciones de estrés hidrico (Senaratna y
McKersie, 1986; Smith y Berjak, 1995). Se ha
documentado que una rapida formacion de radicales
libres y disminucién en la actividad de los sistemas
antioxidantes se presentan durante la deshidratacién
de las semillas de Quercus robur como especie
recalcitrante de clima templado (Finch-Savage et al.,
1993). Se ha demostrado que la peroxidacion
lipidica, que es una consecuencia principal de la
generacion no controlada de radicales libres, con la
acumulacion final de un radical libre estable en los
ejes embrionarios acompafa la deshidratacién de las
semillas de tres especies recalcitrantes templadas —
Q. robur, Castanea sativa y Aesculus hippocastanum
(Finch-Savage et al., 1994a) - y se ha indicado que la
formacion de radicales libres acompafa la pérdida de
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viabilidad en las semillas de la especie tropical
altamente recalcitrante Shorea robusta (Chaitanya vy
Naithani, 1994). Mlentras que se ha demostrado que
la formacion de hidroperéxidos acompafa la
deshidratacion a una escala de temperaturas de las
semillas recalcitrantes de Zizania palustris, se
produjo significativamente mas a 37°C que a 25°C, y
pruebas de Tetrazolium revelaron que la viabilidad
fue severamente afectada por la pérdida de agua a la
temperatura mas alta (Ntuli et al., 1997)

De la evidencia analizada anteriormente, no hay
duda que el dafo atribuible a la generacion no
controlada de radicales libres ocurre durante la
deshidratacién en las semillas recalcitrantes de una
gama de especies que muestra diferentes grados y
manifestaciones de comportamiento no ortodoxo.
Esto implica no solamente que los radicales libres se
producen como consecuencia del estrés hidrico en
estas semillas sensibles a la deshidratacion, sino
también que los sistemas antioxidantes son
incapaces de controlarlos. Por lo tanto, estos factores
juntos deben ser seriamente considerados como una
de las causas principales de la sensibilidad a la
deshidratacion.

ACUMULACION Y DESEMPENO DE
MOLECULAS PUTATIVAMENTE
PROTECTORAS

PROTEINAS EMBRIOGENICAS TARDIAS
ACUMULANTES/ABUNDANTES (PETA’s)

PETA’s (Galau et al., 1986) incluyen una serie de
proteinas hidrofilicas resistentes al calor asociadas
con la adquisicién de tolerancia a la deshidratacion
en semillas ortodoxas en desarrollo (Galau et al,
1991, resenado por Bewley y Oliver 1992; Kermode,
1990; Ried y Walker-Simmons, 1993). Su sintesis
parece estar asociada con niveles altos de ABA que
alcanzan su maximo nivel durante las etapas mas
tardias del desarrollo de la semilla (Kermode, 1990).
Las caracteristicas de PETA’s y las condiciones bajo
las cuales aparecen, han llevado a sugerir que
funcionan como protectoras quizas estabilizando las
estructuras subcelulares en Ila condicion de
deshidratacion (Close et al., 1989; Dure, 1993; Lane,
1991).

La posicion de PETA’s (o proteinas deshidrinas,
como se les puede llamar) en las semillas no
ortodoxas, parecen a primera vista ser andomalas, ya
que algunas especies no expresan estas proteinas
mientras que otras las expresan en extensiones
variables. Las semillas de Avicennia marina, que son
extremamente sensibles a la deshidratacién, parecen
no expresar PETA’s en lo absoluto (Farrant et al,,

1992a). En contraste, las semillas de Zizania
palustris (arroz silvestre de Norteamérica) que son
recalcitrantes (Vertucci et al., 1994) pero muestran
respuestas diferenciales a la deshidratacion
dependiendo de la temperatura (Kovach y Bradford,
1992a; Ntuli et al., 1997), si expresan este tipo de
proteina (Bradford y Chandler, 1992; Still et al,
1994). Se encontré que las proteinas deshidrinas se
expresan en un rango de especies recalcitrantes de
clima templado (Finch-Savage et al., 1994b; Gee et
al., 1994), pero la ausencia de tales proteinas
correlacionadas con niveles bajos de ABA
caracterizan las semillas maduras recalcitrantes de
10 especies tropicales y zonas humedas (Farrant et
al., 1996). Esos autores demostraron la presencia de
proteinas deshidrinas en otras especies
recalcitrantes templadas y tropicales (no de zonas
himedas), e indicaron que su ocurrencia puede estar
relacionada con el habitat, quizas también
proporcionando proteccién contra el estrés por bajas
temperaturas. En un estudio comparativo sobre
semillas maduras de dos especies de arboles
tropicales, ninguno de los cuales se presenta en
zonas humedas, se encontré que las proteinas del
tipo deshidrinas estaban ausentes en Trichilia
dregeana, mientras que se acumulaban en
Castanospermum australe (Han et al, 1997). Se
encontré que las semillas inmaduras y las plantulas
de estas dos especies difieren en términos de
produccion de tales proteinas como respuesta al
estrés producido por deshidratacion, aplicacion de
ABA, o exposicion al frio, con T. dregeana no
respondiendo por medio de la produccién de estas
proteinas putativamente protectoras (Han et al,
1997).

Asi, parece que la capacidad de expresar PETA’s o
proteinas del tipo deshidrinas no puede tomarse
como una indicacion que las semillas de una especie
particular soportaran o no la deshidratacion. Esto
indica claramente que Ila tolerancia a |la
deshidratacion debe ser el resultado de una
interaccion de mas de uno (y probablemente
muchos) mecanismos o procesos. Los detalles de
esto, particularmente en lo concerniente a
PETA’s/deshidrinas, azlcares y varios tipos de estrés
han sido analizados por Kermode (1997). Sin
embargo, la expresion variable de
PETA’s/deshidrinas en semillas recalcitrantes por
especie puede, en asociacion con la presencia o
ausencia de otros factores, explicar el grado de
comportamiento no ortodoxo demostrado bajo un
conjunto particular de circunstancias.
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SACAROSA, OLIGOSACARIDOS O
CICLITOLES DE GALACTOSIL

Los posibles papeles de azucares que no se reducen
con relacion a la tolerancia a deshidratacion en
semillas, han sido analizados extensamente (Berjak y
Pammenter, 1997; Horbowicz y Obendorf, 1994;
Obendorf, 1997; Vertucci y Farrant, 1995). La
acumulacion de azucares no reductores
particularmente de la serie rafinosa (Blackman et al.,
1992; Koster y Leopold, 1988; Leprince et al., 1990a)
y/o de ciclitoles de galactosil (Horbowicz y Obendorf,
1994; Obendorf, 1997) ha sido implicada en la
adquisicion 'y el mantenimiento del estado de
deshidratacion en las semillas ortodoxas, por lo
general en dos principales formas. Estas son, en
términos de la “Hipotesis de reemplazo del Agua”
(Clegg, 1986; Crowe et al., 1992) y vitrificacion,
también llamada formacién del estado vitreo (Koster
y Leopold, 1988; Leopold et al., 1994; Williams y
Leopold, 1989).

La maduracion de semillas ortodoxas
invariablemente parece estar acompafada por la
acumulacion de oligosacaridos no reductores que
coincide con la reduccion de monosacaridos, y el
mantenimiento del estado de deshidratacién se
asocia con niveles altos de sacarosa y otros
oligosacaridos. La evidencia para el reemplazo del
agua asociada con la membrana (la Hipdtesis de
Reemplazo del Agua, esto es, el reemplazo del agua
por sacarosa para mantener el espaciamiento del
grupo principal de lipidos, previniendo con ello, la
transformacién al estado de gel) es ambigua, y un
reciente estudio critico cuestiona esta relevancia en
el estado de deshidratacion de semillas ortodoxas
(Hoekstra et al., 1997). Sin embargo, el papel de la
sacarosa en la formaciéon de cristales intracelulares
(vitrificacién) es mas convincente. El estado
metastable vitreo ocurre a bajos contenidos de agua
en las semillas cuando la sacarosa y ciertos
oligosacaridos, o ciclitoles de galactosil forman
soluciones de alta viscosidad, amorfas y super
saturadas (Obendorf, 1997). Se considera que la
ocurrencia de cristales impone una estasis en la
reactividad intracelular, protegiendo las
macromoléculas contra la desnaturalizacion y
posiblemente evitando o minimizando las
transformaciones de la fase de gel liquido cristalino
de la bicapa lipidica de las membranas (Leopold et
al., 1994).

Walters et al. (1997) han sugerido que una
proporcién importante de los azlcares puede estar
estrechamente asociada con PETA's - estos
complejos actuan para controlar y optimizar la
velocidad de la pérdida de agua durante la
deshidratacién de semillas ortodoxas. Sin embargo,

puede denotarse que esto no debe obviar la
participacion de las PETA’s o de los azucares en el
mantenimiento de la viabilidad de las semillas
ortodoxas en un estado de deshidratacion.

La formacion de oligosacaridos intracelulares ocurren
a expensas de los monosacaridos, y confiere la
ventaja de la disponibilidad inmediata de los
substratos respiratorios al ser removidos (Koster y
Leopold, 1988; Leprince et al., 1992; Rogerson y
Matthews, 1977). Esto serviria para reducir el
espectro de reacciones dafinas que pueden ocurrir
cuando las semillas ortodoxas pasan a través de
rangos criticos de contenidos de agua, favoreciendo
un metabolismo desequilibrado, durante el secado de
la maduracion (ver el “Apagado” del metabolismo,
mencionado anteriormente).

Cualquiera de las funciones de la sacarosa y
oligosacaridos, o ciclitoles de galactosil puede ser, en
las semillas ortodoxas, buscando semejanzas para
semillas sensibles a la deshidratacion es
completamente inadecuado. Mientras que Ila
sacarosa y otros oligosacaridos se producen en
algunas de las pocas especies de semillas
recalcitrantes que han sido ensayadas (Farrant et al.,
1993; Finch-Savage y Blake, 1994), la formacién de
cristales ocurrira solamente a contenidos de agua
muy por debajo del limite letal. Cuando las semillas
recalcitrantes se deshidratan bajo condiciones
ambientales (que es lo que ocurriria en el habitat
natural), pierden viabilidad a contenidos de agua
relativamente altos — alrededor de 0.7 g (0 mas) de
agua por g de masa seca [40%, en base humeda]
(Pammenter et al., 1991), que son mucho mas altos
que aquéllos que se requieren para que la formacion
de cristales ocurra (Bruni y Leopold, 1992; Leopold et
al., 1994; Sun et al., 1994; Williams y Leopold, 1989).
El mismo razonamiento es valido si el reemplazo del
agua por azucares es un fenémeno operativo en las
semillas ortodoxas; esto también ocurriria solamente
a contenidos de agua de 0.3 g por g de material seco
(Hoekstra y Van Roekel, 1988), que esta muy por
debajo del limite letal para semillas recalcitrantes
secandose lentamente.

El unico papel de los azucares en la sensibilidad
variable de semillas recalcitrantes a la deshidratacion
puede ser por el mecanismo indicado por Walters et
al. (1997) para semillas ortodoxas madurando, es
decir, el efecto regulador del azicar/ complejos
PETA'’s en la tasa de deshidratacién. Una variabilidad
muy marcada ocurre en la velocidad a la que las
semillas recalcitrantes de diferentes especies pierden
agua bajo las mismas condiciones (Berjak y
Pammenter, 1997; Farrant et al., 1989) y es posible
que la importancia de los azucares y PETA’s en
embriones de semillas recalcitrantes de algunas
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especies se encuentre en la modulacion de la
velocidad del secado por formacién compleja.
Walters et al. (1997) también han indicado que las
proteinas PETA’s en semillas  templadas
recalcitrantes pueden jugar un papel importante en
su supervivencia durante el invierno.

DESPLIEGUE DE CIERTAS
MOLECULAS ANFIPATICAS

Se ha indicado que la division de moléculas
anfipaticas enddégenas en membranas al perder
agua, puede ser un requisito previo para la tolerancia
a la deshidratacién (Golovina et al., 1998). Esos
autores han presentado evidencia del movimiento
durante la deshidratacion de ambas introducciones,
giros de sondas apolares y moléculas anfipaticas
endégenas introducidos en la bicapa de polen
tolerante a la deshidrataciéon. Este proceso, que se
completé después de la deshidratacion al contenido
de agua relativamente alto de 0.6 g por g de masa
seca (37% en base humeda), se invirtié6 durante la
rehidratacion, cuando las moléculas anfipaticas se
dividieron nuevamente a la citomatriz (citoplasma
acuoso). Se ha sugerido que este movimiento inverso
explica la pérdida momentanea que se observa
invariablemente cuando el material tolerante a la
deshidratacion (polen y semillas) se empapa a partir
del estado seco (Golovina et al., 1998).

Esos autores han indicado que la divisién de
moléculas anfipaticas en una bicapa sirve para
mantener la integridad de membranas en el estado
seco en organismos tolerantes a la deshidratacion,
bajando substancialmente el contenido de agua en el
cual ocurre el cambio de fase de los lipidos de la
membrana. Los cambios en membranas de la fase
liquida cristalina a gel estan bien documentados en
respuesta a la deshidrataciéon, pero la propiedad
esencial para la tolerancia a la deshidratacion es que
éstos deben ser reversibles, restableciendo las
membranas en una condicién funcional al
rehidratarse (Hoekstra et al., 1992). Esto requiere
que las proteinas integrales de la membrana
retengan su posicion en el estado de deshidratacion,
un papel que también puede atribuirse a las
moléculas anfipaticas.

Si la divisibn de las moléculas anfipaticas en
membranas se establece como un fendmeno
universal que ocurre durante la deshidratacién de
semillas ortodoxas, es posible que estén ausentes o
presentes, incompletamente funcionales o no
funcionales en semillas sensibles a la deshidratacion.
Se encontré que la deshidratacion de los embriones
de las semillas recalcitrantes de Camellia sinensis
inducen un cambio de fase en los lipidos de la

membrana, que era reversible, pero las proteinas
fueron afectadas irreversiblemente (Sowa et al,
1991). Esto puede ser importante que a un contenido
deaguade 0.6gg " cuando se ha observado que la
division de las moléculas anfipaticas es completa
(Golovina et al., 1998), las semillas recalcitrantes
secadas lentamente, y aun los ejes de ciertas
especies, habran perdido viabilidad (Pammenter et
al., 1991, 1993; ver a continuacién). En semillas
recalcitrantes altamente sensibles a la
deshidratacion, es posible que los cambios de fase
de las bicapas de la membrana puedan no ser
reversibles, por ejemplo, si resultan estructuras no
bicapas o fases hexagonales (revisado por Vertucci y
Farrant, 1995). Es improbable que la division de las
moléculas anfipaticas enddégenas en la bicapa al
deshidratrase actie aisladamente; asi, aun si tales
moléculas estan presentes en células de semillas
recalcitrantes, podrian bien depender de otro
mecanismo o0 proceso para obtener su migracion
reversible.

LA POSIBLE FUNCION DE LAS
OLEOSINAS

El término oleosina se refiere a un tipo Unico de
proteina que rodea gotitas de lipido (aceite) en las
células de plantas (Huang, 1992). Las oleosinas
tienen un campo central hidrofébico que interactua
con la periferia del lipido, y un campo anfipatico N-
terminal que, con el campo C-terminal facilita la
interaccién con la citomatriz acuosa. El borde de
oleosina de cuerpos lipidicos permite que estas
masas hidrofébicas se acomoden como entidades
separadas en la citomatriz acuosa bajo condiciones
hidratadas, y se ha indicado que su papel durante la
deshidratacion evita que los cuerpos se junten en las
semillas tolerantes a la deshidratacion (Leprince et
al., 1997).

Leprince et al. (1997) indicaron una falta (o cantidad
inadecuada) de oleosinas en semillas de algunas
especies sensibles a la deshidratacién, y aunque se
observaron pequefos cambios evidentes en la
integridad de los cuerpos como consecuencia de la
deshidratacion, la rehidratacién parecia tener efectos
nocivos en su estabilidad. La coalescencia de
cuerpos lipidicos es una anomalia comun que
acompana el deterioro, aun en células de semillas
ortodoxas almacenadas (Smith y Berjak, 1995).
Aunque los efectos de hongos asociados con
semillas almacenadas tanto ortodoxas como
recalcitrantes, de causar la coalescencia de cuerpos
lipidicos no puede descartarse, la ocurrencia de este
fendbmeno podria bien ser, al menos parcialmente,
una consecuencia de alguna deficiencia en semillas
sensibles a la deshidratacion. En vista de los
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hallazgos de Leprince et al. (1997), la deficiencia de
una cubierta de oleosina adecuada alrededor de los
cuerpos lipidicos puede ser la razéon de la
inestabilidad inherente de estos organelos durante la
rehidratacion, después de los niveles dafinos de
deshidratacion de algunas semillas recalcitrantes. Sin
embargo, se debe recalcar que la presencia de
olesinas completamente funcionales no puede por si
misma, explicar la tolerancia a la deshidrataciéon. Mas
bien, debe verse como uno de los mecanismos que
contribuyen al espectro de propiedades necesarias si
las semillas ortodoxas han de sobrevivir a la
deshidratacién extrema.

LA PRESENCIA Y OPERACION DE
MECANISMOS DE REPARACION
DURANTE LA REHIDRATACION

Existen evidencias directas e indirectas que los
mecanismos de reparacion entran en juego cuando
semillas secas ortodoxas son rehidratadas. Por
ejemplo, las semillas que han sido almacenadas bajo
condiciones adversas, pero con un 100% de
viabilidad, comunmente muestran un intervalo antes
de que haya sefales visibles de germinacion,
durante el cual es aceptado que se gestan los
procesos de reparacion. Estudios ultraestructurales
de las semillas de maiz han proporcionado evidencia
que sustenta este punto de vista, donde se observé
la reparacién mitocondrial durante el periodo de
retraso (Berjak y Villiers, 1972). Estudios de semillas
de centeno han demostrado que aun en estado seco
existe un deterioro progresivo del ADN como
resultado de la actividad endo y exonucleasa durante
el almacenamiento (Elder et al., 1987), que no puede
ser reparado hasta que las semillas sean
rehidratadas (Boudriak et al., 1997).

Mucha de la evidencia para la operacion de los
procesos de reparacion durante la rehidratacion
viene de los experimentos de
osmoacondicionamiento de semillas de bajo vigor.
Este proceso abarca la rehidratacién controlada
hasta el fin de la fase IlI, que alcanza un nivel de
hidratacion que facilita la reparacion pero impide la
germinacién misma (Bray, 1995; Bray et al., 1993).
Esos autores han demostrado que el reemplazo del
rARN danado ocurre, y las lesiones en el ADN y los
sistemas sintetizadores de proteinas se reparan,
durante la preparacion.

Por lo general se entiende que la generacion de
radicales libres (ver arriba) continla en semillas
ortodoxas secadas al aire durante su
almacenamiento (resefiado por Smith y Berjak,
1995), y el dafo resultante obviamente debe ser
reparado en la rehidratacion, indicando

enfaticamente la presencia y operacion eficiente de
sistemas antioxidantes en esta etapa. Sin embargo,
durante la deshidratacién de semillas y plantulas
sensibles a la deshidratacion, se ha demostrado que
tales sistemas fallan (Hendry et al., 1992; Leprince et
al., 1992) y se supone que permanecen ineficaces
cuando se proporciona nuevamente agua (Céme y
Corbineau, 1996a, 1996b).

Cuando las semillas recalcitrantes o ejes extirpados
de tales semillas se someten a deshidratacion no
letal, se observa por lo general, que hay un aumento
en el tiempo que toma el crecimiento progresivo de la
germinacion, lo cual puede interpretarse como que
facilita la reparacién. Sin embargo, es probable que
esto sea estrictamente limitado; estudios actuales
han demostrado que después que se pierde el 22%
del contenido de agua de las puntas del hipocotilo de
Avicennia marina, el dafio al ADN asociado con la
deshidratacién ya no puede repararse cuando se
provee agua nuevamente. La inestabilidad del ADN
frente a la deshidratacion también es demostrada por
las plantulas producidas de semillas ortodoxas,
cuando éstas han llegado a la etapa donde la
tolerancia a la deshidratacién se ha perdido
(Boubriak et al., 1997).

Muy pocos trabajos se han realizado que se centran
en el tema de la posible reparacion de semillas
maduras recalcitrantes que han sufrido dafio por
deshidratacion. Actualmente se supone tacitamente
que los sistemas de reparacion necesarios estan
presentes, pero que ellos mismos son dafados por la
deshidratacion mas alla de ciertos limites, que
pueden variar entre semillas de especies con una
marcada sensibilidad a la deshidratacion. Sin
embargo, este aspecto requiere investigacion
considerable para obtener informacién tanto
cualitativa como cuantitativa que permita clarificar
esta situacion.

TASA DE SECADO - UN FACTOR
ESENCIAL PARA DETERMINAR EL

GRADO DE DESHIDRATACION QUE
SERA TOLERADO

Se sabe que en la actualidad existe mucha confusién
en trabajos comparativos sobre especies individuales
de semillas recalcitrantes, debido a informacion
incompatible respecto a “contenidos criticos de
agua”, debajo de los cuales se pierde la viabilidad.
Esto se debe a que se ha pasado por alto la
magnitud del tiempo que se toma para que se pierda
el agua, o la temperatura de secado a la que se
hicieron los experimentos. Aunque no se discutiran
ahora los efectos de la temperatura, hay varias
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publicaciones que se concentran en las semillas de
Zizania spp., que muestran que este parametro
puede tener efectos muy marcados en el resultado
de regimenes de secado, y/o contenidos de agua
optimos para el almacenamiento (Kovach y Bradford,
1992b; Ntuli et el., 1997; Vertucci et al., 1994, 1995).
El efecto del estado de madurez de las semillas —
que con frecuencia es extremamente dificil de
determinar para los tipos recalcitrantes — también
tiene efectos importantes en el grado de
deshidratacion que se tolerara (resefiado por Berjak y
Pammenter, 1997; Finch-Savage, 1996), aunque
tampoco se considerara mas adelante.

El factor del tiempo que toma perder el agua es una
variable que ha sido identificada como la que tiene
efectos profundos en el grado de deshidratacién que
tolerara el material de la semilla que es sensible a la
deshidratacion. Cuanto mas rapido se alcance la
deshidratacion, mas bajo es el contenido de agua al
cual las semillas o ejes pueden secarse, sin que haya
acumulacion de dano que culmine en la pérdida de
viabilidad. Esto es particularmente marcado cuando
se secan los ejes extirpados (Berjak et al., 1993;
Normah et al., 1986; Pammenter et al., 1991, 1993).
El secado muy rapido de ejes recalcitrantes
extirpados  (secado inmediato) facilita una
deshidratacion que no es letal, a contenidos de agua
alrededor de 0.4 a 0.25 g g'1 dm, que es cerca del
nivel de hidratacién donde toda el agua no es
congelable (por lo general asociada a la estructura),
aunque la tolerancia a tales bajos contenidos de
agua, invariablemente no es el caso (Pammenter et
al., 1993). Sin embargo se debe indicar que tal
secado rapido no significa que los tejidos de las
semillas seran potencialmente tolerantes a Ia
deshidratacion; mas bien, cuanto mas rapidamente
se pueda alcanzar la deshidratacion, menor es el
tiempo durante el cual, los ejes se ubican en la
escala del contenido de agua que permite que
ocurran reacciones dafiinas de base acuosa,
potencialmente letales. Como se discute abajo, éstos
son los procesos que, con suficiente tiempo,
causaran la pérdida de viabilidad a relativamente
altos contenidos de agua, cuando los tejidos han sido
deshidratados lentamente (Berjak et al., 1989, 1993;
Pammenter et al., 1998; Pritchard, 1991). En efecto,
lejos de ser tolerantes a la deshidratacion, los ejes de
semillas reacalcitrantes sobreviviran solamente por
periodos muy cortos (desde horas a uno o dos dias),
a los contenidos de agua mas bajos alcanzables
(Walters et al., 2001).

Por lo general, es mas dificil obtener los efectos
marcados de la velocidad del secado en semillas
enteras porque frecuentemente el tamafo de la
semilla impide el lograr wuna deshidratacién
adecuadamente rapida. Sin embargo, no todas las

semillas recalcitrantes son demasiado grandes, o
pierden agua muy lentamente, para facilitar el
obtener muy diferentes tasas de secado. Se ha
reconocido la capacidad para obtener bajos
contenidos de agua mientras se conserva la
viabilidad para las semillas de Avicennia marina
(Farrant et al., 1985) y Quercus rubra (Pritchard,
1991). Recientemente se han llevado a cabo
estudios para averiguar los efectos de la velocidad
del secado en semillas enteras de Ekebergia
capensis (especie recalcitrante tropical meliacea),
para las cuales pueden obtenerse tasas de secado
marcadamente diferentes (Pammenter et al., 1998).
Los resultados obtenidos ilustraron fuertemente los
efectos de la tasa del secado: la pérdida de viabilidad
fue aparente en semillas secadas lentamente a altos
contenidos de agua en los ejes [1.25g de agua por g
de material seco (55%, en base humeda)] mientras
que aquéllas que se deshidrataron rapidamente
mostraron un vigor intacto y una completa
germinabilidad a un contenido de agua del eje de 0.7
gg 5 (40%, en base humeda). Las semillas secadas
a una tasa intermedia conservaron su viabilidad a un
nivel intermedio del contenido de humedad del eje de
1.0gg ! (50%, en base humeda). Observaciones
ultraestructurales indicaron que diferentes
mecanismos daninos causan dafio intracellular,
dependiendo de Ila velocidad del secado. La
degradacion avanzada de membranas,
particularmente de los plastidos, y una anormalidad
en los cuerpos lipidicos ocurrieron en los ejes de
semillas secadas lentamente, a contenidos de agua
alrededor de 1.1 g g ! (52%, en base humeda),
cuando la viabilidad habia disminuido a 37%. El dafo
empeoré continuamente con el secado lento a
contenidos mas bajos de agua, hasta que,a0.6gg !
(37%, en base humeda) solo se mantuvieron
fragmentos de componentes intracelulares. A un
contenido de agua de 0.57 g g b (36%, en base
humeda), los ejes de semillas secadas rapidamente
(80% de viabilidad) mostraron pocas senas de dafo
intracelular; esto fue solo a contenidos de agua de
los ejes considerablemente mas bajos que se
mostraron sefias de deterioro, que coincidieron con
una disminucién de la viabilidad. En ninguna etapa
ocurrié la extensa degradacion que caracterizaba las
células de los ejes de las semillas secadas
lentamente, sustentando el argumento que si el
material sensible a la deshidratacién puede pasar lo
suficientemente rapido a través de las escalas de
contenidos de agua, en las cuales son frecuentes las
reacciones letales, entonces es posible secar el
material a niveles de hidratacion mucho mas bajos.
(Ver Vertucci y Farrant, 1995 para una discusion
sobre los diferentes niveles de hidratacion).

Habra un contenido de agua al cual el material
secado rapidamente que es sensible a la
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deshidratacién sufrird dafio y, mientras que el valor
varia de especie a especie, por lo general esta cerca
de la escala donde solamente queda agua asociada
a la estructura (no congelable) (Pammenter et al.,
1991, 1993; Pritchard, 1991). El dafio que ocurre a
tales contenidos de agua relativamente bajos se
define como dafio por deshidratacion en el sentido
estricto (Pammenter et al., 1998; Walters et al., 2001)
y se indica que coincide con la alteracién del agua no
congelable (Pammenter et al., 1991). En contraste, el
material tolerante a la deshidratacién puede soportar
la remocién de una considerable proporcion de esta
agua (Pammenter et al.,, 1991; Vertucci y Farrant,
1995).

El material sensible a la deshidratacion con un
secado lento sufre dafo a contenidos de agua
relativamente altos, ciertamente aquéllos donde el
agua de solucién (esto es, congelable) prevalece. Se
sugiere que este dafo resulta de reacciones de base
acuosa degradativas que son el resultado de un
metabolismo desbalanceado (Pammenter et al,
2001; Walters et al, 2001). Las semillas
recalcitrantes (y probablemente todos los tipos no
ortodoxos) son hidratados y metabdlicamente activos
cuando se desprenden (Berjak et al., 1989; Berjak y
Pammenter, 1997). Conforme se pierde el agua
lentamente, el metabolismo continuara, pero cuando
las semillas mantienen contenidos de humedad
relativamente altos, el metabolismo se volvera
desequilibrado o fuera de fase como resultado del
estrés hidrico interno (Senaratna y McKersie, 1986;
Smith y Berjak, 1995; Vertucci y Farrant, 1995). Una
consecuencia probable de este metabolismo no
regularizado sera la generacién de radicales libres y
consecuentemente un dafo por oxidacién (Finch-
Savage et al.,, 1994a, Hendry, 1993; Hendry et al.,
1992; Leprince et al., 1990b). Se predice que la
gravedad de este tipo de dafo, el cual ha sido
denominado dafo metabdlico (Walters et al., 2001)
aumenta en proporcién inversa a la velocidad del
secado, ocurriendo una pérdida de viabilidad cuando
el contenido de agua se incrementa rapidamente.

Se ha propuesto que el comportamiento de semillas
no ortodoxas es una consecuencia de la carencia de
alguno, o quizas todos, de la serie de mecanismos o
procesos protectores que juntos otorgan a las
semillas ortodoxas tolerancia a la deshidratacién. Es
probable que haya una gradacion en presencia y/o
eficacia de los procesos/mecanismos planteados
entre las semillas de especies no ortodoxas,
explicando la variabilidad de respuestas al estrés,
especialmente los impuestos por deshidratacion. Las
semillas recalcitrantes mas sensibles a |la

deshidratacion son probablemente aquéllas que
carecen virtualmente, de todos los factores
protectores y de reparacién que facilitan la
adquisicion y el mantenimiento de la tolerancia a la
deshidratacién en semillas ortodoxas.

Se han sugerido dos principales factores que
contribuyen a la pérdida de viabilidad de semillas
recalcitrantres: (1) las consecuencias de un
metabolismo desbalanceado durante la
deshidratacion [y posiblemente también cuando tales
semillas se almacenan en la condicién hidratada
(Smith 'y Berjak, 1995)]; (2) el dafio por
deshidratacion en el sentido estricto, que ocurre
cuando se retira el agua que es esencial para la
integridad de las estructuras intracelulares; en
semillas recalcitrantes, esto se considera igual que el
agua no congelable (Pammenter et al., 1991).

Probablemente no podremos explicar
satisfactoriamente el comportamiento de semillas no
ortodoxas, especialmente aquél de semillas
verdaderamente recalcitrantes, hasta que se obtenga
un conocimiento completo de los factores
aparentemente numerosos factores que interactuan,
para hacer posible que se obtenga tolerancia a la
deshidratacion.

Sera necesaria una fuerte colaboracion en la
investigacion de especialistas en semillas de todo el
mundo, lo cual pueda producir mayor informacion,
mas precisas, de criterios multiples para calcular el
comportamiento de semillas en almacenamiento y
asi, poder determinar ambientes apropiados para el
almacenamiento de semillas. Creemos que el método
resumido aqui es especialmente utii para el
almacenamiento de semillas de arboles, y que tal
reto de colaboracién se requiere urgentemente.

Manual de Semillas de Arboles Tropicales 155



Manual de Semillas de Arboles Tropicales 156



DORMANCIA

Y

GERMINACION

MICHAEL T. SMITH, BEN S. P. WANG, Y
HERIEL P. MSANGA
Universidad de Natal, Durban, Sudafrica;
Estacion Forestal de Investigacion Petawawa,
Recursos Naturales de Canada, Ontario, Canada; y
Programa Nacional de Semillas de Arboles, Tanzania, respectivamente

LATENCIA, GERMINACION Y
ADAPTACION

a fase de semilla es la etapa méas importante
del ciclo de vida de las plantas superiores en

cuanto a supervivencia; la latencia y la
germinacién son mecanismos naturales que
aseguran ésto. Con frecuencia, la semilla esta bien
equipada para sobrevivir largos periodos de
condiciones desfavorables, y el embrion esta
protegido por una o varias capas de otros tejidos.
Estos incluyen el endospermo, el perispermo,
tegumentos y tejidos del fruto, los cuales protegen al
embrién de dano fisico y lo nutren (en el caso del
endospermo); todos contribuyen a diseminar las
semillas después de la abscisiéon. Como veremos,
estas capas circundantes juegan un papel importante
en la regulacion de la latencia y la germinacién. Para
muchas especies arboreas nativas del hemisferio
norte, con las semillas madurando y dispersandose
desde el final del otofio, hasta el principio de la
primavera, la latencia es una caracteristica adquirida
para llevarlas a través de las condiciones invernales
listas para germinar la siguiente primavera. De
manera similar, para las semillas de especies de
arboles tropicales que maduran y se dispersan
durante la estacion seca y caliente, la latencia evita

la germinacidon hasta la llegada de la estacion
lluviosa.

Sin embargo, la mayoria de las semillas de arboles
tropicales no tienen latencia y pueden germinar
facilmente después que la semilla cae, siempre que
exista humedad disponible. La mayoria de las
semillas recalcitrantes, debido a la falta de sequedad
en la maduracién y el hecho que los procesos de
crecimiento y germinacién del embriéon constituyen
un proceso continuo, no muestran una interrupcion
del desarrollo. En algunas especies, como Hopea
ferrea, la radicula emerge con una cubierta similar a
un mucilago, con lo cual protege la radicula para que
no se seque. Sin embargo, las semillas de algunas
especies tropicales y subtropicales tienen una
latencia impuesta por el tegumento. Otros tipos de
latencia en semillas de especies de arboles
tropicales y subtropicales incluyen una latencia
combinada por el tegumento y el embriéon en
Podocarpus falcatus (Wolf y Kamondo, 1993); una
restriccibn mecanica de la testa en Podocarpus
usambarensis, y latencia del embrion en Warburgia
salutaris (Msanga, 1998); y latencia morfofisiologica
en Taxus mairei y Myrica rubra (Chien, 1997; Chien
et al.,, 1998). Segun Msanga (1998), un 70% de las
semillas de 122 especies de arboles nativos en
Tanzania, son no latentes, 29% muestran latencia
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relacionada con la testa, y menos de 1% muestran
una latencia doble. En el sureste de Asia, se ha
atribuido la latencia principalmente a problemas de la
testa (Hor, 1993).

En los trépicos humedos, con frecuencia, no hay
requisito de latencia para la semilla puesto que el
microclima siempre es favorable para la germinacion
de la semilla y para el establecimiento de la plantula
inmediatamente después de la dispersion de las
semillas (Wolf y Kamondo, 1993). Sin embargo, la
latencia impuesta por la testa se encuentra
comunmente en las especies que crecen en areas
semiaridas y aridas en los trépicos. El grado de
latencia entre, y dentro de, lotes de semillas de la
misma especie varia con la procedencia, afio de
cosecha y arboles individuales (Poulsen, 1996; Wolf
y Kamondo, 1993). Aunque las semillas de muchas
especies tropicales no tienen latencia, la germinacion
de algunas especies de arboles se retrasa como si
fueran latentes (Ej. Diospyros kirkii, Moringa oleifera
Lam.) (Albrecht, 1993; Msanga, 1998). Es
especialmente interesante notar que aun semillas de
muchas especies recalcitrantes muestran una
germinacién retardada (Ej. Allanblackia stuhlmannii,
Strychnos cocculoides, Xymalos monospora, Ocotea
usambarensis) (Msanga, 1998).
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Figura 1. Algunas estrategias de germinacion de semillas
mostradas por arboles tropicales (adaptado de Garwood,
1986). La duracién de las estaciones humedas y secas, y el
momento de la germinacion son completamente arbitrarias y
pueden variar considerablemente entre diferentes tipos
forestales.

Ademas de los ejemplos bastante claros de latencia
impuesta por la testa, como lo representan muchas
leguminosas es importante notar la gran variedad
vista en la sincronia de la germinacién y la gama, con
frecuencia extensa, en la cual puede ocurrir, aun en
los trépicos humedos. Esto es ilustrado en forma de
diagrama en la figura 1. En el ejemplo demostrado
hay un periodo humedo relativamente largo y un
periodo seco un poco mas corto de 4 meses. Las
formas de los datos de germinacién quincenal
(adaptada de Garwood 1986) y su duracién son algo
arbitrarias, pero no obstante demuestran cinco
estrategias.

Lo que puede considerarse como una estrategia
recalcitrante se ve en (a), donde la germinacién es
casi inmediata, alta y disminuye rapidamente. Es
obvio que muchos acontecimientos en Ia
pregerminacion deben haber estado ocurriendo
durante el desarrollo en la planta madre, puesto que
no hay una fase de retraso en la germinacion (que se
ve en (b), sin embargo). El patron mas tipico de
dispersion seca, seguido de imbibicion y un solo
punto culminante de germinacién sincrénica en (b)
podria considerarse como representativo de semillas
sin ninguna latencia significativa impuesta por la
testa. Tal patron tan exactamente sincronico puede
verse en especies forestales que se establecen
rapidamente. La estrategia de germinacion ilustrada
en (c) representa una aproximacion de la
germinacién maximizada en el tiempo, para asi
ampliar la gama de circunstancias o lugares para la
germinacion. El patrén bimodal puede verse como un
beneficio “adicional” para aumentar al maximo esta
estrategia aun mas. El patrén bimodal mostrado en
(d) alcanza esencialmente la misma distribucion
temporal que el patron unimodal en (c), pero con un
elemento mayor de sincronia. Un modelo cauto “a
prueba de fallas” se muestra en (e), donde el
momento de germinacién se programa para que
ocurra solamente después de un numero de
unidades favorables de tiempo hidrico que han sido
permitidas (Bradford, 1996).

LOS BOSQUES TROPICALES
DEL MUNDO

Los bosques tropicales se han clasificado en tipos
humedos siempre verdes, humedos deciduos v,
secos deciduos, y representan el 20%, 10% y 20%
de los 2,950 millones de hectareas de bosques en el
mundo, respectivamente (Borota, 1991). Algunos de
los principales arboles con importancia econdmica se
presentan en el Cuadro 1, aunque no debe olvidarse
el valor ecoldgico de otras especies.
Desafortunadamente, con frecuencia estos dos
objetivos continuamente estan en conflicto, aunque la
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silvicultura sostenible demanda la integracion de
objetivos de conservacion y econémicos.

Cuadro 1. Arboles tropicales importantes, en orden alfabético
por Region Geografica. (adaptado de Borota, 1991

América Australasia
Burkea Anacardium Acacia
Ceiba Andira Afzelia
Celtis Bombacopsis Dalbergia
Entandrophragma | Caesalpinia Dipterocarpus
Khaya Carapa Dryobalanops
Maclura Cedrela Eucalyptus
Ocotea Guarea Gonostylus
Peltophorum Ocotea Melaleuca
Podocarpus Swietenia Pterocarpus
Triplochiton Virola Shorea

Tectona

FACTORES QUE AFECTAN LA
GERMINACION Y CALIDAD DE LA

SEMILLA

ALCANCE Y OTROS DATOS
REGIONALES

Como quizés es evidente en el cuadro 2, el tema es
extenso y se esparce en muchas publicaciones. Se
han publidado algunos manuales de semillas de
arboles (Kamra, 1989; Ng, 1996; Poulsen et al,
1998). Otros reportes estan disponibles en una base
regional para Australia, Brasil, Colombia, Costa Rica,
Cuba, las Islas Salomén y Tailandia (Cavanagh,
1987; Chaplin, 1988; Figliolia, 1985; Ortiz, 1995;
Pena y Montalvo, 1986; Quirrés y Chavarria, 1990;
Trivino et al., 1990; Turnbull y Doran, 1987; Uetsuki,
1988). Un manual que presenta un marco practico
para llevar a cabo investigacién de campo sobre la
biologia reproductiva de arboles forestales de Asia
ha sido recientemente publicado (Ghazoul, 1997), y
en el capitulo 1 de este volumen, Flores discute
aspectos de la biologia de semillas de arboles.

CARACTERISTICAS HEREDADAS DE
LAS SEMILLAS

En general hay muchos factores que influyen en la
germinacién de semillas, y con frecuencia los efectos
heredados en la germinacion de semillas de arboles
tropicales y subtropicales muestran diferencias de
aquéllas de especies de clima templado. Los
siguientes se consideran componentes importantes
de la germinacion de semillas de arboles tropicales y

subtropicales: modo de germinacion de la semilla,
restricciones morfolégicas y fisiologicas, el caracter
continuo ortodoxo — intermedio — recalcitrante, y el
polimorfismo de la semilla.

MODO DE GERMINACION DE LA SEMILLA

Se pueden reconocer tres distintos comportamientos
de germinacion de semillas: epigeo, hipoégeo e

intermedio (Msanga, 1998). Ademas, el
comportamiento desconocido relativamente, de
germinacién criptégea se encontr6 en varias

especies de arboles y arbustos que crecen en los
tropicos de sabana (Jackson, 1974). La germinacion
epigea se considera rapida y sincronica en contraste
con el modo mas lento de criptégea (Vazquez-Yanes
y Orozco-Segovia, 1993), que es mas frecuente en
las semillas mas grandes (Bazzaz y Pickett, 1980).
En un estudio de 64 especies leguminosas del
bosque amazdnico, se observd la germinacion
hipégea solamente en semillas grandes que median
mas de 3.1 cm de largo, mientras que en semillas
pequefias de menos de 1 cm de largo, la
germinacién epigea predomina (Moreira y Moreira,
1996). La germinacién hipégea estuve también mas
frecuente en especies asociadas con habitats
inundados por temporadas.

La Figura 2 muestra estos diferentes patrones de
germinacién con sus descripciones.

Germinacion epigea - Este es el comportamiento de
germinacién mas comun y ocurre en la mayoria de
las especies coniferas y latifoliadas cuando los
cotiledones son sacados sobre la tierra debido al
alargamiento del hipocotilo, por ejemplo, Acacia,
Afzelia, Diospyros, Jucbernadia, Juniperus procera,
Pinus 'y Tamarindus (Fig. 2a).

Germinacion hipégea - Este tipo de germinacién
ocurre solamente en las semillas de latifoliadas en
las cuales los cotiledones permanecen debajo de la
tierra mientras que el epicétilo se alarga, como en la
Agelaea heterophylla, Allanblackia stuhlmannii,
Antiaris  toxicaria, Khaya anthotheca, Ocotea
usambarensis y Quercus spp. (Fig. 2b).

Germinacién intermedia (entre epiigea e hipégea) —
Se puede distinguir dos tipos. En el primero, la testa
se rompe Y la radicula emerge a través del final de la
cicatriz y se desarrolla en una raiz pivotante,
entonces los cotiledones se despliegan para soltar el
brote que se esta desarrollando, como lo representan
Bauhinia petersiana, Clerodendrum cephalanthum vy
Uapaca kirkiana; en el segundo, los cotiledones
permanecen dentro de la testa pero son elevados
sobre la tierra, como lo representan Dipterocarpus y
Rhizophora (Fig 2c).
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Germinacién criptégea - Este tipo de germinacioén de
semilla, en el cual nuevos brotes surgen debajo de la
tierra a pesar de que la semilla germiné en la
superficie, presentandose en varias especies de
arboles y arbustos de la sabana, por ejemplo,
Combretum binderanum, C. molle, C. fragrans y C.
sericeum. Aparentemente este tipo de germinacion
se desarrolld6 como una adaptacion a un medio
ambiente sometido por largo tiempo a quemas
anuales, y sirve para reducir la pérdida de agua
(Jackson, 1974) (Fig. 2d).

También es interesante mencionar que, a diferencia
de las semillas de arboles en la regién templada,
donde la radicula siempre sale del extremo micropilar
de la semilla al menos que la germinacion sea
anormal, la germinacion de algunas especies de
arboles tropicales como Hopea ferrea y Markhamia
lutea tienen radiculas que brotan del medio de las
semillas (Msanga, 1998; Pukittayacamee, 1996).

Cuadro 2. Caracteristicas de flores, frutos y semillas de algunas semillas tropicales por familia y género

R: Indica los Géneros Recalcitrantes

Familia Géneros Flores Masa de semilla, Frutos (mg) Nodulacién Latencia
Micorriza
Anacardiaceae Spondias1 Pequenas, 4-5 carpelos Usualmente drupa; semilla sola Si:
unidos; 1 6vulo con endospermo delgado o sin ¢ Inhibidores carnosos?
Schinus® 3 carpelos unidos; 1 6vulo él; Cotiledones carnosos %Cubierta interna lefiosa?
Schinopsis "(3800) %(30) (10-30 dias)
SclerocaryaR
Lannea®
Apocynaceae Aspidosperma cruenata’  Grandes, "Semilla, ondulador 871) ¢No?
Hancornia 2 carpelos unidos o libres, “follicarium”, foliculo,
frutos en pares; fruto fresco “lomentarium”
no dehiscente o seco, partidos
Bignoniaceae Tabebuia rosea’ Corola vistosa de forma Capsula de varias semillas, 2 ¢No?
acampanada o de embudo, un léculos 1(35) 2(5),
Spathodea solo ovario superor; Anfisarco “ceratium”,
Jacaranda® numerosos évulos planos, o capsula septicidal
semillas aladas
Bombacaceae Bombacopsis quintata’ 5 sépalos y pétalos-- "Semilla, flotador (33)
Ceiba pentandra a veces fusionados; verticilo. %semilla, flotador (74); *semilla "No
Ochroma Epicaliz con fibras como algodén, sin 23gi—
Bombax* Muchos léculos. endospermo o con uno, X;afinidades malvaceas?
Pachira® reducido anfisarco, capsula <15 °C dafiino
loculicida o septicidal 3(9)
Boraginaceae Cordia alliodora’ Cimas desenrolladas: "Fruto, helicoptero (6)
Cordia aff. panicularis2 forma de bandeja o, 4 (rara vez 2) nuececillas ¢No? ¢ Principalmente
Acampanada. 0 una drupa con o sin hierbas/arbustos?
Corola con 5 I6bulos, endospermo %(275)
2 carpelos fusionados--
2-4 l6culos
Burseraceae Aucoumea’ Paniculas de flores pequefias 7(98)
Bursera unisexuales; sépalos Drupa, a veces capsula, No
Commiphora fusionados, pétalos libres, sin endospermo
Dacryodes 3-5 carpelos; 2-5 I6culos
Leguminosae- Acrocarpus1 Legumbre, camara, sémara Legumbre, camara, sémara Nodulacién Si
Caesalpionioi- Afzelia2 con pétalos laterales (alas) 15 semillas en vainas delgadas Rhizobium 2No, 11-20 dias
deae mas o menos irregulares y 26-10 semillas, vainas
caliz con 5 l6bulos diferentes; dehiscentes
sépalos libres; caliz con (4000)
dientes cortos
Baubinia3 3vaina dehiscente 3Un poco
Cassia4 4Por si sola (9-32), 4Si
vainas indehiscentes
Caesalpinia
Delonix
Hymenaeab 5vaina indehiscente pesada 58i
10 semillas (2000-6000)
Oxystigma
Parkinsonia6 62-6 semillas, vainas 6Si, 2-10 dias
indehiscentes
Peltogyne (76)
Swartzia
Tamarindus7 1-10 semillas, vainas 78Si, 40-50 dias
7 indehiscentes (714)
Canellaceae WarburgiaR Flores axilares; pequefas; 4-5 Baya- 2 0 mas semillas; No, 15 dias
sépalos, 10 pétalos; 2-5 endospermo oleaginoso ¢ Latencia Embrionaria?
carpelos, un solo léculo (100)
Casuarinaceae Casuarina Muy reducidas, unisexuales; Frutos duros lefiosos Frankia y No, 11-23 dias
flores agregadas en forma encerrados en bractéolas; Micorriza

de taza y desnudas;
2 carpelos fusionados

nuez samaroide dispersada por
el viento, (11) sin endospermo
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Familia Géneros Flores Masa de semilla, Frutos (mg) Nodulacién Latencia
Micorriza
Combretaceae Terminalia amazonica' Pequenas y en racimos; "Fruto, autogiro rodante (4) No, 60-90 dias
Terminalia ivorensis® céliz dentados; ®Fruto, autogiro rodante (160)
Lumnitzera sin pétalos sin endospermo, cotiledones
Laguncularia variables,
ConocarpusR endocarpio lefioso
Dipterocarpa- Anisoptera Vistosas en racimos; Nuez con una sola semilla Toda No
ceae Dipterocarpus 3 carpelos; con ala y caliz membranoso; asociacion
Dryobalanops'® 3 l6culos; sin endospermo Micorrizica
HopeaR 2 o6vulos: sélo uno gpseudosémara)
Shorea™ desarrollado (4784)
Vatica %(250-1075)
Euphorbiaceae Croton” Inflorescencia condensada; Esquizocarpo o drupa, f;lmpuesta por la cubierta?
Hura perianto de 5 segmentos; o mericarpios dehiscentes 35-45 dias
Macaranga2 ausente; y pétalos presentes; después de la separacion 3(29)
Manihot léculos con apertura endospermo abundante
Omphalea longitudinal; 3 carpelos tEndocarpio lefioso
Ricinodendron fusionados, 3 I6culos, ZCoccarium”, “bacca”,
1-2 évulos “polospermatium”
Lauraceae Ocotea™ Racimosas o cimosas; Baya o fruto como drupa, "30-45 dias
Persea regulares en multiplos de 3; encerrado diversamente ¢ Otros géneros no
Cinnamomum diferencias escasas de por la parte periginea de la flor recalcitrantes?
cam/ohora2 pétalos/sépalos; gcupula); sin endospermo 2Temperaturas alternantes
Sassafras randaiense® un solo léculo; un solo 6vulo (666) 3Latente — estratificacion
Neolitsia ariabillima Fria
Lecythidaceae BarringtoniaR Espigas largas vistosas Frutos grandes con una capa ¢Impuesta por la
y vellosas; 4-6 segmentos de exterior carnosa y una capa cubierta?
Gustavia céliz y pétalos; 2-6 carpelos interior dura/lefiosa, e
Petersianthus y léculos; 1 a varios évulos indehiscentes;
sin endospermo
Malvaceae Thespia Caliz de 5 sépalos a veces Fruto seco capsular o ¢ Si?
unidos; epicaliz; 5 pétalos esquizocarpico, semilla
libres; 5 o mas carpelos bellosa, sin endospermo
Meliaceae Azadirachta™ Con frecuencia paniculas Capsula, fruto, baya; rara vez No: '30-40 dias
cimosas; 3-5 sépalos libres o Nuez
Guarea® unidos, también pétalos; ovario
con 2-6 léculos
Trichilia™ Aladas: Azadirachta y Guarea;
arilo carnoso
CarapaR o sarcotesta en otras
Cedrela™® '(200) %(3500)
%(100-600) *(20)
Entandrophragma® °(476) °(490)
KhayaR 2 capsula loculicidal
4'eca’ipsula septifragal
Melia® °15-75 dias
Swietenia® °4-30 dias
Melastomata- Astronia 4-5 sépalos, Baya o capsula loculicidal; No
ceae Memecylon pétalos libres, semillas pequefias; sin
Tibouchina 1-14 carpelos; 4-5 I6culos; Endospermo
2 a muchos évulos
Leguminosae- Acacia’ Racimo erecto o penduloso; Vainas dehiscentes o Nodulacién: Si — 1A. nilotica
Mimosoideae Inga2 flores regulares: indehiscentes; 1-5; Rhizobium A. tortilis;
Pithecellobium” 5 sépalos y pétalos, 10-12 semillas por vaina; No — 1A. Senegal
numerosos estambres; 1(7-169) 2(200-1970) Ver Cuadros 3y 4
Albizzia® 5-10 estambres 3Vainas indehiscentes; 3Si
8-14 semillas por vaina (83)
Prosopis® 4Vainas indehiscentes; 25 48i, 10-30 dias
semillas por vaina; pulpa dulce
(31)
Pentaclethra®
Faidherbia® 5Vaina indehiscente; 58i, 5-20 dias
11-19 semillas por vaina (76)
Leucaena® 6Vaina indehiscente; 6Si
12-25 semillas por vaina (50)
Parkia” 7Vaina indehiscente; 7Si
19 semillas con pulpa (76)
Moraceae ArtocarpusR Pequena flor solitaria Frutos variables; pseudodrupa, 1Variable, ver el texto
Cecropia’ ovario con un solo 6vulo sorosis, “synconium” 2No, 45-60 dias
Castilla con o sin endospermo
Maclura 1(1)
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Familia Géneros Flores Masa de semilla, Frutos (mg) Nodulacién Latencia
Micorriza
Myrtaceae Eucalyptus’ Cimosas (en su mayor parte) o 'Por si solos (0.25-18) "Mycorrhi- No, 3-30 dias
racimosas; 4-5 (comunmente) zae
EugeniazR sépalos libres o 2Baya carnosa (120-6000) Zg,?
Melaleuca reducidos/ausentes (Rara vez drupa)
Metrosideros® 3Mycorrhi-
4-5 pequefios pétalos libres; ®Por si solos (0.057) zae
Syzgium™® 1-5 léculos, 2—muchos évulos 47
Si es seco: capsula o nuez
“Capsiconium”
*Poliembridnicos (333)
Poco o sin endospermo
Myristicaceae Cephalosphaera Pequefas inconspicuas; En la madurez, el fruto fibroso No
inflorescencia incapitada, se abre: 2-4 valvas: una sola
Myristica fasciculada o corimbiforme, semilla grande (baya)
Virola® sin pétalos, caliz o 3 sépalos dehiscente (800-3700)
unidos, embridn pequefio, endospermo
un solo évulo; 1 6 2 carpelos grande con perispermo
creciendo hacia dentro; arilo
Leguminosae- Andira Irregulares, pétalos laterales
Papilionoideae Calopogonium encerrados en una yema
Dalbergia1 normal; 10 estambres "Vaina plana indehiscente; 1-4 "No
semillas; autogiro rodante (248)
Gliricida® Vaina dehiscente, 3-10 ’No
semillas (90)
Lonchocarpus3 *Fruto, autogiro rodante (143)
Milletia
Platylobium® *Mycorrhi-
Pterocarpus SFruto, ondulador (337) zae 5Temperaturas alternantes
macrocarpus® es mejor
Swartzia polyphylla®
Polygonaceae Triplaris’ Flores pequefias; solas o "Fruto, helicoptero, (77); No
agrupadas en racimo; 3-6 nuez triangular
Coccoloba® sépalos — alargados en 2(150—280) 2Mycorrhi-
el fruto. (endospermo abundante) zae
Sin pétalos; 2-4 carpelos en
un léculo
Proteaceae Grevillea Espiga o cabeza de racimo; Dispersion por viento (22) fruto Mycorrhi- ¢Impuesta por la
anillo de bracteas, irregular: un foliculo con semilla zae testa?
4 |6bulos de periantio; 2-4 alada; sin endospermo
escamas (pétalos) alternas.
Ovario con un solo carpelo,
1 a varios léculos; estilo
persistente
Sapotaceae Autranella Producidas en fasciculos, "Baya (800-6250) 1 a varias ¢Impuesta por la
sépalos libres, dos verticilos semillas, endospermo testa?
Pouteria’ de 2-4; 1 de 5. Igual nimero oleaginoso, testa 6sea, embrion
Tieghemella de pétalos; varios carpelos grande
fusionados, varios léculos, un
solo évulo
Sterculiaceae Guazuma Regulares en cimas Capsula seca indehiscente: o?
Triplochiton scleroxylon Compuestas; 3-5 sépalos; 5 80-100 semillas o como bayas
pétalos libres o fusionados; (310)

ovario con 2-12 carpelos;
l6culos 2 0 mas dvulos

Verbenaceae Gmelina' Irregulares en inflorescencias Pedregosos 1-2 semillas. No, “20-50 dias
Petitia racimosas o cimosas. Drupa a veces capsula o 2Germinacion pobre
Premna Caliz y corola de 4 6 5 I6bulos. esquizocarpo
Tectona’ Ovario de 2 (4,5) carpelos "(715) %(10000)
fusionados divididos en 4 Poco o sin endospermo
(o mas) léculos. 1 évulo por
léculo (falsos septos)
Vochysiaceae Vochysia Irregulares en racimos Caépsula de 3 camaras con No
compuestos; 5 sépalos; semillas aladas; sin
pétalos 1-5, tamafios Endospermo
diferentes; 3 carpelos
fusionados, ovario con 3
l6culos
Zygophylla- Balanites” Regulares, solas, en pares o Cépsula partida en 5 partes Un poco, 77-30 dias
ceae Bulnesia cimas; 4-5 sépalos y pétalos (o baya o drupa) endospermo;
Guaiacum libres; ovario de 5 carpelos semilla con pulpa 1(2800)

fusionados, 5 l6culos, 1 a
muchos 6vulos

Informacion de: Albrecht, 1993; Augspurger, 1986; Foster y Janson, 1985; Grubb y Coomes, 1997; Heywood, 1978; Jurado et al., 1991; Spjut, 1994.
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Figura 2a. Germinacién epigea (Ej. Albizia lebbeck) desde el
momento de la siembra hasta el desarrollo completo de la
plantula: A. al momento de la siembra; B. 5 dias; C. 10 dias; D.
15 dias y E. 25 dias después de la siembra (Msanga, 1998).

Figura 2b. Germinacién hipégea (Ej. Vitex keniensis) desde el
momento de la siembra hasta el desarrollo completo de la
plantula: A. al momento de la siembra; B. 14 dias; C. 21 dias;
D. 28 dias y E. 35 dias después de la siembra (Msanga, 1998).

Figura 2c. Germinacion intermedia (Ej. Uapaca kirkiana) desde
el momento de la siembra hasta el desarrollo completo de la
plantula: A. al momento de la siembra; B. 15 dias; C. 20 dias y
D. 30 dias después de la siembra (Msanga, 1998).

Figura 2d. Germinacion criptégea (Ej. Combretum sericeum):
4 de enero de 1969 (a); 16 de enero de 1969 (b); 8 de junio de
1969 (c); plumula original dafada, resultante del crecimiento
de las yemas cotiledonares axilares desde la corona radical.
(Jackson, 1974).

RESTRICCIONES MORFOLOGICAS Y
FISIOLOGICAS

El tiempo de la germinacion puede controlarse no
solamente por medio de mecanismos de dormancia
(los cuales son controlados mas fuertemente por
cuestiones genéticas) sino también escogiendo el
momento de la dispersién (que puede verse mas
como un resultado de la interaccion ambiental-
gendmica). Por lo tanto, la germinacién de la semilla
es finalmente el resultado de interacciones como
florecimiento, polinizacion, desarrollo de la semilla, su
dispersion y el establecimiento de plantulas. Desde el
punto de vista de desarrollo, la flor, el fruto y las
semillas constituyen un continuo morfolégico y asi
ejercen colectivamente una poderosa influencia en la
dormancia y germinacién de la semilla. Primack
(1987) indicé que la pared del fruto puede determinar
varios aspectos de la germinacion de la semilla. La
pared del fruto puede partirse en el momento de
madurez en capsulas, vainas y foliculos o puede
seguir siendo una capa protectora dura en nueces,
cariopses y aquenios. Ademas, la pared del fruto
puede envolver las semillas con tejidos carnosos
suaves y nutritivos como se ve en bayas y pomos.
Los residuos de la estructura del fruto que queden
determinaran su ambiente cercano fisico y quimico, y
tendran un efecto dominante en la germinacion.
Finalmente, la testa, que se origind6 de los
integumentos del 6vulo, también ejerce una influencia
en la germinacion.

En el cuadro 2 se dan algunas diferencias que
existen entre familias, géneros y aun dentro de
especies, en cuanto al tamafio y tipo de frutos para
algunos de los géneros de arboles tropicales. La
clasificacion de tipos de frutos se ha tomado de la
reciente revisién hecha por Spjut (1994), junto con
informacion de diversas fuentes de pesos de frutos.
Reconocemos que probablemente este cuadro realza
los muchos vacios en nuestro conocimiento, pero

Manual de Semillas de Arboles Tropicales 163



esperamos que sirva como un
estudios posteriores.

incentivo para

La mayoria de Ilos arboles dan frutos con
modificaciones distintivas para la dispersiéon por
desprendimiento explosivo, viento o consumo por
aves y mamiferos. Es digno de mencion que Corner
(1954) distinguid entre semillas megaspermas y
microspermas en las familias de plantas tropicales, y
que el grupo megasperma incluia las familias
Annonaceae, Bombacaceae, Burseraceae,
Connaraceae, Dipterocarpaceae, Ebenaceae,
Fagaceae, Guttiferae, Lauraceae, Lecythidaceae,
Myristicaceae, Palmae y Sapotaceae, muchas de las
cuales estan bien representadas en el cuadro 2.

La propiedad de mantener el tamano de la semilla
razonablemente constante dentro de especies,
mientras que todos los otros 6rganos de la planta
muestran alta plasticidad, ha sido atribuido al
mantenimiento de continuidad entre generaciones
(Harper et al., 1970).

Como puede verse en el cuadro 2, el tamafo de la
semilla varia a través de varios 6rdenes de magnitud,
con Cocos nucifera en un extremo (600 g) mientras
que Eucalyptus spp. (0.25 a 18 mg) y Metrosideros
(0.057 mgq) estan en el otro extremo. También se ha
indicado que los frutos carnosos son muy comunes
en la mayoria de los bosques tropicales, con
frecuencia excediendo el 70%, mientras que
frecuencias menores de 18 a 63% han sido
documentadas en los bosques de Queensland,
Australia (Willson et al., 1989).

LATENCIA Y EL PROCESO DE
CONTINUIDAD ORTODOXO - INTERMEDIO
- RECALCITRANTE

Nos hemos abstenido de definir latencia vy
germinaciéon hasta este momento por dos razones.
Primero, aunque es claro que estas etapas son
quizas evidentes intuitiva y morfolégicamente, las
definiciones bioquimicas todavia son deficientes
(Bewley, 1997; Hilhorst y Torop, 1997). Por lo
general, la latencia se considera una suspension
temporal de crecimiento visible (esto es,
germinacioén) y para muchas semillas la fase final de
desarrollo, lo que implica una significativa pérdida de
agua y el inicio de inactividad en el estado
metabdlico. Sin embargo, esta definicion se formula
para abarcar las plantas de cultivo mas importantes
para el hombre. En este sentido, cuando se
proporciona una temperatura, agua y oxigeno
adecuados, y no ocurre la germinacion, la semilla se
considera latente. Tradicionalmente, la latencia se ve
como impuesta por la testa o el embrion, o una
combinacion de ambas. Mientras que la latencia

impuesta por la testa en las leguminosas ha sido bien
estudiada y los pretratamientos para romper este tipo
de latencia se discutiran posteriormente, para el caso
de las especies de arboles tropicales, es necesario
contar con ejemplos de buenos estudios de los
mecanismos de imposicién de los otros tipos de
latencia. También, en vista de los diversos sindromes
mencionados en la Introduccion, podria ser mas
apropiado considerar que las semillas de arboles
tropicales se encuentran en tres categorias de
germinacion: germinacién impuesta por la testa,
germinacién inmediata y germinacién retrasada.
Estas se traslapan o quizas se integran a las tres
categorias de almacenamiento de semillas:
ortodoxas, intermedias y recalcitrantes. De hecho, se
puede hacer la pregunta: ;en las semillas de arboles
tropicales a qué grado el secado de maduracién a
bajos contenidos de humedad (semillas ortodoxas)
es un atributo obligado o facultativo?. Las semillas de
muchas especies de arboles de los bosques
tropicales humedos son recalcitrantes y listas para
germinar al caerse al suelo siempre que haya
humedad disponible (varias Dipterocarpeas tales
como: Dipterocarpus grandiflorus, Hopea ferrea,
Shorea spp.), mientras que algunas de las especies
como Podocarpus macrophyllus, y especies de
mangles como Rhizophora germinan en el arbol
madre. Las semillas de estas especies tienen la
longevidad mas corta y completan sus procesos de
germinacién muy rapidamente. Contrariamente,
algunas semillas recalcitrantes en Africa germinan
muy lentamente (Ej. Bersama abyssinica alcanza un
45% de su germinacién después de 7 semanas y
70% después de 10 semanas de haberse sembrado).
Se ha reportado que la germinacién mas lenta de
semillas recalcitrantes alcanzé 12% 2 meses
después y 70% 3 meses después de la siembra.
(Msanga, 1998). Ver también Figura 1, que
demuestra graficamente estos aspectos.

En la region subtropical de Taiwan, las semillas
recalcitrantes de varias especies de arboles como
Beilschmiedia erythophloia, Cinnamomum
subavenicum, Litsea acuminata, Neolitsea
variabillima y Podocarpus nagi requieren tratamiento
frio-himedo para maxima germinacion (Lin, 1994).

Para semillas de especies de arboles ortodoxas no
latentes como Acacia drepanolobium, Albizia
anthelmintica, =~ A.  tanganyicensis,  Eucalyptus
camaldulensis Den, E. globulus, E. muculata, E.
paniculata, Gliricidia sepium, Samanea saman y la
mayoria de las especies recalcitrantes, la
germinacion usualmente se completa entre 3 y 14
dias. Las semillas de otros arboles tropicales como
Faidherbia, Cassia y Delonix tienen una latencia
impuesta por la testa de la semilla y requieren un
tratamiento de escarificacion fisico o quimico para
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vencer su latencia. Esto permite que tanto el agua
como el oxigeno, o ambos entren en las semillas y
permitan que el embrion venza la restriccion
mecanica de tejidos circundantes. Latencia impuesta
por la testa de la semilla es la causa principal de
muchos problemas de germinacion de semillas de
arboles tropicales y se discute mas adelante en la
seccion titulada Pretratamientos para Vencer la
Latencia.

POLIMORFISMO DE SEMILLAS

Por lo general, la distribucion de frecuencia del
tamano y forma de semillas de plantas individuales o
poblaciones es una distribuciéon continua, normal o
sesgada. En plantas que muestran polimorfismo de
semillas, se ven dos 0 mas patrones de distribucién
claramente definidos (Harper et al., 1970). Atributos
como tamafo, forma, latencia de la semilla, o
estructuras internas son algunas de las formas como
puede manifestarse el polimorfismo.

Por ejemplo, se han observado tres tipos de semillas
en la leguminosa Ononis sicula del desierto israeli,
cuyas semillas son polimérficas en color, tamafio,
peso y permeabilidad de agua. Las especies
sudamericanas de Ormosia producen semillas rojas y
bicolores (negras y rojas), cuya produccidon parece
variar mucho. Mientras que las semillas rojas son
susceptibles a ataques de bracidos, las semillas
bicolor son altamente tdxicas y rara vez son atacadas
por brucidos (Van Staden et al., 1989).

Los cambios de color de la testa, con frecuencia,
estan asociados con el comienzo de impermeabilidad
durante la maduracion de la semilla y hay evidencia
que el color de la testa esta controlado por un solo
gen (Egley, 1989). EI valor adaptativo de este
polimorfismo es claramente evidente: se ha visto que
las semillas anaranjadas de Platylobium formosum
son menos latentes que las semillas negras cuando
se estudiaron por dos afos consecutivos (Morrison et
al., 1992).

Estos investigadores también estudiaron los patrones
de latencia de algunas especies leguminosas
comunes de Australia, y mostraron que el peso y
volumen de la semilla estaban significativamente
relacionados con las propiedades de semillas no
latentes. Se distinguieron tres grupos: aquéllas con
una fraccién relativamente pequefa no latente en la
madurez (0 a 10%) que se mantuvo a través del
tiempo; aquéllas con una fraccion relativamente
grande no latente (10 a 40%) que mantuvieron
latencia a través del tiempo, y aquéllas que poseian
una fraccion relativamente pequefa no latente cuya
latencia disminuyé con el tiempo. Todavia debe
determinarse hasta qué punto los patrones

mencionados anteriormente son evidentes en
especies de arboles tropicales. La presencia de dos o
mas tipos de semillas distintos en frutos esta bien
documentada en especies herbaceas, Ej. Xanthium
(Harper et al., 1970). Augspurger y Hogan (1983) han
indicado que Lonchocarpus pentaphyllus tiene frutos
indehiscentes maduros que pueden contener uno,
dos y tres (rara vez cuatro) semillas aladas; mientras
que esto tuvo claras implicaciones para la dispersion,
la influencia en la germinacion todavia se desconoce.
También se indicaron nimeros variables de semillas
por fruto para Platypodium elegans, Dalbergia retusa
y Pterocarpus rohrii, pero, por otra parte, no hay
evidencia clara de cémo este polimorfismo puede
influir sobre la germinaciéon. Es bien sabido que
diferentes tamafios de semillas pueden mostrar
diferencias marcadas en la germinacién: semillas
grandes y de tamafo mediano de Syzgium cumini
dieron mejor germinacion que las semillas mas
pequefas (Ponnamal et al., 1992); el tamafio de las
semillas no influy6é en el porcentaje de germinacion
en Virola koschnyi, aunque las semillas grandes
produjeron plantulas mas vigorosas (Gonzalez,
1993).

A veces el patron observado no es completamente
consistente. Roy (1985) mostré que aunque el indice
de germinacion para semillas pequefias de Albizia
lebbeck (L.) Benth. fue mayor que para semillas
grandes, el porcentaje actual de germinacion y el
vigor de las plantulas fueron mayores para semillas
mas grandes. Esto contrasta con otro estudio (Prem
Gupta y Mukherjee, 1989) donde se concluye un 62%
de germinacién para semillas grandes (0.1 g) de A.
lebbeck comparado con 74% para semillas pequefas
(0.08 g).

La germinacion de tres clases de peso de Acacia
melanoxylon R. Br. (fluctuando entre 0.0099 a 0.021
g) varié de 55% para semillas livianas a 95% para las
semillas mas pesadas (Gomez Restrepo y Piedrahita
Cardona, 1994).

MADUREZ DE LA SEMILLA Y MANEJO
POST-COSECHA

Ademas de las caracteristicas heredadas
comentadas con anterioridad que pueden influir en la
germinacioén, hay influencias y factores ambientales
bajo el control de los cientificos en semillas que
quedan incluidos en este apartado. Algunos de éstos
han sido identificados como: condiciones ecoldgicas
del arbol madre, fecha de recoleccion de las semillas,
calidad y  tratamiento de las semillas,
almacenamiento de las semillas (tratado en el
capitulo 3 de este volumen) y pruebas de
germinacién de semillas. Todas las semillas,
ortodoxas o recalcitrantes, requieren una recoleccién
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oportuna al momento de su madurez o incluso antes,
luego el manejo cuidadoso desde la recoleccion
hasta el almacenamiento para obtener una mayor
calidad fisica y fisioldgica. Sin embargo, se ha
observado una amplia gama de patrones
reproductivos en arboles tropicales. Los patrones de
floraciéon y fructificacion pueden ser continuos y
predecibles; mostrando alguna estacionalidad
(usando factores ambientales como fotoperiodo,
temperatura y sequia); o ser un tanto irregular. En
dipterocarpeas se ha indicado que la floracion y
fructificacion pueden ocurrir una vez cada 2 ¢ 3 afios,
y en algunas especies puede ocurrir solamente cada
11 anos (Jansen, 1974); solo algunas veces un tercio
de la poblacion forestal puede semillar a un mismo
tiempo (Turner, 1990). Ademas, el numero de flores
que se desarrollan en frutos maduros puede variar
enormemente, no solamente de una manera
especifica para la especie sino también de un afio a
otro. Aborto de flores y frutos puede ser considerable.
Por ejemplo, en Ceiba pentandra menos de 0.1% de
las flores maduran en el fruto, y solo 10% de los
frutos una vez iniciada la madurez (Stevenson,
1981). Hace tiempo que se sabe que semillas
inmaduras o no completamente secas afectan la
germinacién y el vigor de las semillas, y el escoger
un momento O6ptimo para recoleccion es, con
frecuencia, un requisito entre varios factores. Si la
floracién y fructificacion son lentos, ningiin momento
de cosecha proporcionara semillas de una madurez
uniforme. Mahedevan (1991) informé que variaciones
en fructificacion y maduracion de la semilla de arbol a
arbol en Acacia nilotica, Albizia lebbeck y Azadirachta
indica reforzaba el argumento en contra de un solo
tiempo de recoleccion. Influencias genéticas
marcadas también pueden operar, como se ve en las
pruebas de procedencia de Acacia mangium de 20
localidades, que produjeron variaciones amplias en
caracteristicas y produccion de semillas
(Bhumibhamon et al., 1994).

Con frecuencia, caracteristicas como el color del fruto
y del ala pueden proporcionar indicadores utiles de la
madurez y germinacion de la semilla. Para Gmelina
arborea, frutos amarillos y amarillo-verdosos dieron
una germinacion mas alta que los frutos verdes
(Mindawati y Rohayat, 1994), mientras que en
Shorea pinanga y S. stenoptera, la recoleccién de
frutos con alas completamente pardas presenté una
germinacion final mucho mayor (Masano, 1988). Las
condiciones mas Optimas para la cosecha fueron
presentadas por el estudio de Kosasih (1987) en
Shorea ovalis. Cosechas realizadas en las semanas
9, 10 y 11, tiempo durante el cual ocurrieron cambios
en la testa, mostrando 13, 25 y 93% de germinacion,
al igual que una germinacion mas rapida. Se han
reportado sefias externas de madurez del fruto y
técnicas de manejo de post-cosecha apropiadas para

18 especies de arboles de Colombia, dentro de las
cuales se incluyen  Bombacopsis  quinata,
Calophyllum  mariae, Cordia  allodorata, C.
gerascanthus, Didymopanax morotonii, Jacaranda
copaia, Tabebuia rosea, Virola spp. y Zanthoxyllum
tachuelo (Trivino et al., 1990).

La posibilidad de un ataque de insectos existe en
cualquier etapa de la produccion de semillas, y
depredacion de semillas por insectos causa la
abscisién selectiva de frutos jévenes. Un rodal de
Cassia grandis abort6 el 95% de frutos iniciados,
81% de los cuales tenian dafio ocasionado por
insectos (Stevenson, 1981). Para informacion
especifica sobre ataque de insectos a las semillas
ortodoxas durante almacenamiento, se recomienda
referirse Howe (1972), mientras que Birch y Johnson
(1989) tratan sobre la depredacion de semillas
especificamente en las leguminosas. Estudios de
campo indican que las semillas pueden ser
sometidas a ataque por temporadas, especialmente
en el periodo cumbre de maduracion. Hay
informacion disponible sobre el ataque de gorgojos a
dipterocarpeas (Khatua y Chakrabati, 1990; Kokubo,
1987). El ataque de gorgojos post-fertilizacion a
Syzgium cormiflorum fue reportado con un valor
superior al 70% (Crome e Irvine, 1986). Algunas
veces el ataque de insectos se limita a los tejidos
carnosos externos y ocasiona poco dafio (Eusebio et
al., 1989). La mortalidad de la semilla de 30 a 35%
para Virola nobilis una vez realizada la dispersion,
fue referida al ataque de insectos (Howe, 1972),
mientras que una cifra de 25% se presenté para
frutos de Ocotea tenera en el arbol padre
(Wheelwright, 1993).

Algunas veces se presentan ataques de Bruchus
spp. a los frutos en el campo y se les trae al
almacenamiento en las semillas maduras. Los
ataques a Acacia spp. han sido bien documentados
de manera especifica (Hedlin y Eungwijarnpanya,
1984), mientras que el género Caryedon esta
propenso a atacar Combretum, Cassia y Acacia spp.
(Howe, 1972). Eungwijarnpanya y Hedlin (1984), y
Abdullah y Abulfatih (1995) han reportado el dafo
ocasionado por insectos en especies de Acacia,
Albizia, Bauhinia, Cassia, Dalbergia, Dipterocarpus,
Shorea y Tectona. Johnson y Siemens (1992) han
indicado ataques de brucidos a Acacia farnesiana y
Pithecellobium saman en Ecuador y Venezuela,
mientras que Howe et al. (1985) observaron un
ataque a grande escala a las semillas de Virola
surinamensis por gorgojos Conotrachelus alrededor
de arboles que estan dando frutos. En algunos
casos, elementos toxicos en la semilla pueden limitar
significativamente la depredacién de la semilla por
insectos, como Pentaclethra. Leguminosas lefiosas
de Centroamérica forman dos grupos naturales por
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peso de semilla: el peso medio de semilla de 3 g en
23 especies que tienen elementos toxicos en la
semilla y no son atacados por la larva del escarabajo
brucido, y el peso medio de semilla de 0.26 g en 13
especies que son atacadas por los escarabajos
brucidos (Harper et al., 1970).

Las interacciones entre el dafio por insectos y
hongos, en algunos casos puede operar
conjuntamente. Se encontré que el dafo fluctuaba
entre 50% en noviembre y mas de 70% en febrero
para las semillas de Albizia lebbeck recolectadas en
Madhya Pradesh (Harsh y Joshi, 1993). Un informe
general sobre hongos de semillas puede encontrarse
en Baker (1972) y Mittal et al. (1990). Tanto las
semillas recalcitrantes como ortodoxas, albergan
hongos, lo cual puede tener un impacto serio en la
germinacién. Mycock y Berjak (1990) examinaron
siete especies de cultivo recalcitrantes y encontraron
en todas un espectro de contaminantes fungosos; la
proliferacion de hongos se agravd con el
almacenamiento. También fueron evidentes los
hongos en las semillas ortodoxas de las especies de
arboles tropicales de Albizia, Cedrela,
Entandrophragma, Gmelina, Khaya, Leucaena,
Maclura, Terminalia y Triplochiton (Gyimah, 1987).
Se encontré una diversa y abundante microflora
asociada con seis especies de Eucalyptus
investigadas por Donald y Lundquist (1988).
Tratamientos de agua caliente (50°C), esterilizaciéon
superficial (10% de hipoclorito de sodio), o
tratamiento fungicida (Captan) fueron efectivos para
reducir los hongos y aumentar la germinacion. El
tamizado fisico solo, por medio del cual se quité la
cascarilla fina de lotes de semillas, pudo reducir la
contaminacion por hongos de manera considerable.
Bajo condiciones de campo, se vid que las hormigas
ejercen un efecto positivo en la germinacion de la
semilla en Hymenaea courbaril al quitar pulpa
carnosa y pulpa infectada con hongos (Oliveira et al.,
1995). Mas detalles sobre la patologia de la semilla
se pueden encontrar en el capitulo 6, por Old et al.
Generalmente se recolectan frutos recalcitrantes
antes que alcancen su completa madurez debido a
su corto periodo de recoleccidon. Por consiguiente,
deben manejarse con mucho cuidado
transportandolos y procesandolos para limitar el
ataque de hongos y de insectos y para aumentar al
maximo la germinacion. Se ha reportado el efecto del
manejo de post-cosecha en la calidad de origen de la
semillas recalcitrantes de Azadirachta indica
(Poulsen, 1996). Se sabe desde hace mucho tiempo
que las semillas inmaduras o procesadas
inadecuadamente afectan su germinacion y vigor. La
recoleccion de frutos/semillas del suelo es
conveniente y econdmico, pero por lo general, resulta
en semillas de baja calidad si no se escoge el tiempo
adecuadamente (Willan, 1985). En Brasil, se ha

hecho hincapié en reducir el tiempo de transporte de
los frutos de Gmelina arborea en costales para
prevenir pérdidas en germinabilidad (Woessner y
McNabb, 1979). Willan (1985) indicé que los factores
criticos para frutos recalcitrantes son ventilacion,
temperatura, contenido de humedad, practicas en el
vivero y manejo cuidadoso durante el transporte a
distancias largas.

El procesamiento de frutos carnosos requiere la
extraccion oportuna para evitar la fermentacion.
Todos los frutos recalcitrantes deben secarse en la
sombra y con buena ventilaciéon. Las semillas de
algunas especies recalcitrantes como Bersama
abyssinica y Trichilia emetica requieren 4 dias de
maduracion post-cosecha antes de ser procesadas
(Msanga, 1998). Shorea siamensis y S. roxburghii
también requirieron un periodo de maduracion
(Panochit et al., 1984, 1986), al igual que Persea
kusanoi, Neolitsea acuminatissima y Cinnamomum
philippinise (Lin, 1994; Lin et al., 1994). El manejo es
especialmente critico para germinar frutos/semillas
intermedios y recalcitrantes que requieren secado
lento bajo sombra y a temperaturas frescas (Ej.
Swietenia  macrophylla), luego lavandolos vy
macerandolos a fin de remover los tejidos (pulpa).
Esto algunas veces puede ser dificil, especialmente
en especies de semillas pequefas, que permitan
distinguir entre semillas completamente desarrolladas
o semillas incompletas en su llenado. La separacién
por densidad, utilizando soluciones de glicol de
polietileno o carbonato de potasio, proporciona una
manera conveniente de realizar la separacién entre
las que “flotan”, las que se ‘hunden” y los
desperdicios (Hurley et al., 1991; Tsuyuzaki 1993).

PRETRATAMIENTOS PARA VENCER
LA LATENCIA

La latencia en las semillas de arboles tropicales y
subtropicales es predominantemente impuesta por la
testa. Varios tratamientos efectivos y practicos se
han desarrollado para romper esta latencia. Cortar,
remojar en agua caliente, y escarificacion fisica o con
acido se han utilizado con buenos resultados con las
semillas de muchas especies leguminosas de origen
tropical y subtropical.

El papel de la testa de regular la imbibicién es bien
conocido en leguminosas, y las diferencias en
permeabilidad de la testa que resultan de factores de
maduracién, dafno mecanico durante la cosecha, o
tratamientos de escarificacion pueden interferir
negativamente con la germinacion causando dano de
imbibicién (Powell y Matthews, 1979, 1991). En la
leguminosa tropical Calopogonium mucunoides,
utilizada como forraje, el patrén de absorcion de agua
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fue caracteristico para cada lote individual de
semillas, y se asociaron tasas mas altas de
imbibicién con semillas de calidad mas baja (Souza y
Marcos-Filho, 1993).

ESTRUCTURA DE LA TESTA DE
LEGUMINOSAS

Las propiedades impermeables de la testa de
leguminosas al agua o gases, y su propiedad de
proporcionar una restriccion mecanica al embrion, se
consiguen por medio de una combinacion de
propiedades estructurales y/o quimicas, las cuales se
han aclarado en estudios anatémicos vy
ultraestructurales. Mientras que la testa se ve como
un impedimento para una germinacion uniforme y
rapida, se debe recordar que la testa, no obstante,
cumple las funciones criticas de regular la absorcién
de agua, de proporcionar una barrera contra la
invasion de hongos y reducir el escape del embrion
durante la imbibicion. Como Hanna (1984) indicd,
lamentablemente la mayoria de las investigaciones
se han dedicado a encontrar los mecanismos que
mejoran la germinacion en lugar de determinar los
mecanismos implicados en el proceso.

Aunque el tema se ha investigado extensamente por
mas de cuatro décadas (Bhattacharya y Saha, 1990;
Dell, 1980; Hyde, 1954; Maumont, 1993; Serrato-
Valenti et al., 1995), es quizas necesario el integrar
los resultados de todos estos reportes en un solo
documento. Una reciente resefia util en este tema es
aquélla de Egley (1989).

La figura 3 muestra algunas caracteristicas
relevantes de la testa de leguminosas. Es importante
recordar que mientras que la impermeabilidad se ve
en las tres familias de leguminosas, hay muchas
diferencias, y no todas las leguminosas
necesariamente tienen una latencia significativa
impuesta por la testa (ver cuadro 2). Las semillas
frescas de Gliricidia y Xylia germinaron facilmente (lji
et al,, 1993), y aunque las semillas de Hymenaea
courbaril mostraban testas duras, se ha reportado
buena germinacién a 23°C en tierra, sin ningun
tratamiento de escarificacion. Situaciones de
desarrollo durante el secado de maduracion tardia
son criticas para la adquisicidon de impermeabilidad.
Todos los sitios que se abrieron durante el desarrollo
temprano, como el hilo, micrépilo y poro de la calaza
se cierran herméticamente durante las etapas tardias
del secado de la semilla. A un contenido de agua de
20% y més bajo, se considera que la epidermis de la
testa se vuelve marcadamente impermeable.

La cuticula de la superficie de la semilla es la primera
linea de impermeabilidad, aunque ya no se le

considera como la principal o la Unica barrera contra
la entrada de agua. Debajo de la cuticula se
encuentran lineas de células columnares, con
paredes gruesas y muy apifiadas (células en
empalizada o de Malpighi), que encierran
completamente el embrién con la excepcion del hilo,
el micropilo y el poro calazal; se considera que estas
células juegan un papel principal en evitar el ingreso
del agua. Durante las etapas finales del secado de
maduracion, el encogimiento de la semilla intensifica
el proceso de compresion de estas células, y la
oclusion de sus lumenes, junto con la impregnacién
de la pared con sustancias como suberina.
Tipicamente el hilo es responsable por el secado
adicional de la semilla, actuando como una valvula
higroscopica cerrandose a una humedad atmosférica
relativamente alta (hr), asi limitando la absorcién de
vapor de agua. Asimismo, abriéndose cuando la
humedad relativa atmosférica es baja, el hilo permite
mas pérdida de agua de la semilla. Se piensa que las

tensiones diferenciales entre las células en
empalizada y contra-empalizada causan el
movimiento hiliar (Fig. 3D). Las leguminosas

Caesalpinoideae y Mimosoideae generalmente
carecen de un hilo complejo como el visto en las
Papilionoideae, y asi el sistema de regulacién del
agua necesita mas clarificacion. Debajo de las
células de Malpighi a veces hay una capa corta y
gruesa de células hipodermas “reloj de arena” con
paredes engrosadas (Fig. 3A), pero esto no es
universal, y a veces se ven células de mesdfilo
comprimidas (Figs. 3B y 3C).

Estas células, que pueden tener capas pécticas
gruesas o duras, también han sido implicadas en la
restriccion de la absorcion o el movimiento del agua.
Las células internas “reloj de arena” son el ultimo tipo
de células en testas de leguminosas “comunes” (Fig.
3A), pero en otros géneros se pueden ver otras
células, como por ejemplo el tejido resinoideo de
Pithecellobium (Fig. 3C).

Las células “reloj de arena” no se desarrollan debajo
de la region del tapdn estrofiolar (también llamada
lente), y algunas veces las células con paredes
delgadas del parénquima crean un punto natural de
debilidad (Ej. Albizia y Acacia). También se han
indicado otro tipo de células aqui, como las “células
blancas” de Leucaena leucocephala (Serrato-Valenti
et al., 1995) y éstas pueden ser importantes en los
primeros aspectos del movimiento de agua entrando
a la semilla. Las células de Malpighi largas y
angostas en la region estrofiolar (lente) tienen mayor
tendencia a partirse cuando se les somete a
calentamiento, tratamientos fisicos o0 quimicos,
aunque la manera exacta de la ruptura del lente
parece ser especifica en leguminosas. La ruptura
irreversible del lente es comun en las leguminosas
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Mimosoideae, pero no en las Papilionoideae; el
fasciculo vascular bajo del lente y su asociaciéon con
la ruptura de la testa deben considerarse en el
proceso total. La “expulsidon” de células de lente es
caracteristica de Albizia dada un tratamiento de calor
comparado con un levantamiento mas controlado en
Acacia. Finalmente, la apertura de la calaza, que
puede ser desde el punto de vista geografica
totalmente distinta del hilo, puede perder su depdsito
sellante o puede descomponerse naturalmente;
subsecuentemente la absorcion de agua puede
provocar expansion celular diferencial y pandeo de
las capas de la pared de la testa.

Con frecuencia, una vez que la testa se ha roto y que
se da la imbibicion, la germinacién todavia puede
dafarse. Esto se ha atribuido (pero no comprobado)
a aspectos hormonales y a los requisitos para otras
senales de germinacion (Ej. luz). Frecuentemente, el
obscurecimiento (reacciones de tipo taninico),
asociadas con el secado de maduracién, juega un
papel en el proceso de impermeabilizacion. Se
desconoce hasta qué punto es éste un
acontecimiento de desarrollo regulado que ocurre a
un contenido de agua especifico particular (como las
proteinas LEAs) o es solamente una respuesta
“desesperada” asociada con la pérdida final de
integridad celular. El proceso muestra paralelos
sorprendentes con la polimerizacién de radicales
libres de ligninas (y suberinas) iniciada por
peroxidasa vista en la diferenciacion del vaso de
xilema (Fukuda, 1996; McCann, 1997). Hay evidencia
que la velocidad del secado de maduracion puede
influir en las propiedades de la testa (Egley, 1989), y
por tanto, sobre la latencia impuesta por ésta. Se han
encontrado sustancias nutritivas, citoquininas y acido
abscisico como elementos adicionales implicados en
el desarrollo de la testa (Egley, 1989).

TRATAMIENTOS PARA ROMPER
LA LATENCIA IMPUESTA POR LA
TESTA

CORTE

Comprende el cortar la semilla en el extremo distal
(cotiledonario) con un instrumento afilado como un
escalpelo, hoja de afeitar o un cortaufas grande.
Este tratamiento es practico para atender pequefias
cantidades de semillas con propdsito de prueba o de
investigacion, pero toma mucho tiempo y es
laborioso.

Se ha encontrado que es eficaz para liberar la
latencia de Acacia ftortilis, A. seyal, Albizia
gummifera, Brachystegia spiciformis, Delonix elata,
Faidherbia albida, Leucaena leucocephala,

Maesopsis eminii y Terminalia spp. (Msanga, 1998;
Wolf y Kamondo, 1993).

REMOJO EN AGUA

Este es el tratamiento mas simple que porporciona a
las semillas un inicio temprano en el proceso de
germinacién. Tiene efectos no solamente en la
activacion de las enzimas y movilizaciéon de reservas
sino también en el ablandamiento de testas duras y
el lavado de inhibidores quimicos. Se ha reportado
que remojar en agua por 2 a 48 horas mejora la
germinaciéon de las semillas de muchas especies de
arboles tropicales como Acacia mearnsii, A.
melanoxylon, A. nilotica, Adenanthere mirosperma,
Albizia amara, A. procera, Grevillea robusta, Trewia
nidiflora y Pinus caribaea (Matias et al., 1973). Se
encontré que el remojo aireado en agua fria por 28
dias a 1.1°C fue eficaz en romper la latencia
moderada y en aumentar la germinacion de semillas
de Pinus taeda (Barnett y McLemore, 1967). En
contraste, Andressen (1965) encontré que el remojo
en agua fria destilada a 3°C por 7 a 14 dias
disminuyé la germinacion de semillas de Pinus
strobiformis del norte de Arizona y el norte de Nuevo
México. La experiencia del Laboratorio del Este de
Pruebas de Semillas de Arboles del Servicio Forestal
del Departamento de Agricultura de los Estados
Unidos indicd que periodos largos de remojo (7 a 14
dias) aparentemente son daninos para las semillas
de coniferas a menos que se remojen en agua
aireada (Swofford, 1965).

Se ha estudiado el alternar el remojo y el secado de
semillas agricolas como un tratamiento para mejorar
la germinabilidad y aumentar la productividad de la
cosecha (Basu y Pal, 1980; DasGupta et al., 1976).
Yadav (1992) investigd la influencia de varios
tratamientos de remojo-secado en el desarrollo
posterior de Tectona grandis en plantaciones. La
germinacién fue mas rapida para tratamientos de
remojo y secado alternados, mientras que la
germinacioén total mas alta ocurrié de 6 a 8 dias de
remojo ininterrumpido. Tratamientos de remojo de 10
a 12 dias fueron dafinos para la germinacion, y las
semillas que recibieron los tratamientos de remojo-
secado dieron mejor germinacion que el control. Los
resultados mencionados anteriormente  fueron
completamente corroborados por un estudio anterior
con T. grandis que mostrd6 que tratamientos de
remojo-secado alternados de 12 horas por 1 mes
mejoré la germinacion para 36 procedencias de
semillas.
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Figura 3. Detalles morfolégicos microscopicos y macroscopicos de algunas semillas y testas de leguminosas: (A) Acacia galpinii,
(B) Inga acreana y (C) Pithecellobium cochleatum (Reproducido de Maumont, 1993); (D) Seccién a través de la regién hiliar de
Lupinus arboreus (Reproducido de Hyde, 1954); secciones medias longitudinales a través de las regiones rafe-antirafe de (E)
Acacia farnesiana y (F) Schotia brachpetala (Reproducido de van Staden et al. 1989). Abreviaciones: pl. = pleurograma; e.m. =
estrato de mucilago; l.c. = linea clara; c.e.r.= células externas “reloj de arena”; c.M. = células de Malpighi; mes = mesofilo; c.i.r. =
células internas “reloj de arena”; t.r. = tejido resinoso; f.h. = fisura hiliar; p. = palisada; c.c. = capa contra-palizada; e.p.= epidermis

de palizada; e = esponjoso (mesoéfilo); b.t. = barra traqueidal.

La mayoria de las semillas germinaron en un solo
brote, pero para cinco fuentes, se observaron de dos
a tres brotes sucesivos con intervalos de 9 a 10
meses (Bedell, 1989). Aparentemente, como lo
indicaron Berrie y Drennan (1971), este tratamiento
fue extensamente analizado por Kidd y West. Ellos
indicaron que tratamientos de remojo y secado
pueden tener efectos diversos sobre la germinacion
dependiendo de la velocidad del secado, la especie
analizada y la duracién del remojo. Berrie y Drennan
(1971) encontraron que el efecto benéfico del
tratamiento fue el adelantamiento del inicio de la
germinacioén, debido probablemente a leves cambios
en la cubierta de la semilla y también a la iniciacion
de eventos metabdlicos que podrian resistir el

secado. Ellos afirmaron que habia poco efecto
dafino del secado si se llevaba a cabo antes de
haberse iniciado Ila division celular y el
agrandamiento, pero algunos de los cambios
quimicos causados por el remojo no pueden ser
invertidos a la condicion de semilla seca original por
medio del secado. Cuando el crecimiento del
embrién es aparente, usualmente algun dano al
embrion resultara debido al secado. Todavia no se
comprende bien la base fisiolégica de los efectos
benéficos del tratamiento de remojo y secado (Basu
y Pal, 1980).
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Basado en los resultados de la investigacion de Basu
y Pal (1980) con semillas de cultivos agricolas, el
efecto del remojo y el secado era principalmente
profilactico; lo cual pareciera ser capaz de eliminar la
causa de la subsecuente degradacién de la semilla
mas bien que reparar el dafio ya causado a los bio-
organelos. Sin embargo, este tratamiento de semilla
interesante merece mas estudio.

REMOJO EN AGUA CALIENTE

Este tratamiento consiste en remojar las semillas en
agua de 40 a 100°C dependiendo de la especie y del
grosor de la testa, por un periodo de tiempo
especifico o hasta que el agua hirviendo se enfrie a
temperatura ambiente. Por ejemplo, las semillas de
Celtis  africana, Cordia  sinensis  (semillas
almacenadas), y Melia volkensii requieren ser
remojadas en agua a 40°C y luego enfriarse a
temperatura ambiente. Para Acacia nilotica y
Tamarindus indica, se encontré6 que echar agua a
80°C sobre las semillas en un recipiente, y luego
remojarlas por 24 horas fue eficaz (Albrecht, 1993).
Se ha informado que echar agua a 100°C sobre las
semillas de Adansonia digitata, Calliandra calothyrus
y Sesbania sesban, con remojo continuo conforme se
enfriaba el agua por 24 horas era eficaz para romper
la latencia impuesta por la testa (Albrecht, 1993). En
contraste, un remojo breve en agua a 90°C por 1
minuto resulté en buena germinacion de semillas de
Acacia mearnsii y A. melanoxylon (Albrecht, 1993),
mientras que 30 segundos de remojo en agua
hirviendo venci6 la latencia impuesta por la testa de
semillas de Acacia mangium (Bowen y Eusebio,
1981). Este tratamiento es el método mas rapido,
barato y simple para liberar la latencia impuesta por
la testa de muchas especies tropicales en
reproducciones masivas.

ESCARIFICACION CON ACIDO

Este tratamiento es eficaz y practico para romper la
latencia impuesta por la testa de muchas especies
tropicales, pero no se usa comunmente debido a su
costo, el riesgo y precauciones de seguridad
implicadas. El tratamiento requiere remojar las
semillas en acido sulfarico a 95% de pureza (1.84 de
gravedad especifica) en un envase resistente al
acido como plastico grueso, por diversos periodos
dependiendo de las especies, vaciando el &acido
sobre una malla, para posteriormente lavar y secar
las semillas. El &cido vaciado puede ser usado
nuevamente. La eficacia del tratamiento puede
juzgarse por el alto porcentaje de semillas hinchadas
y su apariencia opaca y deshuesada (Bonner et al,,
1974). Segun Swofford (1965), para la aplicacion
correcta de escarificacion con &cido, el contenido de
humedad de la semilla debe ser menor al 10% dado

que un contenido de humedad mas alto hace la
accion del acido sulfurico mas violenta, con posible
dafo a la semilla.

La escarificacion con acido puede aplicarse a
temperatura ambiente o en una condiciéon de calor
(70°C) (Tietema et al., 1992). El momento oportuno
para este tratamiento es critico, ya que el periodo de
remojo y el lavado después del remojo tienen que ser
controlados con precisiébn para evitar dafio a las
semillas. El cuadro 3 proporciona detalles de
periodos de tratamientos de escarificacion con acido
para algunas especies de arboles tropicales de la
literatura publicada.

REMOJO EN UNA SOLUCION DE AGUA
OXIGENADA

Las semillas remojadas en 5 a 30% de H,O, por 30
minutos redujo eficazmente microflora en semillas y
estimuld la germinacion de Vangueria infausta
(Msanga y Maghembe, 1989) y Albizia schimperana
(Msanga y Maghembe, 1986). Para una mejor
germinacién de semillas de alcanfor (Cinnamomum
camphora), éstas deben remojarse en 15% de H,0,
por 25 minutos (Chien y Lin, 1996).

ESCARIFICACION FiSICA

Este tratamiento puede lograrse manualmente, para
cantidades pequefas de semillas para fines de
pruebas de laboratorio o investigacion, o con equipo
mecanico como la “pistola de semillas” (Mahjoub,
1993; Poulsen y Stubsgaard, 1995; Msanga, 1998),
el escarificador mecanico Forberg (Piotto, 1993) o el
mezclador de cemento (Albrecht, 1993). Cuando se
necesitan pequefas cantidades de semillas, el
“‘quemador incandescente” o “alambre caliente” es un
aparato eficaz y eficiente para muchas semillas
tropicales (Poulsen y Stubsgaard, 1995; Msanga,
1998). Cuando se requieren grandes cantidades de
semilla para reproducciones masivas, se ha indicado
también que usar una “pistola de semillas” fue eficaz
y eficiente (Mahjoub, 1993; Poulsen y Stubsgaard,
1995; Msanga, 1998).

Un molino comercial forrado con papel de lija fue
utilizado por Todd-Bockarie et al. (1993) para
escarificar uniformemente las semillas de Cassia
sieberiana y producir una germinacion
uniformemente alta, igual a la del tratamiento con
acido  sulfurico. Se  observaron diferencias
significativas entre arboles padres en cuanto a los
mejores pretratamientos utilizados (cuadro 4). Como
Gosling et al. (1995) han indicado, que no existe un
verdadero consenso real en cuanto a lo que
constituye el “mejor” método de pretratamiento;
variacion biolégica intrinseca entre especies, lotes de
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semillas y semillas individuales es indudablemente
responsable de mucho de esto. Tratamientos con

Leucaena leucocephala y Parkinsonia aculeata. El
calor seco (60 a 100°C), en general es un método

acido sulfurico tuvieron éxito en mejorar la poco usado, siendo efectivo en 68% de pruebas de
germinaciéon de las 20 especies leguminosas especies, mientras que escarificacion mecanica fue
examinadas incluyendo Acacia albida, Albizia efictiva para 90% de las especies examinadas.

lebbeck, Caesalpinia decapetala, Delonix regia,

Cuadro 3. Algunos Pe;iodos de Tratamiento de Escarificacion con Acido Recomendados para Romper Latencia Impuesta por la
Testa en Especies de Arboles Tropicales.

Especie Condicion Periodo de Referencia
de Acido Tratamiento (min

Acacia auriculiformis R 30 Pukittayacamee, 1996
A. burkei H 4 Tietema et al., 1992
A. erioloba R 3 Tietema et al., 1992
A. hebeclada R 120 Tietema et al., 1992
A. karroo H 2 Tietema et al., 1992
A. nilotica R 5-75 Zodape, 1991
A. nilotica H 9 Tietema et al., 1992
A. tortilis R 90 Tietema et al., 1992
Albizia procera R 15 Pukittayacamee, 1996
A. lebbeck R 5-75 Zodape, 1991
Burkea africana R 40 Tietema et al., 1992
B. racemosa R 5-75 Zodape, 1991
Celtis africana R 5 Tietema et al., 1992
Cassia siamea R 15 Kobmoo y Hellum, 1984
C. nodosa R 20
C. fistula R 20
Leucaena leucocephala R 20-60 Cruz et al., 1995
Parkinsonia aculeata R 5-75 Zodape, 1991
Peltophorum africanum R 60 Tietema et al., 1992
P. lasyrachi R 15
P. pterocarpum R 30 Pukittayacamee et al., 1996
Terminalia brownii R 60 Specht y Schaefer, 1990

R= temperatura ambiente H= calentado a 70°C

Una ventaja especialmente prometedora del uso de
la técnica de escarificacion con acido se ha indicada
recientemente (Duguma et al., 1988; Some et al,
1990; Todd-Bockarie et al., 1993). Esto implica
escarificacion con acido, lavado y secado en una
instalacion central, seguido de la distribucion a
viveros y almacenamiento para uso posterior. El
almacenamiento hasta por un afo puede ser posible
para las semillas pre-escarificadas de Acacia albida,
A. nilotica, Bauinia refescens, Parkia biglobosa,
Faidherbia albida, Leucaena leucocephala 'y
posiblemente Cassia sieberiana.

A veces escoger el método puede ser una concesion
entre la intensidad de trabajo y la calidad/cantidad de
semillas. Por ejemplo, Gosling et al. (1995)
concluyeron que mientras que tajar requeria una
labor intensiva, no obstante, producia la germinacion
mas rapida a través de la escala mas amplia de
temperaturas probadas para Leucaena leucocephala.
Tratamientos de agua caliente o hirviendo, aunque
mas faciles de aplicar en volumen, comprometieron
la germinacion, especialmente cuando se condujeron
a temperaturas mas altas. La Figura 4, reproducida
de Gosling et al. (1995), muestra claramente la “isla
angosta” para el rompimiento de la latencia 6ptimo, y
enfatiza fuertemente la interaccion de periodos mas
largos y temperaturas mas altas para producir un

mar” mas grande de tratamientos dafinos de
semillas. En efecto, cualquier tratamiento de calor
debe verse como una forma de envejecimiento
acelerado, sin importar qué tan corta sea la duracion.

ESTRATIFICACION

Esta es una técnica simple, barata y eficaz para
vencer la latencia de semillas de especies de arboles
de clima templado dependiendo del tipo de latencia
de que se trata: se aplica la estratificacion tibia a
semillas que tienen embriones inmaduros; la
estratificacion fria se usa para romper latencia
fisiolégica; y una estratificacién tibia y fria es eficaz
para semillas que tienen embriones inmaduros y
latencia fisioldgica. Estratificacion tibia implica
colocar las semillas en un medio humedo como
arena, aserrin, vermiculita, turba o una mezcla de
dos medios en un envase cubierto a una temperatura
de 20 a 25°C por diversos periodos de tiempo
dependiendo de la especie. En los trépicos, no se
usa comunmente la estratificacion tibia para liberar la
latencia de especies de arboles tropicales, aunque
Msanga (1998) sugiri6 este tratamiento para
Warbugia salutaris, de la cual se cree que tiene una
latencia embrionaria con germinacioén tardia.
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Cuadro 4. Algunos estudios comparativos de Diferentes Métodos de Escarificacion Aplicados a Semillas de Arboles Tropicales.

Especie
Acacia auriculiformis
A. holosericea

Condiciones de tratamiento
Cortar, H,SO,4 15 6 30 min., agua caliente 1-5
min

Referencia
Marunda, 1990

Comentario/respuesta
Germinacién mas alta con corte pero el
crecimiento de las plantulas es mas pobre
que con otros tratamientos.

A. farnesiana Escarificacion con papel de lija: HNO; o | 98% de germinacion Gill et al., 1986
H,SO4: 65-66% de germinacion
Remojo y secado: 64% de germinacion
Control; sin tratamiento: 30-40% de germinacién

A. tortilis, Ninguno (control). Todos los tratamientos dieron un aumento | Omari, 1993

A. craspedocarpa,
A. pachyacra,

A. farnesiana,

A. saligna

Escarificacion mecanica,
tratamiento con agua caliente,
mecanica mas agua caliente.

de 103-186% en germinacion por encima
del control; mecanico mas agua caliente
fue el mejor en general. Se usé benlate;
15°C la mejor condicidn

Albizia lebbeck

Agua caliente 75-100°C, 3 seg. mas 24 hrs
de remojo en agua a temperatura ambiente,
mas 24 hrs. manteniendo una HR alta, mas
siembra directa en el suelo

100% de germinacion Millat-E.-Mustafa, 1989

Cassia fistula, C. glauca, C.
Javanica, C. nodosa, C. sienna

Mecanica, H,SO,, y comparaciéon mediante
escarificacion por el rumen de oveja

Mecanica la mas eficaz en general; H,SO,4
resulté la mejor para C. javanica

Todaria y Negim, 1992

C. bicapsularis, C. javanica, C.
speciosa

H,SO,4 1, 2, 3 hrs:

Agua hirviendo mas remojo durante 8,12,24
hrs:

Escarificacion manual:

54-90% de germinacion Rodrigus et al., 1990

2-12% de germinacion
69-79% de germinacion

C. sieberiana

Amplia gama de calentamiento, solventes
organicos, mecanicos Yy combinaciones-
Corte:

98% H,SOy4, 45 min:

95% EtoH, 9 hrs:

Agua caliente o hirviendo, 2,4,6 min:

Molino comercial:

Control:

Moledor de café:

Todd-Bockarie et al., 1993

93% de germinacion
93% de germinacion
40% de germinacion
0-12% de germinacion
85% de germinacion
2% de germinacion
45% de germinacién

Leucaena  leucocephala, L.
greggqii, Pithecellobium pallens,
P. flexicaulis, Prosopis laevigata

Lima y papel de lija mas H,SO4 10-20 min

Mejor resultado que sélo mecanica Foroughbakhch, 1989

Leucaena leucocephala

95% H,SQOy4, 7 min:

95% H,SOy4, 4 min:

Golpe en una bolsa:

Agua caliente 100°C, 2 seg:
Agua caliente 100°C, 4 seg:

98% de germinacion
99% de germinacion
64% de germinacion
76% de germinacion
82% de germinacion

Passos et al, 1988 (Mas
detalles en Fig. 4; Gosling et
al., 1995)

Control: 73% de germinacion
H,SO4, 1 hr: 77% de germinacion
Terminalia brownii, Control 66% de germinacion Specht y Shaefer, 1990
Corte en forma de V en el extremo de la
radicula: 81% de germinacion
T. spinosa Sin tratamiento Endocarpio mas débil; facil de germinar
T. ivorensis H,SO4 3 hrs mas celulosa por 24 hrs mas | El tratamiento mas eficaz para la testa | Corbineauy Céme, 1993

GA; 5 dias

lignificada

ESTRATIFICACION FRIA

Conocida también como enfriamiento en humedo,
esto implica colocar las semillas en un medio
humedo de arena, aserrin, turba, vermiculita, o
cualquier otro material poroso en un contenedor
cubierto (Ej. bolsa de plastico) a una temperatura de
1 a 5°C por diversos periodos de tiempo
dependiendo de Ila especie. ElI método de
estratificacion fria practicado mas comunmente en
Norteamérica es el llamado “estratificacién desnuda”,
el cual requiere remojar las semillas en agua de grifo
por 24 a 48 horas, vaciar el agua, secando la
superficie de las semillas y colocandolas en una
bolsa de plastico atada. Recientemente, el
tratamiento de estratificacién fria se modificd,
secando el contenido de humedad de la semilla de
10 a 15% mas bajo después del remojo (esto es
Abies) (Edwards, 1989; Leadem, 1989; Tanaka y
Edwards, 1986), o secando la superficie de las
semillas a media estratificacion, luego continuando el
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periodo de estratificacion (Tanaka y Edwards, 1986).
Albrecht (1993) encontré6 que la latencia de las
semillas de Juniperus procera se rompid eficazmente
por medio de enfriamiento en hiumedo en arena a
3°C por 60 dias. Es interesante mencionar que las
semillas de muchas especies subtropicales
ortodoxas y recalcitrantes muestran latencia profunda
y requieren estratificacion fria para aumentar la
germinacién de las semillas (Ej. Phellodendron
wilsonii, Sassafras randaiense, Castanopsis carlesii,
Quercus gilva, Q. glauca, Q. spinosa, Elaeocarpus
Japonica, Neolitsea ariabillima y N. parvigemma) (Lin
et al., 1994; Lin, 1994). Chien et al. (1998) reportaron
que las semillas de Taxus mairei requieren no
solamente 6 meses de estratificacion tibia a
temperaturas alternantes de 25°15°C 6 23°/11°C,
pero también 3 meses de estratificacion fria a 5°C
para vencer la latencia combinada morfolégica y
fisiologica.
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Figura 4. Contornos de la germinacion producidos por tratamientos de tiempo y temperatura, de semillas de Leucaena

leucocephala (Reproducido de Gosling et al., 1995).

Aparentemente, la estratificacion tibia ocasioné que
el embriéon subdesarrollado y la concentracién de
ABA disminuyan, mientras que la estratificacion fria
indujo la acumulacién de AG’s y/o aumentd la
sensibilidad de las semillas a AG’s resultando asi en
la liberacién de latencia fisiolégica y aumentando la
germinacion de las semillas (Chien et al., 1998). Se
debe comprender que los efectos benéficos de la
estratificacion fria no se limitan a romper la latencia
de la semilla y promover el porcentaje y la tasa de
germinacion; sino que también disminuye los efectos
del manejo de las semillas y los ambientes
desfavorables a la germinacién (Wang, 1987).

Se ha recomendado el enfriamiento por 56 dias para
semillas de Celtis africana, C. sinensis y Pteroceltis
tartarinowii (Browse, 1990). En Cuba, las semillas de
Quercus oleoides subsp. sagraena respondieron bien
al enfriamiento a 4°C en arena humeda a un
contenido de humedad de 20%, obteniéndose un
60% de germinacion después de 7 meses (Figueroa
et al., 1989). Obviamente en especies que se sabe
que son recalcitrantes, o donde puedan existir
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ecotipos, debe evitarse el limite para el dafo por
enfriamiento. Por ejemplo, Mori et al. (1990b)
mostraron que temperaturas por debajo de 15°C eran
dafiinas para cuatro especies de dipterocarpeas
malasias, Bombax valentonii y Acacia auriculiformis.

CONDICIONES DE GERMINACION

Varias condiciones deben cumplirse para asegurar la
germinacion; éstas incluyen humedad, temperatura,
aereacion (oxigeno), luz y un medio apropiado (o
substrato), y un envase adecuado.

HUMEDAD

El requisito de agua como un medio para procesos
bioquimicos que conducen a la germinacion, como el
debilitamiento de la testa, activacion de enzimas, y
descomposicion de las reservas de alimento, casi no
requiere énfasis. Generalmente, se reconoce que la
germinacién de la semilla es mas sensible al estrés
por humedad que al subsecuente desarrollo de la
plantula (Mayer y Poljakoff-Mayber, 1989). En una
germinacién normal, el medio es suficientemente
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humedecido a través del curso de la germinacion.
Mientras que una humedad inadecuada del medio
dara como resultado una germinacion pobre y tardia,
excesiva humedad obstaculizara la germinacién
debido a la disminucién de la aereacién. Por lo tanto,
es importante que el medio de la germinacién esté no
tan mojado que se forme una pelicula de agua
alrededor de las semillas, o cuando se presione el
medio, se forme una pelicula de agua en el dedo
(Bonner et al., 1974). Se encontrd que las semillas de
algunas especies tropicales como Paraserianthes
falcataria son sensibles a humedad excesiva en el
medio en la germinacién (Wang y Nurhasybi, 1993).

Algunos pasos asociados con la absorcion de agua
se ilustran graficamente en la Figura 5 y muestran,
en una forma generalizada, algunos eventos
metabdlicos y otros acontecimientos que tienen lugar
a niveles particulares de hidratacién. Muestra cuatro
etapas asociadas con el proceso de germinacion: (1)
activacion metabdlica, (2) preparacién para el
alargamiento celular, (3) emergencia de la radicula y
(4) crecimiento de la plantula (Obroucheva vy
Antipova, 1997). Un acontecimiento critico es el
requisito de que el embridn venza la resistencia de
los tejidos circundantes. Esto se logra al disminuir los
embriones su potencial de agua, ya sea
disminuyendo el potencial osmatico o su turgencia. El
concepto de que el potencial de agua de la semilla es
un acontecimiento crucial en la germinacién se ha
incorporado ahora en un modelo utilizando el
concepto de tiempo hidrico (Bradford ,1996). Aunque
no necesariamente explica lo que la germinacién es
bioquimicamente, este modelo revela los patrones y
relaciones simples fundamentales que resultan en los
cursos del tiempo de la germinacién que se observan
en las semillas bajo ciertas condiciones. Los

aspectos bioquimicos mas  detallados de
acontecimientos  respiratorios, en latencia vy
germinacién, pueden encontrarse en Cbme vy

Corbineau (1989) y Botha et al. (1992), que van mas
alla del alcance de este capitulo. Aunque éstos
Ultimos tratan sobre cultivos agricolas pareceria
razonable suponer que algunos de los patrones
vistos, digamos en leguminosas cultivadas como
arvejas y frijoles, comparten mucho en comun con
otros cultivos arborescentes tropicales.

La relacion entre agua y germinaciéon (supervivencia
de la semilla) para tres especies panamenas de
Rubiaceae se muestra en la Figura 6 (adaptada de
Garwood, 1986). Se emplearon siete pruebas de
riego, durante las cuales, semillas enterradas se
regaron por un periodo de 4 meses: regar
diariamente por un mes; cuatro combinaciones de no
regar por 1 6 2 meses; y regar solamente por 3 dias
en cada uno de los cuatro meses consecutivos. De
ahi en adelante, todos los tratamientos se regaron

diariamente por 5 meses mas y se evalud la
germinacioén. Lo que queda claro de estos resultados
es que la especie (c) muestra una necesidad de por
lo menos 3 meses consecutivos de disponibilidad de
agua temprano en la siembra (histogramas 3 y 5).
Una falta prolongada o un patrén intermitente de
disponibilidad de agua por 4 meses es esencialmente
letal (histogramas 6 y 7). Por otra parte, aunque la
especie (b) muestra un poco de sensibilidad como
reaccion a la falta de agua en el primer y el tercer
mes (histograma 5), privar de agua por 4 meses
consecutivos no fue tan dafiino (histograma 6); esto
fue evidente para la especie (a). Aunque la especie
(@) no fue afectada fuertemente por un
abastecimiento intermitente de agua por 4 meses
(histograma 7), la especie (b) mostrdé solamente una
mejora marginal en comparacion con el tratamiento
anterior. Por lo tanto, la especie (a) parece capaz de
tener un desarrollo lento (¢,embrién
subdesarrollado?) cuando el agua es limitada,
mientras que la especie (b) no se puede adaptar
mucho y en (c) no hay ninguna adaptacion. Esta
ilustracion se usa para indicar que mientras que las
especies (a), (b) y (c) “suben los escalones” hacia la
germinacién, como se indica en la Figura 4, sus
necesidades de humedad pueden diferir mucho a
través del tiempo con la posibilidad de “detenerse” en
ciertos escalones a través de la progresion. Las
semillas recalcitrantes, por otra parte, muestran un
pequefio potencial para “detenerse” y ningln
potencial para retroceder en los escalones, estando
“obligadas” a un aumento continuo de contenido de
agua y germinacion. Aconteciminetos metabdlicos
asociados con semillas recalcitrantes fueron
discutidos por Berjak y Pammenter en el capitulo 4.
La observacién de que un aumento de 10% en el
contenido de agua por los ejes embrionarios
extirpados de semillas latentes fue suficiente para
asegurar la germinacion, y que hay patrones
diferenciales de localizacién de agua entre semillas
latentes y no latentes (Hou et al., 1997), sirve para
enfatizar mas la importancia del agua para el proceso
de germinacion. Algunos detalles mas sobre la
disponibilidad de agua, abastecimiento de oxigeno y
sincronizacion de germinacion pueden encontrarse
en la seccién proxima sobre oxigeno.

TEMPERATURA

Dado que la temperatura inflluye sobre el porcentaje
y la velocidad de germinacion de semillas, es uno de
los factores mas criticos que afectan la germinacion
de semillas. Aunque las semillas de cada especie
tienen temperaturas 6ptimas para lograr germinacion
maxima, la mayoria de las especies pueden alcanzar
su germinacibn maxima a un régimen de
temperaturas alternantes de un dia de 8 horas a
30°C con luz, y una noche de 16 horas en obscuridad
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a 20°C (AOSA 1992; International Seed Testing
Association 1996).

Se prefieren temperaturas alternantes a temperaturas
constantes porque pueden vencer latencia no
profunda de semillas y aumentar la germinacion
uniforme. Algunas de las semillas de arboles
subtropicales como Taxus mairei y Cinnamomum
camphora necesitan un régimen de temperatura
alternante para liberar la latencia asi como la
germinacién (Chien y Lin, 1996; Chien, 1997).
Cuando no es posible la aplicacién de temperaturas
alternantes de 30°C/20°C, las cuales son prescritas
para la mayoria de la germinacion de semillas de
arboles (AOSA 1992; International Seed Testing
Association 1996), una temperatura constante de
25°C puede reemplazarlas. Para la mayoria de
semillas de arboles tropicales, una temperatura
ambiente de 25 a 30°C en los tropicos seria bastante
apropiada para una germinacién maxima. El efecto
de la temperatura puede modificarse por medio de
luz y también de tratamiento humedo frio (Wang,
1987).

Liengsiri y Hellum (1988) indicaron que aunque seis
procedencias diversas de Pterocarpus macrocarpus
mostraron diferentes caracteristicas de germinacion,
la maxima germinacion final pudo lograrse para todas
las fuentes utilizando temperaturas alternantes de
30%25°C (8:16 hr). Corbineau y Coéme (1986)
indicaron que la temperatura Optima para la
germinacién de especies recalcitrantes Shorea
roxburghii y Hopea odorata fue de 30 a 35°C.
También se indicaron diferencias entre los limites
inferiores de temperatura para la germinacion de
semillas en las dos especies, y éstos eran distintos
de los de las plantulas.

Cuando la germinacién de embriones aislados de
siete especies de Inga, investigados por Pritchard et
al. (1995), encontraron que el alargamiento de la
radicula era posible a temperaturas de 11°C, pero no
se produjeron epicotilos. Esto corrobora la idea que
la emergencia de la radicula puede no reflejar con
precisiéon la capacidad del embrion de producir una
plantula.
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Figura 5. Algunas relaciones propuestas entre los acontecimientos principales bioquimicos/estructurales y aumentos en el
contenido de agua de la semilla, que conducen a la germinacién y al establecimiento de plantulas (Adaptado de Obroucheva y
Antipova, 1997). En este modelo, la pérdida de impermeabilidad de la testa esta asociada con leguminosas con cubiertas duras; la
division nuclear y el alargamiento de la pared celular pueden ser sincronizados y preceder la emergencia de la radicula, o estar
separados en tiempo por el proceso de la emergencia de la radicula. La ausencia de acontecimientos moleculares “importantes”
refleja mas bien la escasez de conocimientos y no una omisién deliberada.
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Figura 6 La relacion entre regimenes hidricos y supervivencia
de la semilla para tres especies de rubiaceas a, b y c. += riego
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para cada mes (adaptado de Garwood, 1989).

Se demostrd que las temperaturas Optimas de
germinacién para Prosopsis argentina y P. alpataco
eran 35°C, con la temperatura minima de 15°C y la
méaxima de 40°C (Villagra, 1995); otros estudios han
indicado una temperatura optima un poco mas baja
(Ej. 25°C para P. flexuosa y P. chilensis) aunque el
limite inferior de temperatura de 15°C parece ser
comun en todas partes (Catalan, 1992). A las
semillas de Ochroma Ilagopus las estimulan
temperaturas muy altas, posiblemente atribuidas a
una asociacion con el fuego en su habitat natural. La
presencia de una linea clara suberizada en las
células en empalizada de la testa esclerenquimatosa,
indicaba paralelos con latencia impuesta por la testa
en las legumimosas (Vazquez-Yanes y Orozco-
Segovia, 1993).

La germinacion de la semilla y el crecimiento de las
plantulas de varias especies malasias han sido
investigados por Mori et al. (1990b), incluyendo
Shorea assamica, S. parviflora, Dryobalanops
aromatica, = Neobalanocarpus  heimii, = Bombax
valetonii, Duabanga grandiflora y la exoética Acacia
auriculiformis. De manera no sorpresiva, el
rendimiento se vinculdé a los regimenes de
temperatura de dia/noche de sus respectivos
ecotipos.

Se sabe que las semillas de Manihot glaziovii son
profundamente latentes, posiblemente @ como
resultado de la latencia impuesta por la testa.
Drennan y Van Staden, (1992) encontraron que,
mientras que la incubacién de semillas a 25°C di6é
70% de germinacibn después de 14 dias,
temperaturas de 35°C resultd6 en 98% de

germinacioén, pero solamente si las semillas fueron
sometidas a un cambio de temperatura de 25°C
después de 21 dias. Exposicion a un compuesto
producido de etileno resulté en mas de 90% de
germinacién en 14 dias, en la escala de temperatura
de 20 a 30°C. Temperaturas de 35°C y 40°C inhibian
la germinacién y, a menos que las semillas se
sometieran a un cambio de temperatura, no se vié
ningun mejoramiento en la germinacién en la
presencia de ethrel.

OXIGENO

Las semillas de varias especies no germinaran bien a
un nivel de oxigeno considerablemente mas bajo que
aquél normalmente presente en la atmésfera (Mayer
y Poljakoff-Mayber, 1989). En pruebas de
germinacién en laboratorio, las semillas de Ia
mayoria de especies de arboles germinaron bien con
el aire disponible en el medio de germinacion y con el
intercambio a través de los contenedores en
condiciones de colocacién amplia de la semilla. La
germinacién se inhibira debido a la reduccién del
suministro de oxigeno cuando existe excesiva
humedad en el medio. Como regla general, la
disponibilidad de oxigeno no debe ser wuna
preocupacion en los tropicos, puesto que la
germinacién por lo general toma lugar al aire libre a
temperaturas ambientales.

Aunque las generalizaciones mencionadas
anteriormente pueden ser totalmente apropiadas
para la mayoria de especies de arboles tropicales, la
situacion puede ser muy diferente para algunas
semillas de los bosques de terrenos aluviales de la
Amazonia. Kubitzki y Ziburski (1994) han indicado
que (bajo condiciones de campo) las semillas de
Swartzia polyphylla son dispersadas después de una
inundacién maxima y la germinacién comienza casi
inmediatamente (b, en la Fig. 8), mientras que en
Pithecellobium inaequale fructifican entre mayo y
junio, coincidentemente con inundaciones cercanas
al maximo (se considera que Pithecellobium vy
Pachira muestran germinacidon precoz), y la
germinacién comenzé en 2 meses. Interesantemente,
Pithecellobium adiantifolium muestra una estrategia
mas “a prueba de fallas”; la germinacién comienza
después que la mayoria de especies forestales ya
han comenzado a germinar (la tercera linea
horizontal desde la base en la Fig. 8 representa la
duracion de la fructificacion, y el punto en S indica el
comienzo de la germinacion). A manera de contraste,
Laetia corymbulosa y Simaba orinocensis tienen
fructificacion maxima al comienzo del ciclo de
inundacién (tercera linea horizontal desde arriba de
la Fig. 8) y “esperan” mas o menos 5 meses hasta el
comienzo de la germinacion. Se identifico la
Pseudobombax munguba fue identificada como una
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especie que requiere luz de manera obligada, con
tiempo minimo entre la fructificacion, dispersion y
germinaciéon (segunda desde abajo, Fig. 8). Triplaris
weigeltiana mostré una sincronizacién extremamente
comprimida y “de fase final” (c, en la Fig. 8). No
obstante, la germinacion fue rapida, dentro de 2
meses después de maxima fructificacion. Esta ultima
especie parece ser ortodoxa normal con frutos
dispersados por el viento y sin mecanismo alguno de
latencia. Lo que quizas es mas sorprendente sobre la
informacion presentada en la Figura 8 es la iniciacion
predominante de la germinacion en agosto-
septiembre del 85% de las 33 especies estudiadas;
solamente 15% eran atipicos (como lo representan
las especies a, b y c¢). Este comienzo sincronizado en
la germinacion ocurri6 sin tomar en cuenta la
duracion del periodo de fructificacién. ;Qué
mecanismo puede actuar para producir una sincronia
tan notable? Kubitzki y Ziburski (1994) indican que
para muchas especies las bajas tensiones de
oxigeno asociadas con inmersién proporciona una
sefal para romper la latencia. Un fuerte apoyo
experimental para tal afirmaciéon fue obtenida para
Simaba orinocensis, Pouteria cuprea y algunas otras
especies; solo 30% de especies estudiadas no
mostraron una reaccién positiva hacia anoxia. Es
importante comprender que aunque los datos sobre
germinacién dados con anteriordad no representan
especies de arboles, indican enfaticamente que las
sefales para germinacién utilizadas por algunos
arboles tropicales pueden bien diferir en un grado
significativo de aquéllas utilizadas por cultivos
domeésticos.

LUz

La luz es un factor importante para la germinacién de
la semilla, con efectos positivos y negativos. El
efecto promocional de la luz es a través de una séla
fotorreaccion controlada por el fitocromo de pigmento
azul. Se sabe que el fitocromo existe en dos formas
fotoconvertibles: P, que absorbe luz @ 660nm; y Py,
la luz roja lejana que absorbe luz @ 730nm. Se sabe
que las semillas de muchas especies de arboles
templadas son sensibles a la luz, y su germinacion se
estimuld por luz roja y no fue inhibida por la luz roja
lejana (Toole, 1973). Para que la luz sea eficaz, la
humedad de la semilla debe alcanzar un nivel limite.
Para las semillas del pino Jack de norteamerica
(Pinus banksiana), el contenido de humedad limite es
17% de peso fresco (Ackerman y Farrar, 1965). La
eficacia de la luz en la germinacién depende de la
temperatura (Ackerman y Farrar, 1965) e interactua
con tratamiento frio-himedo (Pons, 1992).
Lamentablemente, hay poca informacién sobre la
necesidad de luz para germinacion Optima de
semillas de arboles tropicales. A juzgar por sus
habitats naturales, las semillas de algunas especies

en los tropicos pueden necesitar poca o nada de luz
para germinar. Por ello, la luz del dia debe satisfacer
la necesidad para la germinacion de semillas.
Sorprendentemente, se encontré en un caso que las
semillas de Swietenia macrophylla germinaron bien
sin ninguna infeccion por hongos en la obscuridad,
comparadas con aquéllas que germinaron bajo luz
(Fig. 7) (Wang y Nurhasybi, 1993). No existe ningura
explicacion obvia disponible para estos resultados.

Figura 7a.

Figura 7b

Disponibilidad de agua

J F M A M J J
Meses
Figura 8. Relacién entre la disponibilidad de agua en terrenos
aluviales de la Amazonia (curva acampanada) y la duracion
del periodo de fructificacion para varias especies de arboles.
En algunas, la fructificacion maxima se ilustra con las partes
dilatadas en las lineas horizontales. Aunque éstas son
temporalmente muy diversas (duracion y longitud), el inicio de
la germinacion es en su mayor parte sincronizado en (e); el
comienzo y el final de la germinaciéon se indica con flechas en
S y E. Ver el texto para mas detalles (Adaptado de Kubitski y
Ziburski, 1994).
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Generalmente, se cree que el requisito de luz
(cuantitativo y cualitativo) esta asociado con semillas
mas pequefas y mecanismos de latencia. La
germinacion es iniciada por aumentos de luz y por la
proporcion de luz roja a luz roja lejana y temperatura
(Denslow, 1987). Con la excepcion del caso bien
documentado de Cecropia obtusifolia, falta evidencia
para respuestas clasicas a luz roja (Vazquez-Yanes y
Smith, 1982). Los requerimientos de luz para cuatro
especies de Cecropia de los terrenos aluviales de la
Amazonia fueron investigados por Kubitzki y Ziburski
(1994). Dos no mostraron ningun requisito esencial
de luz, y germinaron igualmente bien en la
obscuridad (C. latiloba, C. membranacea), mientras
que C. concolor fue incapaz de germinar en la
obscuridad, y C. ulei germind pobremente (17%) en
la luz. De manera significativa, estas dos ultimas
especies se asocian comunmente con habitats mas
secos, no inundados. Molofsky y Augspurger (1992)
han proporcionado evidencia de estudios de campo
que la especie de semillas pequenas Luehea
seemanni requiere enfaticamente de luz, mientras
que la especie de semillas grandes Gustavia superba
mostré6 una minima necesidad de luz para la
germinacion.

Quizas, hasta que aparezca informacion mas precisa
sobre las respuestas de arboles tropicales a la luz,
puede ser mas apropiado adoptar las cuatro
categorias reconocidas por Schultz (1960). La
primera, de especies que necesitan luz y de vida
corta, como Cecropia; la segunda, especies
“nobmadas” de vida mas larga y una mayor demanda
de luz tales como Simarouba amara, que da 60 a
80% de germinacién en plena luz; la tercera, aquéllas
que germinan mejor en la luz que en la obscuridad
como Jacaranda copaia; y finalmente, un grupo
grande de especies forestales primarias que
germinan naturalmente bajo doseles forestales
cerrados 0 quizas aun en la obscuridad (mas tarde
en el desarrollo, sin embargo, la necesidad de luz
puede ser evidente). Puede parecer razonable
suponer que la categoria de “germinadores rapidos”
utilizada con frecuencia para describir las semillas de
especies de arboles tropicales, puede bien reflejar
una falta de requerimientos de luz, o quizas otros
requisitos particulares. Vazquez-Yanes y Orozco-
Segovia (1984) mencionan estudios realizados por
diferentes autores de diversos bosques tropicales del
mundo que muestran una alta incidencia de
germinadores rapidos: 65% de la flora lefiosa de
bosques malasios, 79% de las especies estudiadas
en Costa de Marfil, y 9 de 10 especies examinadas
en Zaire.

Comunmente, se ha informado sobre germinacion
regulada por la luz en muchos estudios ecoldgicos
relacionados con especies primarias de arboles,

invasores secundarios, y especies de malezas para
bosques tropicales. Macaranga, Musanga, Trema,
Melastoma y Maclura parecen estar incluidas en esta
categoria general (Bazzaz y Pickett, 1980). Las
interacciones de luz y temperatura también existen,
pero hay evidencia disponible sélo para Schefflera y
Ochroma (Vazquez-Yanes y Orozco-Segovia, 1984).
La escasez de conocimiento en esta area refleja
probablemente el hecho de que la mayoria de
especies de arboles tropicales pueden mostrar
solamente requisitos minimos de luz (el tamafio
generalmente mas grande de sus semillas puede
militar en contra de esto también), al igual que el
hecho que la estrategia de germinacion “rapida”
parece disminuir su importancia; esto no significa que
mecanismos bastante delicados, cualitativos vy
cuantitativos, esperan ser descubiertos.

Por ejemplo, Drake (1993a) ha mostrado que para
Metrosideros polymorpha, la germinacion era mayor
bajo luz blanca, roja o roja lejana (todas menores o
iguales a 62%) comparada con tratamientos en la
oscuridad. El requisito de luz no pudo superarse con
tratamientos de temperatura fluctuante (5/15°C ¢
15/25°C). Las respuestas a luz roja lejana de las
semillas de M. polymorpha var polymorpha fueron
mayores que aquéllas de M. polymorpha var
macrophylla, que difieren principalmente en tener
hojas pubescentes y glabras.

MEDIOS DE GERMINACION (SUSTRATOS)

Los medios utiizados generalmente para
germinacién son arena y/o suelo. Sin embargo, para
pruebas de germinacion de semillas, se recomiendan
papeles de filtro, papeles secantes, agar o arena
(AOSA, 1992; ISTA, 1996). Cada medio de
germinacién tiene su propia propiedad vy
adaptabilidad para diferentes especies. En los
tropicos, el costo y la disponibilidad de ciertos medios
también son factores importantes. En el Centro
Nacional de Semillas de Arboles del Instituto Forestal
Nacional Petawawa, Chalk River, ON, Canada, el
“‘Kimpak” (algodén de celulosa) se wusaba
comunmente para pruebas de germinacién de la
mayoria de especies de arboles, pero se ha vuelto
caro y dificil de conseguir en anos recientes. Hay una
amplia gama de papeles para germinacion de
semillas disponible de la compafia Anchor Paper, St.
Paul, MN, E.UA. (direccion de internet:
www.anchorpaper.com). En los tropicos, se utilizan
toallas de papel y arena para pruebas de
germinacién de semillas pequenas y grandes,
respectivamente, en el Centro de Semillas de Arboles
Forestales ASEAN, Tailandia. La arena es el medio
estandar utilizado para pruebas de germinacion de
todas las especies en el Programa Nacional de
Semillas de Arboles, en Tanzania (Msanga, 1998). La
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arena es probablemente el medio mas apropiado
para la germinacion de semillas de arboles tropicales
debido a su disponibilidad, costo bajo, capacidad de
retener humedad y adaptabilidad para semillas
grandes.

Los sustratos no sélo deben estar adaptados a una
adecuada disponibilidad bajo condiciones locales,
sino que deben aproximarse al “sustrato universal”

debiendo considerarse sus restricciones. Por
ejemplo, con las semillas recalcitrantes de
Podocarpus milanjianus, Schaefer (1990) se

compararon los efectos de almacenamiento en frio
en bolsas de polietileno perforadas sin ningiin medio,
con los efectos de aserrin humedo o turba. Aunque
no se indico el grado exacto de hidratacion de estos
ultimos, las semillas en la turba perdieron humedad
comparadas con las que se colocaron en bolsas de
polietileno (ca. 43% m.c.), mientras que las semillas
almacenadas en aserrin aumentaron a 58% m.c. y
dieron 72% de germinacion.

Durante estos Ultimos afios, se ha estado
acumulando evidencia para indicar que el medio de
germinacioén tiene importancia mas alla de solo ser
un medio para retencion del agua y transmision de
luz. Cuando las semillas de ocho especies de
malezas se colocaron en la superficie de un medio de
agar, o dos mm debajo de la superficie, en una
variedad de orientaciones, se observaron algunos
resultados sorprendentes. Cinco de las ocho
especies mostraron menos germinacion cuando
fueron sembradas con los extremos de la radicula
hacia abajo, dos no mostraron reaccién diferencial a
la orientacion, mientras que una especie respondio
insatisfactoriamente a ser enterrada y germiné mejor
estando en la superficie de agar (Bosy y Aarssen,
1995). Estos autores especularon que una exposicion
desigual a gravedad, oxigeno o luz puede haber sido
responsable de estos efectos. No se viéo ningln
efecto significativo de diversos tipos de suelo
(margoso; arena de rio lavada estéril; o arena de rio
no estéril) en la emergencia de Ceiba pentandra,
Leucaena leucocephala, Gmelina arborea y Tectona
grandis, aunque la germinacion de T. grandis fue
sensible a la orientacion (Agboola et al., 1993). Las
semillas de Bauhinia retusa germinaron mejor si eran
sembradas con el extremo de la radicula hacia arriba,
mientras que el rendimiento mas pobre fue cuando el
extremo de la radicula estaba dirigido hacia abajo
(Prasad y Nautiyal, 1995). Estos autores atribuyeron
el mayor éxito de la orientacion de la raiz hacia arriba
al hecho que tan pronto como emerge la radicula, se
voltea hacia abajo debido a la influencia del
geotropismo, facilitando asi un “gancho” para una
emergencia mas facil del vastago.

Cuando las semillas son muy pequefias, Ej.
Metrosideros polymorpha (masa de semilla ca. 57
Mg), la profundidad de siembra puede tener un
impacto serio en la germinacién. La emergencia de
las plantulas para semillas enterradas a una
profundidad de 2 mm en arena fue la mitad de
aquélla de las semillas sembradas en la superficie, y
minima a profundidades de 5 mm; se observo de 6 a
10% de germinacion en continua obscuridad (Drake,
1993a).

CAJAS O CHAROLAS DE
GERMINACION

No hay especificaciones de cajas y charolas para
pruebas de germinacién estandar, en las reglas
internacionales para pruebas de semillas.
Comunmente se utilizan cajas de Petri o cajas de
plastico de diversos tamafios para pruebas de
germinacién o investigacién sobre semillas de
arboles.

Figura 9-1. Germinacion después de 5 dias

Figura 9-2
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Figura 9-3A

Figura 9-3B.

Sin embargo, estas cajas y platos son usualmente
demasiado pequefios para pruebas adecuadas de
germinaciéon de semillas de arboles tropicales y con
frecuencia promueven un problema serio de
crecimiento de hongos. Las tapas de algunas de las
cajas pueden quedar muy ajustadas y reprimir la
circulacién de aire. Mas recientemente, se ha
probado una caja de germinacion especialmente
disefiada y se ha considerado ideal para pruebas de
germinacioén o para investigacion (Wang y Ackerman,
1983). Las cajas de germinacion estan disponibles
comercialmente y son utilizadas ampliamente en
muchos paises del mundo (Figura 9-1). En Tanzania,
se utiliza un tazén de aluminio junto con arena de rio
lavada como medio para pruebas de germinacion
(Msanga, 1998) (Figura 9-2). Para germinacion de
semillas tropicales, es importante que la capacidad
de la caja o charola de germinacién sea Ilo
suficientemente grande para evitar acumulamiento y
contaminacién por hongos.

En el Laboratorio de Semillas del Instituto de
Investigacion Forestal de Taiwan, bolsas de
polietileno capaces de ser selladas se utilizan con
musgo Sphagnum como medio para todas las

pruebas de germinacion e investigacion (Chien y Lin,
1996; Chien et al., 1998) (Figuras. 9-3A y 9-3B).

EVALUACION DE LA
GERMINACION

Aunque hay muchas pruebas indirectas y rapidas
para evaluar la calidad de la semilla, éstas no son
siempre seguras para evaluar la viabilidad de la
semilla. Para evaluar la germinabilidad de semillas, la
Unica técnica segura es el método de crecimiento
directo o pruebas de germinacion. Las pruebas de
germinacién estandar de laboratorio para semillas de
especies de arboles en comercio internacional se han
descrito y documentado muy bien (AOSA 1992;
International Seed Testing Association 1996).
Lamentablemente, estos protocolos bien establecidos
para pruebas de germinacidon no estan disponibles
para semillas de arboles tropicales, aunque esas
reglas se aplican con frecuencia para germinacion de
semillas de arboles tropicales y para pruebas de
germinacién. Debido a la naturaleza de semillas de
arboles tropicales, han habido intentos de
investigacion para establecer normas para pruebas
de germinacion de semillas de arboles tropicales.
Williams et al. (1992) recomendaron cuatro
repeticiones de 25 semillas para pruebas de
germinacién de semillas de Acacia y compararon la
maxima escala de variacién tolerada con la
prescripcion de ISTA de cuatro repeticiones de 100
semillas. Los autores también recomendaron una
reduccion en el numero de semillas utilizadas para
pruebas de germinacion de semillas grandes debido
a la cantidad de espacio requerido para tales
semillas, como son Syzygium suborbiculare vy
Castanopspermum australe.

En Malasia, Krishnapillay et al. (1991) establecieron
un patron de pruebas para determinar el contenido
de humedad en semillas de Hopea odorata. Ellos
indican que una muestra de 20 a 25 semillas seria
suficiente para una determinacién precisa del
contenido de humedad de semillas cuando las
semillas pueden secarse en un horno a 103°C por 20
horas 0 a 90°C por 24 horas.
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CONCLUSIONES

Nuestro entendimiento de semillas de arboles
tropicales ha avanzado considerablemente en los
ultimos 20 afos y quizas pasando de una etapa de
recopilacion de informacién a una de consolidacion y
de trabajo sobre fisiologia especifica dirigido hacia un
objetivo. Sin embargo, como Bewley (1997) ha
indicado, todavia no podemos contestar las dos
preguntas fundamentales: ;Cédmo emerge el embrion
de la semilla y como se obstruye esta emergencia en
la latencia?. Actualmente se estd acumulando
evidencia de las especies de cultivos que indica que
ABA impide la extension de la radicula y mantiene la
latencia, mientras que AG’s parecen estar implicados
en la promocién y el mantenimiento de germinacién
después que acontecimientos mediados por el ABA
son superados. Para las especies de arboles
tropicales, se carece de tal informaciéon basica, a
pesar de la mayor facilidad y sofisticacién de las
técnicas analiticas disponibles. La distancia
geografica y falta de fondos son en parte
responsables por esta anomalia, como quizas
también lo es el hecho de que se puede conducir la
fisiologia y bioquimica con mas seguridad (y mas
lucrativamente debido a los fondos) en cultivos.

Mientras que se podria decir que los objetivos
mencionados anteriormente realzaron las
deficiencias de investigacion a corto plazo, el
panorama para actividades a mas largo plazo parece
mucho mas brillante. Simposios internacionales
sobre conservacién genética y la produccién de
semillas de arboles tropicales proporcionan una
prueba de que hay mucho de lo cual enorgullecerse,
aunque se reconoce que es bastante inclinado a
favor de Acacia, Casuarina y Eucalyptus spp.
Algunas de las publicaciones dignas de mencion en
cuanto a esto son de Arisman y Havmoller (1994),
Boland (1989), Harwood et al. (1991), Midgley (1990)
y Thomson y Cole (1987).

Programas de reproduccion, seleccion periddica junto
con la identificaciéon de diversidad genética y su
mantenimiento estan recibiendo cada vez mas
atencién, aun si la recompensa parece ser a largo
plazo (Bangarwa et al., 1995; Bumatay et al., 1994;
Chamberlain 'y Galwey, 1993; Harwood, 1990;
Harwood et al., 1994; Namkoong et al, 1988;
Plumptre, 1995; Singh y Deori, 1988; Wood, 1976).

Actualmente existe un mayor conocimiento sobre los
efectos de la forestacién por especies “exéticas”
sobre los margenes de los rios, y la naturaleza a
largo plazo y para recobrar los niveles de pre-
plantacion (Scott y Lesch, 1997); intentos de
restaurar bosques naturales degradados (Alexander

et al, 1992; Ray y Brown, 1995) recalcan
fuertemente el papel de optimizacién de semillas y
establecimiento de plantulas en estos procesos. El
papel de  Rhizobium, hongos  micorrizicos
vesiculares-arbusculares, nodulacion por el
actinomiceto Frankia, al igual que aplicaciones
apropiadas de fosfato o encalados se reconocen
ahora como elementos importantes del crecimiento
de las plantulas. A este respecto, han surgido
algunos estudios valiosos para Albizia, Casuarina,
Parkia, Dalbergia, Enterolobium, Gliricidia, Intsia,
Leucaena, Sesbania y Shorea (Diem, 1996;
Dommergues, 1996; Lang et al, 1995; Osundina,
1998; Sayed et al., 1997; Surange et al., 1997).

Las semillas de arboles tropicales continuaran
proporcionando a la humanidad recursos muy
necesarios so6lo si los investigadores siguen
interesados en la necesidad de comprender los
muchos aspectos de la biologia de la semilla, y si los
gobiernos y las agencias internacionales continuan
proporcionando los fondos y plataformas necesarios
para investigacién, colaboracion e intercambio
internacional. Los 2,950 millones de hectareas de
bosques en el mundo se reduciran mas si se permite
que la ganancia econdémica ponga a un lado las
practicas correctas de manejo.
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PARTE |. PRINCIPIOS

on frecuencia, las semillas y las plantulas son
‘ afectadas por desdérdenes fisicos vy

fisiolégicos y por enfermedades causadas por
hongos, bacterias y virus. Las plantas jovenes y las
plantulas son especialmente susceptibles a varias
enfermedades debido a sus tejidos delicados y
porque con frecuencia tienen dificultad en
establecerse. La salud y el vigor de las plantulas y su
desarrollo subsiguiente dependen en alto grado de la
calidad de las semillas. Puesto que las plantulas que
han crecido de semillas son la principal fuente de
patron de siembra y que las semillas mejoradas son
caras, es necesario investigar la semilla y los
agentes patégenos de las plantulas vy, si es
necesario, aplicar algunas medidas de control antes
de sembrar las semillas o en la etapa de plantula.

En el pasado, hongos que causan la enfermedad de
los almacigos (Damping-Off), roya de los conos,
varios insectos de semillas y conos en pinos, y dafios
causados por hongos a bellotas de roble, avellanas,
castafias, nueces de nogal, y semillas de abedul y
olmo se consideraban los Unicos problemas
principales en las semillas y produccién de plantulas.
Actualmente muchos hongos se han aislado y
estudiado por sus efectos en las semillas tanto de

especies de arboles de coniferas como de latifoliadas
(Mittal et al., 1990) y algunos han causado pérdidas
considerables de semillas y de plantulas. La
Administracion Nacional de Irrigaciéon indicé una
pérdida de varios kilogramos de semillas de
Pterocarpus indicus, Acacia auriculiformis vy
Leucaena leucocephala en la divisoria de la presa de
Pantabangan en las Filipinas durante 1979
(Quiniones, 1987). Segun Chalermpongse et al.
(1984) en Tailandia, la pérdida de semillas causada
por la infeccion de Botryodiplodia theobromae en
Swietenia macrophylla fue de 92%; Colletotrichum
gloeosporoides en Dalbergia cochinensis fue de 4%;
Alternaria longissima en Bauhinia sp. fue de 2%;
Pestalotiopsis sp. en Cassia bakeriana fue de 6%;
Macrophoma sp. en Eucalyptus camaldulensis fue de
1% y Fusarium sp. en Shorea obtusa fue de 2%.

El deterioro de semillas de arboles causado por
hongos implica problemas que difieren en varios
aspectos de aquéllos de granos. Por ejemplo, las
semillas de arboles estan expuestas a muchas
condiciones antes del almacenamiento, las cuales
permiten el desarrollo de hongos de moho. Con
frecuencia se recolectan conos en costales y se
guardan en puntos de recoleccion o plantas de
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procesamiento  por diversos periodos bajo
condiciones que favorecen el desarrollo de los
hongos antes de la extracciéon de la semilla. Después
de la extraccion las semillas se secan y se
almacenan por diversos periodos hasta que son
utilizadas en el campo o en los viveros. Por lo tanto,
es importante conocer las caracteristicas de los
hongos asociados con especies importantes, qué
dafio causan, donde y cuando y bajo qué
circunstancias ocurre el dano, y qué puede hacerse
para evitar el dano.

La ciencia de patologia de semillas de arboles
todavia es muy joven. La ocurrencia y distribucion de
la mayoria de los agentes patdgenos de las semillas
de arboles son bien reconocidas, pero hay muy poco
conocimiento de su impacto en la produccion, calidad
y viabilidad de semillas. El interés en estos
problemas ha estado creciendo firmemente en las
ultimas décadas, pero recientemente este interés se
ha convertido en una preocupacion seria
principalmente debido a los problemas que se
encuentran en la regeneracion y manejo de los
bosques, los cuales son un recurso principal mundial.
Actualmente, hay alguna informacién disponible
sobre las caracteristicas de hongos transmitidos por
la semilla pero esta relacionada principalmente con
especies de arboles de clima templado. Por lo tanto,
al discutir las semillas de arboles tropicales, esta
informacion también se discutird brevemente como
referencia.

HONGOS DE SEMILLAS DE ARBOLES

FORESTALES

Los hongos asociados con semillas de arboles varian
en diferentes especies huéspedes, en diferentes
regiones y en diferentes afos. Muchos de ellos son
mohos y se desarrollan solamente en la superficie de
las semillas; algunos causan infecciones internas
también. Casi todas las semillas llevan esporas de
diferentes hongos microscépicos en la superficie o
dentro de la semilla. Una microflora superficial casi
siempre se encuentra debido a la adhesion de
esporas a la superficie desigual de la semilla. A
pesar de que el numero de esporas que ocurren
varia considerablemente, como en el abeto noruego
y pino albar, éste puede ser tan alto como 50 a
150,000 esporas, y, en algunos lotes de semillas,
varios cientos de miles de esporas por 1 g de semilla
(Urosevic, 1961). Bajo condiciones favorables,
algunas esporas germinan, y el micelio penetra en
los cotiledones de la semilla y se alimenta del
embrion.

Varios tipos de hongos pueden asociarse con
semillas de arboles. Asi, hay especies que causan

descomposicion 'y reducen la germinacion de
semillas almacenadas, especies que atacan semillas
que estan germinando y plantulas, y otras especies
que son mas o menos inocuas, 0 por lo menos
parecen serlo. El conocimiento actual no permite una
separacidn precisa de especies individuales de
hongos que ocurren en semillas. Sin embargo, esta
claro que muchas especies usualmente consideradas
no importantes e inocuas pueden causar un dafo
considerable bajo ciertas condiciones, por ejemplo:
condiciones de almacenamiento inadecuadas,
semillas de mala calidad (inmaduras, de bajo vigor, o
con mucho moho), condiciones de crecimiento
inadecuadas (incluyendo humedad, temperatura o
aireacion), etc. Por lo tanto, mientras se evalla la
importancia de estos hongos, es esencial considerar
la biologia de la especie individual de los hongos.

Dependiendo de su ubicaciéon, los hongos
transmitidos por la semilla pueden en general,
clasificarse en dos grupos: llevados externamente en
la semilla y llevados internamente por la semilla. El
primer grupo incluye especies de Botryosphaeria,
Botrytis, Fusarium, Mucor, Phialophora, Rhizopus vy
Trichothecium. No son usualmente especificas al
huésped y pueden abarcar mas de una especie.
Algunos de los hongos bien conocidos llevados
internamente en la semilla incluyen especies de
Alternaria, Aspergillus, Botrytis, Botryodiplodia,
Caloscypha, Cephalosporium, Fusarium, Phoma,
Schizophyllum y Sirococcus. Estos pueden causar
deterio de la calidad de la semilla y mortandad pre o
post-emergencia de plantulas (Singh y Mathur,
1993).

Urosevic (1961) proporciond instrucciones para
pruebas de salud de bellotas de roble, incluyendo
una clave para distinguir hongos de bellotas, y dividio
la microflora de bellotas en dos grupos: (i) parasitos y
semiparasitos como Ciboria batschiana, Ophiostoma
spp., Gloeosporium quercinum, Phomopsis quercella,
Cytospora intermedia, Botrytis cinerea y Pestalotia
sp.; y (ii) saprdfitos incluyendo Alternaria, Aspergillus,
Fusarium, Penicillium, Trichoderma y otros.

En base a su patogenicidad, Sutherland (1995)
clasificéd los hongos transmitidos por las semillas de
coniferas como (i) saprdéfitos o agentes patdgenos
débiles; (i) agentes patégenos como el hongo
Caloscypha fulgens que mata consistentemente
semillas; (iii) agentes patdégenos de importancia
primaria en las plantulas, esto es, Sirococcus
conigenus; y (iv) hongos, esto es Fusarium spp.,
cuya patogenicidad depende de factores que
incluyen especies de hongos y especie patdégena, y
huésped y estrés del huésped.
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ENFERMEDADES Y DANOS
CAUSADOS POR HONGOS

TRANSMITIDOS POR LA SEMILLA

Sintomas de enfermedades transmitidas por las
semillas son usualmente divididas en enfermedad de
los almacigos (Damping-Off) pre y post-emergencia.
El primer grupo consiste de una emergencia reducida
y de descomposicién de la radicula recién emergida
de la testa; el segundo grupo se subdivide en
podredumbre de la raiz, podredumbre del cotiledén y
podredumbre del tallo basal después que las
plantulas emergen del suelo. La reducciéon en la
germinacién de semillas, descomposicion y pérdida
de viabilidad de semillas durante almacenamiento y
las enfermedades de plantulas son unos de los
principales problemas causados por hongos
patégenos.

REDUCCION EN LA GERMINACION

Se ha reportado la inhibicién de la germinacion de
semillas de coniferas por contaminantes dispersos
(Garbowski, 1936; Rathbun-Gravatt, 1931; Ten
Houten, 1939) y a través de hongos inoculados
artificialmente (Fisher, 1941; Timonin, 1964). Huss
(1956) observd que el enmohecimiento no tenia
virtualmente ningun efecto en semillas de pino de
alta viabilidad, pero semillas de poca calidad
sufrieron una reduccién substancial en la
germinacién. También se ha observado que la
destruccion de semillas dependia en gran parte de la
tasa de crecimiento, y conforme la germinacién
progresaba, la resistencia a destruccion aumentaba
(Gibson, 1957). Se encontr6 que las especies
extremadamente comunes y numerosas de hongos
de moho, es decir, especies de Mucor, Rhizopus,
Trichothecium, Botrytis, Penicillium y otras, que
colonizaron la superficie de bellotas de Quercus o
que entraron a los tejidos de la superficie eran de
importancia secundaria en la pérdida de
germinabilidad de bellotas (Potlaichuk, 1953). Sin
embargo, Gibson (1957), reporté que los hongos
saprofiticos, es decir, Aspergillus spp., Mucor spp.,
Rhizopus sp., Trichoderma sp. y Cladosporium sp.,
de la microflora de la testa podrian, bajo condiciones
favorables, invadir los tejidos de las semillas
germinantes y matar las plantulas de Pinus patula. La
microflora de la testa, podria por lo tanto ser
responsable directamente del debilitamiento del vigor
de la semilla, predisponiéndola al ataque de hongos
patogénicos transmitidos por el suelo. Shea (1957)
apoyo la perspectiva y mencioné que la influencia de
mohos sobre las semillas podia  variar
considerablemente y que su sola presencia no
significaba que fueran dafinos. Sin embargo,

Prisyazhnyuk (1960) mencioné que cuanto mayor era
la infeccion por hongos de las semillas, menor era la
germinabilidad de semillas de Pinus sylvestris, Larix
sibirica, Picea abies y Abies sibirica. Rowan y De
Barr (1974) observaron enmohecimiento extenso en
tres lotes de semillas de pinos del incienso (slash
pine) durante pruebas de germinacién. Siguiendo los
procedimientos de pruebas estandares, las semillas
se rompieron individualmente y casi 90% de ellas se
encontraron llenas, aunque la germinacion fluctué
solo de 31 a 79%. Se obtuvo Fusarium solani de las
semillas no germinadas.

De los 12 Fusarium aislados que se examinaron a
través de inoculacion en semillas de Pinus patula
(Pawuk, 1978), 3 redujeron la germinacion, mientras
que 9 aumentaron el porcentaje de enfermedad de
los almacigos (Damping-Off) pero no afectaron la
germinacién de la semilla o el crecimiento de
plantulas. Las semillas de Leucaena infectadas por
Colletotrichum graminicola no germinaron, y si se
llevaba la infeccién al vivero, las plantulas bajo estrés
de humedad sucumbieron a la enfermedad de los
almacigos  (Quiniones,  1987).  Botryodiplodia
theobromae, que ocasiona podredumbre negra seca
en la caoba (Swietenia macrophylla) y provocd un
92% de detrioro en las semillas, en Tailandia
(Chalermpongse et al, 1984), no afectando la
germinacién pero, después de sembrarse en el
vivero, la podredumbre se desarrolld durante el
periodo de endurecimiento de las plantulas
(Quiniones, 1987).

La estratificacion, también conocida como pre-
enfriamiento frio-humedo de semillas, es utilizada
comunmente para romper la latencia en semillas, y
para obtener una germinaciéon vigorosa, rapida,
maxima y uniforme para pruebas de laboratorio y
siembra en invernaderos y viveros (Wang, 1986).
Esta es una practica comun para la mayoria de las
semillas de coniferas y varias latifoliadas. Sutherland
(1979) informd sobre la propagacion de Caloscypha
fulgens en semillas de varias especies de coniferas a
temperaturas bajas (3 a 5°C) de estratificacion. El
hongo momifica las semillas, resultando en una
pobre germinacion. Mittal et al. (1987) observaron el
desarrollo y la propagacion del hongo en semillas de
Pinus strobus durante estratificacion. Generalmente,
este hongo no disminuyé la germinacién de la semilla
pero enfermaron las plantulas germinadas.

DESCOMPOSICION Y PERDIDA DE
VIABILIDAD DURANTE EL
ALMACENAMIENTO

Grandes cantidades de semillas de alta calidad se
necesitan anualmente para la regeneracion artificial.
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En vista de la falta de uniformidad y predictabilidad
de cultivos de conos y semillas, cantidades grandes
de semillas se recolectan en afios semilleros y se
almacenan para usarlas en anos intermedios para
asegurar un abastecimiento continuo de semillas
para la produccién anual de planta y siembra directa.
La capacidad de almacenamiento de las semillas
depende de la temperatura, tiempo, humedad relativa
y método de almacenamiento, asi como del
contenido de humedad de, y el indculo inicial de
hongos en, las semillas que se van a almacenar. El
almacenamiento inadecuado de conos, como fue
reportado por Shea (1960) provocé el calentamiento
de conos como resultado de actividad bioldgica y
éstos sufrieron mas dafo ocasionado por hongos. El
60% de las semillas de Pinus sylvestris almacenadas
en sacos; 30% almacenadas en cajas, recipientes y
cilindros de lata; y solo el 10% de las semillas
almacenadas en recipientes cerrados
herméticamente fueron infectados por diversos
hongos (Prisyazhnyuk, 1960).

Bellotas de Quercus perdieron hasta 70% de su
capacidad de germinacion durante almacenamiento
debido a infecciones por hongos (Potlaichuk, 1953).
Aquenios de Platanus occidentalis almacenados a
2°C no mostraron pérdida de germinabilidad aun
después de 7 meses a 20 y 30°C; sin embargo, la
germinabilidad disminuyé y la mayoria de los hongos
en los aquenios aumentaron con incrementos en la
temperatura, humedad relativa y tiempo de
almacenamiento (Fakir et al., 1971).

En coniferas, Lavender (1958) no encontré pérdida
en la capacidad de germinacion de semillas de
Pseudotsuga menziesii almacenadas en conos hasta
por 4 meses a temperaturas de otofio normales en
un almacén sin calefaccion. Bloomberg (1969)
informé que semillas en conos de P. menziesii
almacenadas por 225 dias bajo condiciones
operacionales estaban libres de enfermedades pero,
durante pruebas de germinacion después de su
extraccion, hasta el 56% de ellas se enfermaron.
Rediske y Shea (1965) observaron una disminucion
significativa en la viabilidad de la misma semilla
cuando se recolentaron conos frescos con alto
contenido de humedad (60%), poniéndose en sacos
y se almacenaron en recipientes al exterior en el
otofio. Sin embargo, la viabilidad total de estas
semillas pudo retenerse por 3 afios cuando se
almacenaron en conos cerrados a 0°F (Barton,
1954). Cuando las mismas semillas se almacenaron
en bolsas de fibras naturales, se redujo un tanto la
germinacién dentro de 6 meses, y fuertemente
reducida después de 12 meses de almacenamiento.
Gordon (1967) recomendd la refrigeracion de
semillas extraidas de Pseudotsuga menziesii
inmediatamente después que se sacan del cono,

para impedir mas actividad de hongos dentro de la
semilla. Sin embargo, Rediske y Shea (1965)
apoyaron la observacién de Schubert (1960) sobre
semillas de Pinus monticola: que los hongos
permanecian activos en semillas de pino a
temperaturas por debajo del punto de congelacion.

Ha habido sugerencias para almacenar semillas de
arboles a temperaturas debajo del punto de
congelamiento para mantener su germinabilidad
(Willan, 1985). La crioconservacién del germoplasma
de semillas a, o cerca de, la temperatura de
nitrégeno liquido tiene el potencial para reducir el
deterioro de las semillas a un nivel tan bajo que
esencialmente, se puede lograr una conservacion
perpetua (Stanwood, 1985). Sin embargo, basandose
en las inoculaciones artificiales de Fusarium
sporotrichioides y Mucor hiemalis en semillas de
Pinus strobus remojadas en agua, antes de
almacenarlas a -18, -80, -145 y -197°C por 35 dias,
Mittal y Wang (1989) dedujeron que almacenar las
semillas de arboles a temperaturas ultra bajas no
eliminara la contaminacion de hongos patdgenos.

ENFERMEDADES DE LAS
PLANTULAS

ENFERMEDAD DE LOS ALMACIGOS
(Dampig-Off)

La enfermedad del almacigo antes y después de la
emergencia provocado por diversos hongos son las
enfermedades mas peligrosas que afectan a
especies de coniferas y latifoliadas. Quiniones (1987)
reportd el establecimiento de Fusarium solani, un
habitante del suelo, en las semillas de Leucaena y
Agathis que causé enfermedad de los almacigos
después de la emergencia en el vivero y en las
plantulas sembradas.

TIZON DE LAS PLANTULAS

El tizén de Sirococcus provocado por el hongo
Sirococcus strobilinus transmitido por la semilla, es
una enfermedad importante de las plantulas de
varias especies de abetos y pinos, y de Pseudotsuga
menziesii por toda la Zona Templada del Norte
(Sutherland, 1985). En este caso, el agente patdgeno
atacd plantulas muy jévenes, matando las agujas
primarias desde la base hacia arriba. Las plantulas
muertas permanecieron derechas y usualmente se
formaron picnidios pequefios y negros en la base de
las agujas infectadas. Las plantulas enfermas
ocurrieron usualmente al azar, una caracteristica de
enfermedades transmitidas por la semilla.
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MARCHITEZ DE LAS PLANTULAS

Otra enfermedad importante transmitida por semillas
es la marchitez por traqueomicosis de las plantas
(Urosevic, 1964). Este sintoma puede ser aclarado
como una reaccion del huésped a la irritacion por el
parasito donde se producen el bloqueo tipico de la
traquea por talos y una sustancia parda amarillenta,
parecida a caucho que llena Ilas células
parenquimatosas adyacentes.

OTRAS

En algunas ocasiones se ha observado una altura
reducida de las plantulas y sintomas de las hojas
(lesiones cloréticas y necréticas y malformaciones en
las hojas) en plantulas cultivadas de semillas
inoculadas con hongos de Acer saccharum
(Janerette, 1979), Picea glauca y Pinus strobus
(Mittal y Wang, 1986, 1993).

PRUEBAS DE HONGOS
TRANSMITIDOS POR LA SEMILLA

Las pruebas de los hongos transmitidos por la
semilla incluyen aislamiento y estudio de hongos
durante la recoleccion y el procesamiento de conos,
extraccion de la semilla, procesamiento,
almacenamiento, germinacion y crecimiento de las
plantulas. A diferencia de los cultivos agricolas, los
métodos de prueba de salud de la mayoria de
semillas de arboles forestales no han sido
estandarizados, y las pruebas se hacen usualmente
utilizando procedimientos normales con papel
secante humedo, y platos de agar. Singh y Mathur
(1993) han elaborado métodos de pruebas de salud
de semillas incluyendo observacion directa, prueba
de lavado y métodos de incubacién (papel secante y
platos de agar) para semillas, y prueba de sintomas
de plantulas y prueba de crecimiento de hongos en
plantulas. Algunos métodos especiales como el plato
de dilucién, técnica de ultrasonido, patrones de
isozima, excisién de tejido de semilla, seccionar la
semilla, radiografia y técnica de ELISA también se
han discutido. Usualmente se siguen las
recomendaciones de ISTA para pruebas de
germinacién, que estdan mas claramente disponibles
para semillas de cultivos agricolas, como practica
normal. El tamafio de la semilla y, a veces, la
inaccesibilidad de semillas de arboles en grandes
cantidades, dificultan el uso de grandes numeros de
semillas para pruebas. Por lo tanto, es importante
averiguar cuantas semillas de una especie de arbol
deben ponerse a prueba y cuantas repeticiones.

Por muchos afios ha sido dificii conseguir
germinacién precisa y maxima de todas las semillas

viables o lograr el valor de siembra verdadero de
semillas de arboles forestales. Por ejemplo, la
naturaleza latente de las semillas de Abies
balsamea, A. fraseri y otras especies de Abies, que
requieren un tratamiento de pre-enfriamiento humedo
de 21 a 28 dias 0 mas a una temperatura de 3 a 5°C,
junto con la contaminacion y crecimiento de hongos
durante el periodo de prueba de 2 meses, han sido
responsables de resultados de germinacion a veces
erréneos, irregulares o negativos. Otro problema que
se encuentra por lo general en pruebas con semillas
implica el pretratamiento de éstas. Con este
proposito, Wall (1974) y algunos otros utilizaron una
solucién de cloruro mercurico de 0.1% por 2 minutos,
siguiendo las recomendaciones de ISTA para
pruebas de salud de semillas de cultivos agricolas.
Wall (1974) también utilizd una solucion de
hipoclorito de sodio de 0.5% por 2 a 3 minutos para
la esterilizacidon de la superficie de plantulas de pino
rojo enfermas. Mittal (1995) recomenddé un
tratamiento con una solucion de hipoclorito de sodio
de 2% por 10 minutos para semillas de Picea glauca
y Pinus strobus para sembrar en invernaderos y para
pruebas de laboratorio. Asi, existian diferentes
opiniones sobre el tipo y la duracion del tratamiento
que las semillas deberian recibir antes de las
pruebas.

Para hacer pruebas de patogenicidad por medio de
inoculacién artificial de semillas con algunos hongos
transmitidos por éstas, se han empleado varios
métodos de inoculacion de semillas. Varios
trabajadores han intentado revolver las semillas en
cultivos frescos de hongos, mientras que otros
utilizaron suspensiones de esporas. En varias
plataformas, existid una controversia sobre el método
de inoculacion y el ambiente de las pruebas, que
necesitan ser uniformados para distintos tipos de
semillas.

La reduccion en la germinacion bajo condiciones de
infeccion artificial no corresponde exactamente con la
reduccion en la germinacion que ocurre bajo
condiciones de infeccidon natural. Bajo condiciones
naturales, los diversos microorganismos interactian
en las semillas y con los microorganismos presentes
en el suelo o en los medios de cultivo. Tal interaccion
es con frecuencia hasta antagodnica, lo cual afecta la
capacidad de microorganismos individuales de
desarrollar rapidamente y de infectar las semillas.
Con frecuencia, en estudios de inoculacién artificial,
se proporcionan las condiciones para facilitar el
crecimiento microbiano. Esto indica una necesidad
de hacer pruebas de patogenicidad de diversos
hongos en suelos naturales o medios de cultivo bajo
condiciones de invernadero o de campo (Mittal y
Wang, 1990).
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FACTORES QUE AFECTAN EL
DESARROLLO Y LA PROPAGACION

DE HONGOS TRANSMITIDOS POR LA
SEMILLA

FACTORES ABIOTICOS

RECOLECCION, EXTRACCION Y
PROCESAMIENTO

El tiempo, lugar y método de recolectar conos o
semillas y su subsecuente manejo durante el
transporte, extraccion y procesamiento, afectan el
desarrollo y la propagacion de la microflora en las
semillas de arboles. Generalmente, se supone que
conos Yy semillas adquieren diversos hongos,
incluyendo mohos, mientras que permanecen en los
arboles. Los conos de Pinus pinea contenian
semillas descoloridas, quebradizas en algunas de las
cuales el grano estaba todavia sano pero en otras
estaba ennegrecido y totalmente destruido por el
crecimiento micelial grisaceo de Alternaria alternata
(Sibilia, 1927). De manera similar, el agente
patégeno Coniothyrium sp., se establecié dentro y
sobre la semilla de Betula aleghanensis antes de que
ésta cayera al suelo (Shigo y Yelenosky, 1963). Sin
embargo, Salisbury (1955) y Prisyazhnyuk (1960)
reportaron que la mayoria de las semillas
individuales de los conos de coniferas, fuertemente
cerrados, estaban completamente libres de mohos.
Las semillas deben extraerse de los conos
inmediatamente después de la cosecha para
minimizar la infeccion de las semillas por la poblacion
microbiana ya presente en los conos.

Cuanto mas tarde fueron recolectadas de los campos
las bellotas de roble, mas infectadas estaban con
hongos (Potlaichuk, 1953). Se encontré que
Penicillium, Fusarium, Alternaria y Trichothecium
roseum eran los hongos mas comunes durante el
desarrollo de las bellotas. El desarrollo de
Cladosporium herbarum, que se encontrd6 con
frecuencia en las bellotas en la primera y en la ultima
muestra durante su desarrollo, dependia de la
cantidad de precipitacion; la ocurrencia mas alta fue
durante el periodo de mucha precipitacion. El
desalado de las semillas puede conducir a una

reduccion considerable en germinacion,
presuntamente por el dafio a la testa y la
subsecuente invasion fungosa (Gordon, 1967;

Harding, 1952; Huss, 1956; James y Genz, 1981).
Mientras estudiaban los hongos asociados con las
semillas de Picea glauca y Pinus strobus durante el
procesamiento de conos y extraccion de semillas,
Mittal y Wang (1987) observaron que Ia
contaminaciéon ocurri6 y se propagd durante los

procesos de secado al aire y extraccion de semillas,
y que ocurrieron considerablemente mas hongos en
ambos tipos de semillas después que se dejaron en
el suelo del bosque por 15 dias. Mojtahedi et al.
(1978) encontraron que el agua para el lavado fue
una fuente de contaminacion fungosa cuando fueron
analizadas nueces frescas y completas de pistache
para Aspergillus flavus y aflatoxina antes y después
de un tratamiento de lavado comercial.

CONDICIONES DE ALMACENAMIENTO

El contenido de humedad de las semillas, el in6culo
fungoso inicial en las semillas y el método de
almacenamiento afectan la propagacién de hongos
en las semillas durante el almacenamiento. La
viabilidad completa de semillas extraidas de Abeto
Douglas (Douglas fir) se mantuvo por 3 afios cuando
se almacenaron en latas selladas a 0°F. Sin
embargo, cuando se almacenaron en bolsas de
fibras naturales, la germinacién se redujo un poco
dentro de 6 meses y se redujo seriamente después
de 12 meses (Barton, 1954). Rediske y Shea (1965)
observaron una reduccion significativa en la
viabilidad de las semillas de Abeto Douglas cuando
los conos recién recolectados con un alto contenido
de humedad (60%) fueron empacados o
almacenados en recipientes al exterior en el otofio.
Un secado suave o refrigeracion inmediatos mantuvo
su viabilidad.

Mientras que las semillas ortodoxas, que pueden
tolerar un contenido de humedad bajo y temperaturas
de almacenamiento bajas y, por lo tanto, pueden ser
almacenadas con éxito con frecuencia por periodos
mas largos, las semillas de arboles recalcitrantes son
rapidamente perecederas. Su alto contenido de
humedad y el almacenamiento con frecuencia a
temperatura ambiente o relativamente mas altas
ayudan a  establecer varios hongos de
almacenamiento. Se piensa que el deterioro rapido
de semillas recalcitrantes por estos hongos de
almacenamiento se debe al debilitamiento de
semillas causado por el estrés de humedad interno
generado dentro de las células o tejidos,
principalmente como resultado del proceso de
vacuolizacion, el cual requiere agua (Berjak, 1996).
Este debilitamiento perjudica la sintesis de fitoalexina
por las semillas, facilitando la proliferacion de hongos
o bacterias asociados. La prevencion de actividad de
hongos durante el almacenamiento puede lograrse
mas facilmente controlando el contenido de humedad
de las semillas que controlando la temperatura de
almacenamiento porque la actividad de hongos es
posible entre -8°C y +80°C cuando el contenido de
humedad de la semilla y la humedad relativa de
almacenamiento son suficientemente altos (Roberts,
1972b). Por lo tanto, es importante encontrar el
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contenido de humedad optimo y la temperatura de
almacenamiento necesaria para las especies
individuales de arboles forestales.

ESTRATIFICACION

La muerte de semillas viables de algunas especies
de coniferas ha sido particularmente seria durante el
tratamiento de pre-enfriamiento largo y frio a
temperaturas de 3 a 5°C (Sutherland, 1979). Mittal et
al. (1987) estudiaron el desarrollo y la propagacion
de hongos en semillas de Pinus strobus durante la
estratificacion, aunque aquéllos no disminuian
usualmente la germinacién de semillas en
subsiguientes pruebas. Las semillas pre-enfriadas
germinaron vigorosa y rapidamente y, por lo tanto,
probablemente evitaron los dafios, corroborando la
opinién de Gibson (1957). Sin embargo, algunas
semillas no emergieron completamente de la testa y
otras fueron dafiadas por podredumbre de la punta
provocada por Alternaria alternata, Fusarium
oxysporum y Penicillium variabile en el laboratorio,
posiblemente debido al alto contenido de humedad
de las semillas pre-enfriadas y la alta temperatura
ambiental: los dos factores importantes que
contribuyen al desarrollo, propagaciéon e infeccion
fungosa (Mittal y Wang, 1986). Esto indica la
necesidad de un tratamiento con algun agente
limpiador de superficie o esterilizador antes de
estratificar las semillas, especialmente aquellas
altamente latentes.

PRACTICAS CULTURALES

Las semillas con las superficies esterilizadas con la
testa perforada sembradas en suelo normal humedo
no germinaron en absoluto, presuntamente, debido a
la invasion de sapréfitos del suelo (Gibson, 1957).
Parece posible que la destruccién de las semillas fue
facilitada por la proximidad de wuna fuente
relativamente grande de alimentacion, las reservas
de la semilla adyacente al pequefo volumen de tejido
vivo.

Las semillas de abeto Sitka incubadas a 10°C fueron
muy susceptibles a ataque por hongos dado que
permanecieron latentes mientras que el agente
patégeno crecia a casi su tasa maxima (Salt, 1967).
Las pérdidas en los viveros no estan necesariamente
relacionadas al tiempo que demoran las plantulas en
emerger, pero probablemente son mayores en
lugares donde las fluctuaciones de temperatura
mayores de 10°C son usualmente menos frecuentes.
Se espera que las pérdidas aumenten con fechas de
siembra mas tempranas. Siembra en el otofio es mas
incierta porque en suelo tibio, las semillas germinan
pronto y evitan el dafio, mientras que en suelo frio

éstas no germinan sino hasta la siguiente primavera,
y sufren una pérdida maxima.

La mayoria de los sustratos mezclados para
coniferas en contenedores incluyen vermiculita o
perlita incorporadas con turba del género Sphagnum.
Este tipo de mezcla usualmente esta bien drenada y
es acidica, los dos factores que ayudan a disminuir
las enfermedades (James, 1985). Los principales
grupos de patégenos asociados con enfermedades
de vivero son especies de Fusarium y mohos
acuaticos, como Pythium y Phytophthora. Aunque los
mohos acuaticos pueden ser tansmitidos por la
semilla, con mas frecuencia son introducidos en los
contenedores de los viveros a través del agua de rio
contaminada. Estos hongos causan enfermedades
en plantulas muy jévenes, y son favorecidos por
mezclas de suelo no bien drenadas y por condiciones
de humedad prolongada en el invernadero.

FACTORES BIOTICOS

La colonizacion de hongos de semillas de coniferas
es facilitada por insectos como chinches de la semilla
y por dafnos ocasionados por ardillas a las semillas
(James, 1985; Rowan y De Barr, 1974; Sutherland,
1979). Durante la determinacién de la interaccién
insecto-hongo durante la infeccion de bellotas de
roble, Urosevic (1959) reportdé que en el momento de
la oviposicion, diversos hongos fueron introducidos
por insectos dentro de las bellotas. Estos hongos
penetraron luego en los tejidos de las bellotas
maduras. Asi pues, la muerte de las bellotas fue
ocasionada no solamente por el dafio causado por la
larva del gorgojo, sino también por los hongos que
acompanaban al gorgojo. La penetracion de la
bellota por micelio de hongos acarrea efectos
negativos mas rapidamente y mas perjudiciales que
aquéllos ocasionados por la alimentacion de la larva
durante su maduracién. Las bellotas afectadas asi
pueden representar un foco peligroso de infeccion
durante el almacenamiento inicial y el
almacenamiento a largo plazo de las bellotas.

MANEJO DE AGENTES PATOGENOS
DE LA SEMILLA

RECOLECCION, PROCESAMIENTO
Y ALMACENAMIENTO DE
SEMILLAS

La recoleccién de semillas de areas o huertos sanos
y libres de enfermedades; de arboles, conos o
bellotas sanos en el momento adecuado; recoleccion
del arbol y no del suelo o de escondites de ardillas,
etc.; el transporte de conos o semillas en recipientes
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o bolsas bien aireados, limpios y secos; el evitar el
dafio a las semillas durante la extraccién y su
procesamiento; y el uso de condiciones optimas de
extraccion y almacenamiento de semillas, todo esto
necesita ser estudiado para diferentes especies de
arboles forestales, para prevenir infecciones por
hongos en las semillas.

TRATAMIENTO DE LA SUPERFICIE

Aunque a veces se ha informado sobre efectos
adversos en la germinacion de semillas, el
tratamiento de semillas con esterilizantes para
reducir o eliminar la contaminaciéon fungosa se ha
considerado necesario para la produccion de
plantulas sanas en varios viveros. Para esterilizar
semillas de coniferas con una estimulacidn o retraso
minimo para ellas, se ha recomendado la inmersion
de las semillas en detergente comercial seguida de
un tratamiento con agua oxigenada de 30% (Gordon,
1967). El tratamiento con agua oxigenada (30% por
45 minutos) mejoré la germinacion total de 47 a 80%
y de 25 a 61% en las 2 semillas de baja calidad y no
estratificadas de Pinus taeda (Mason y Van Arsdel,
1978). Se encontr6 que el tratamiento con agua a
57°C por 10 minutos fue bastante eficaz en eliminar
grandes cantidades de hongos transmitidos por la
semilla de Pinus roxburghii y P. wallichiana (Munjal y
Sharma, 1976). Delatour et al. (1980) también
sugirieron un tratamiento remojando en agua caliente
(44°C por 8 horas) para matar a Ciboria batschiana
en bellotas de Quercus.

CONTROL QuUimICcO

Cubrir las semillas con un repelente contra aves y
pequefios roedores, y un fungicida contra la
enfermedad de los almacigos (Damping-Off) ha sido
una practica comun en viveros de arboles forestales
en muchos lugares. Aunque se ha acumulado mucha
literatura sobre el control de hongos en las semillas
con tratamiento quimico, la mayoria de los estudios
se hicieron con coniferas. Se ha encontrado que el
tratamiento con &cido sulfurico de semillas de
Araucaria excelsa, que se ha indicado contra
Cryptospora longispora por la reglamentacion de
cuarentena fue eficaz en erradicar los hongos
transmitidos por la semilla pero el &acido fue
perjudicial para la germinacion de ésta (Khan et al,,
1965). Polvo de PCNB de 70 a 75% aplicado a la
semilla de balsamina, abetos Fraser y abetos
grandes dio un control excelente (100%) de
Rhizoctonia solani sin ningun dafo a las plantulas
germinadas. Mittal y Sharma (1981), basandose en
sus observaciones de diversas especies de arboles
(Cedrus deodara, Eucalyptus citriodora, E. hybrid,
Pinus roxburghii, P. wallichiana y Shorea robusta),
indicaron que Brassicol, Bavistin SD y Dithane M-45,

como preparativos de semillas, se podrian utilizar
para controlar eficazmente la mayoria de los hongos
transmitidos por semillas de estas especies de
arboles. Para controlar un hongo comun, Aspergillus
niger, en las semillas de Shorea robusta, el
tratamiento de la semilla con Bavistin SD o Brassicol
fue mas eficaz (Mittal y Sharma, 1982).

Se ha logrado con éxito el control eficaz de varios
hongos, como Botryodiplodia theobromae,
Colletotrichum  gloeosporoides, Fusarium  spp.,
Macrophomina phaseolina, Pestalotia sp., Phoma sp.
y Phomopsis sp., en las semillas de Acacia
auriculiformis, Albizzia spp., Gmelina arborea,
Leucaena leucocephala, diversas especies Pinus,
Pithecelobium dulce, Pterocarpus indicus, Cedrella
odorata y Grevillea robusta, se ha obtenido de
manera exitosa mediante el uso combinado de
Benlate (0.15%) vy Dithane M-45 (0.15%)
(Cortiguerra, 1985; Pacho, 1985).

También se ha encontrado que los tratamientos de
semillas con aceite, talco y tinte son benéficos pero
mucho menos que el tratamiento con Thiram (un
fungicida) para el abeto Sitka (Picea sitchensis) (Salt,
1967).

Puesto que también se han indicado los efectos
perjudiciales de tratamientos quimicos de semillas en
la germinacion de semillas y en la calidad de
plantulas (James, 1983), es conveniente que se
prueben concentraciones mas bajas, que no
deberian ser fitotoxicas. Kozlowski (1986) reportd
que Captan a concentraciones de hasta 2500 ppm no
afectaba la germinacion de semillas de Pinus
resinosa; sin embargo, concentraciones de 500 ppm
0 mayores dafaban las raices, tallos y cotiledones
dentro de 13 dias. El dafio a la raiz consistia en el
colapso de las células de los pelos radicales, células
epidérmicas y células corticales, y el dafio al
cotiledoén incluia el colapso de células epidérmicas y
del mesofilo. Cram y Vaartaja (1956) y Vaartaja
(1964) hicieron observaciones similares
anteriormente.

LEGISLACION

Es necesario un cumplimiento enérgico de las
normas sobre semillas, como las Leyes de Semillas y
los Programas de Certificacion de Semillas para la
evaluacion de la calidad y manejo, asi como los
estandares para recoleccion, extraccion,
almacenamiento y movimiento de semillas para evitar
problemas con éstas.
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Existe un incremento en la conciencia mundial de
que a menos que intensifiquemos nuestros esfuerzos
de conservaciéon de genes, reforestacion y manejo de
bosques intensivo, habra una seria reduccién de los
bosques del mundo. Aunque se reconoce la
reforestacibn como wuna actividad esencial, el
abastecimiento adecuado de semillas de alta calidad
y de alto potencial genético es con frecuencia un
factor restrictivo en varios paises. Esto enfatiza la
necesidad de contar con una produccion organizada
e investigaciéon, de semillas para solucionar muchos
problemas relacionados con la reforestacion.

Se han estudiado muchos hongos en semillas de
arboles; éstos varian en distintas especies
huéspedes, en distintas regiones y en distintos afos.
Hasta los efectos perjudiciales a las semillas durante
la germinacion y su almacenamiento, y a las
plantulas en viveros varian en distintas especies
huéspedes y ambientes. Con el ambiente favorable
en los trépicos, es decir, altas temperaturas
atmosféricas junto con una alta humedad, el dafo a
las semillas y a las plantulas es mayor alli. Factores
bidéticos como danos causados por ardillas y
chinches de la semilla, y factores abidticos como el
tiempo y el método de recoleccién, envio, extraccion,
procesamiento, pruebas y almacenamiento de
semillas, todos afectan la ocurrencia de hongos en
semillas. La mejora en estas practicas, el uso de
esterilizantes de superficies y/o fungicidas, y seguir
normatividades como la cuarentena ayudaran en el
manejo a nivel mundial de semillas.
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PARTE Il. PRACTICA

ustralia es el origen de un recurso unico y
A amplio de especies de arboles y arbustos,

que han comprobado ser de gran valor para
el establecimiento de plantaciones en muchas partes
del mundo. Ejemplos incluyen aproximadamente 5
millones de hectareas de plantaciones de eucalipto
de rapido crecimiento en Brasil; el recurso de Acacia
mangium, al menos 1 milléon de hectareas,
establecido recientemente en Indonesia; Acacia
saligna, plantado de manera extensiva en el norte de
Africa y el Medio Oriente como un arbol de forraje;
Acacia colei, plantados alrededor de aldeas en
Nigeria en condiciones semiaridas para proporcionar
semillas comestibles para complementar dietas
deficientes (Harwood, 1994), y las plantaciones
extensivas de Casuarina equisetifolia en bordes de
playas arenosas del sur de China y Vietnam para
proteccion contra tifones y una gama amplia de
beneficios maderables y no maderables (Nguyen,
1996).

Aunque los arboles nativos de Australia,
especialmente eucaliptos, se han cultivado como
especies exoticas por mas de un siglo, el area de
plantaciones se ha expandido rapidamente durante
los dultimos 30 anos. Esta expansion ha sido
impulsada por el desarrollo de pulpa de madera dura
como un producto internacional principal para
satisfacer la creciente demanda de papel, y la
adopcién difundida de arboles australianos para
silvicultura comunitaria en Asia y en partes de Africa.
Habiéndose desarrollado en un continente
caracterizado por climas extremos y suelos poco
infértiles, los arboles nativos de Australia han
demostrado estar bien adaptados para cultivo como
arboles de usos multiples en suelos degradados y
proporcionan una amplia gama de productos
incluyendo madera, postes, combustible y aceites.

El Centro Australiano de Semillas de Arboles
(CASA), el cual es parte de Silvicultura y Productos
Forestales (CSIRO), ha operado por 35 afios como
un banco nacional de semillas, proporcionando
semillas a investigadores en Australia y en mas de
100 paises. La semilla se origina en bosques
naturales pero durante la ultima década el CASA ha
estado complementando estas colecciones con
semillas de huertos semilleros. Se han establecido
huertos semilleros en climas tropicales y templados
de Australia, asi como en otros paises en el sury en
el sureste de Asia y Oceania, en colaboracién con
una amplia gama de agencias.

En 1987 el CASA inici6 investigaciones para estudiar
la presencia de hongos patdgenos en semillas

almacenadas. Aunque las semillas enviadas al
extranjero por el CASA son tratadas habitualmente
para satisfacer los requisitos fitosanitarios del pais
receptor, habia poca informacion sobre la patologia
de semillas de los tres géneros nativos australianos
mas importantes cultivados en plantaciones, de
manera doméstica y en el extranjero,
especificamente Eucalyptus, Acacia'y Casuarina.

Esta contribucidon al capitulo sobre patologia de
semillas analiza la literatura mundial sobre éste tema
de aquéllos eucaliptos, acacias y casuarinas que se
cultivan en escala significativa como especies para
plantaciones en los trépicos, y realza algunos temas
relacionados con cuarentena y el movimiento
internacional de agentes patégenos.

HONGOS DE ALMACENAMIENTO Y
AGENTES PATOGENOS

TRANSMITIDOS POR LAS SEMILLAS

La mayoria de las semillas llevan esporas de
diversos hongos, en la superficie o dentro de los
tejidos, y se han reportado la existencia de
cantidades como 150,000 esporas por semilla de
arbol (Anderson, 1986). Algunos hongos transmitidos
por semillas pueden ocasionar la muerte de éstas asi
como de plantulas mientras que otros hongos, por
ejemplo especies de Aspergillus, Penicillium,
Chaetomium, Rhizopus y Trichoderma, que son los
géneros aislados con mas frecuencia de muestras de
semillas de una gama amplia de especies (Mohanan
y Sharma, 1991; Yuan et al, 1990), que son
saproéfitos. Si se almacenan inadecuadamente, el
crecimiento de hongos saprofiticos en semillas puede
reducir drasticamente la viabilidad, pero con pocas
excepciones, como por ejemplo Aspergillus niger
(Yuan et al., 1997), raramente estan implicados en
provocar la muerte de plantulas.

Gran parte de la literatura sobre hongos transmitidos
por la semilla de estos tres géneros de arboles,
consiste en listas de especies de hongos con poca
informacion sobre su estado patogénico. Hay
relativamente pocos informes en la literatura donde el
aislamiento de agentes patégenos putativos de la
semilla de eucaliptos, acacias y casuarinas, han sido
complementados con pruebas de inoculacion para
establecer su patogenicidad. Algunos ejemplos
donde esto se ha llevado a cabo incluyen Bhawani y
Jamaluddin (1995) quienes hicieron pruebas de la
patogenicidad de Curvularia lunata a Acacia nilotica;
Harsh et al. (1992) quienes encontraron que un
Verticillium sp. presente en muestras de semillas
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causaba la enfermedad de los almacigos (Damping-
Off); post-emergencia en plantulas; Saxena (1985)
que investigd la mortandad de plantulas de
Eucalyptus sp.; y Yuan et al. (1990) que aislaron 25
géneros de hongos representando por lo menos 38
especies de lotes de semillas de Acacia spp.,
Casuarina spp. y Eucalyptus spp., y examinaron la
patogenicidad de 14 especies de hongos inoculando
Acacia auriculiformis, Casuarina cunninghamiana y
Eucalyptus camaldulensis. Un estudio similar se llevo
a cabo de manera subsecuente en 10 lotes de
semillas de E. pellita, una especie de arbol de
creciente importancia para plantaciones en los
tropicos humedos (Yuan et al., 1997).

MICOFLORA DE LA SEMILLA DE
EUCALIPTO Y AGENTES

PATOGENOS TRANSMITIDOS POR
LA SEMILLA

Listas de hongos aislados de muestras de semillas
de eucalipto con frecuencia se incluyen con registros
de una gama de otras especies de arboles tropicales
(Cuadro 1). Los ejemplos incluyen Mohanan vy
Sharma (1991), quienes también resaltaron temas de
recoleccion, procesamiento, almacenamiento de
semillas, pruebas de calidad, su tratamiento y
certificacién, e indicaron dénde se necesitaban
mejoras; Agmata (1979), quien proporciond la
primera lista de hongos transmitidos por semillas de
arboles en las Filipinas; Mittal et al. (1990), quienes
recopilaron una lista mundial de verificacion de
microorganismos asociados con semillas de arboles;
y Richardson (1983) quien proporcioné una lista de
enfermedades transmitidas por la semilla. Sharma y
Mohanan (1980), Tiwari y Sharma (1981) y Reddy et
al. (1982) proporcionaron listas de micoflora de
semillas solo para Eucalyptus spp.

Varios autores han demostrado la patogénesis de
hongos transmitidos por la semilla, ya sea por
aislamiento de agentes patégenos putativos
provenientes tanto de semillas como de plantulas
marchitas, o por estudios de inoculacién. Mittal
(1986) y Mittal y Sharma (1982) estudiaron la
micoflora de un hibrido de  Eucalyptus
(predominantemente E. tereticornis) y E. citriodora
(sinonimia de Corymbia citriodora) y también las
maneras de controlar especies patogénicas de
hongos. Saxena (1985) detectd 30 especies de
hongos en la semilla de E. grandis y relacioné la
mortandad de las plantulas a la micoflora de la
semilla, y Michail et al. (1986) informaron sobre la
enfermedad de los almacigos (Daming-Off) de post-
emergencia de Eucalyptus spp. causada por
fusarium y su control. Cuatro especies patogénicas

potenciales, Aspergillus niger, Fusarium sp.,
Penicillium canadense y Rhizopus oryzae, se
encontraron en las semillas de Eucalyptus citriodora
(Mittal y Sharma, 1982). Drake (1974) encontré que
una especie de Ramularia infecté las capsulas
cerradas de E. crebra y E. melanophloia mientras
que todavia estaban en el arbol, y causé hasta 50%
de esterilidad.

Yuan et al. (1990) inocularon la semilla de E.
camaldulensis con 14 agentes patégenos putativos
aislados de la semilla, registrando la emergencia de
plantulas comparada con los controles. Todos los
hongos excepto Botrytis cinerea y Cytospora sp.,
redujeron la emergencia, con Fusarium, Curvularia y
Pestalotiopsis spp. siendo estos los mas
patogénicos. En un estudio mas reciente con
Eucalyptus pellita (Yuan et al., 1997), Aspergillus
niger, Dreschlera australiensis, Harknessia
fumaginea y Pestalotiopsis disseminata, todos
redujeron la germinacion y/o provocaron mortandad
de las plantulas post-emergencia comparada con los
controles. Coniella australiensis, un agente patégeno
difundido de hojas de eucaliptos, también fue aislado
de la semilla por primera vez. Se indicé que estos
hongos pueden haberse originado del desperdicio de
hojas dentro de las muestras y que tal tejido ofrece
un posible medio para la propagacion de agentes
patdgenos foliares y del tallo con semilla.

RIESGOS DE LA PROPAGACION DE
AGENTES PATOGENOS CON

GERMOPLASMA DE EUCALIPTO

En una publicacidon que traza las pautas técnicas
para el movimiento seguro de germoplasma de
Eucalyptus (Ciesla et al., 1996), fueron enumerados
32 hongos patogénicos como hongos asociados con
la semilla de eucalipto. Una lista revisada se da en el
Cuadro 1. Todos estos hongos son generalmente
considerados como distribuidos ampliamente desde
el punto de vista geografico, y la presencia de tales
agentes patdgenos en lotes de semillas representa
poco en cuanto a riesgo de cuarentena. Agentes
patégenos foliares, como Mycosphaerella spp.,
Kirramyces spp. y Aulographina sp. (que son agentes
patégenos especializados encontrados en muchas
partes del mundo donde se cultiva el eucalipto)
estaban ya sea ausentes de los lotes de semillas o
no fueron detectados. Se puede suponer
razonablemente que estos agentes patdégenos se
han originado en Australia y que se han propagado
internacionalmente con semillas o material
vegetativo, quizas hace muchas décadas.
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Cuadro 1. Hongos patogénicos asociados con Semillas Tropicales de Eucalipto

Hongo Huésped Pais Referencia(s)

Botryodiplodia sp. Eucalyptus grandis Uruguay Mittal et al., 1990
Botrytis cinerea E. grandis India Mohanan y Sharma, 1991
Colletotrichum sp. E. citriodora India Mohanan y Sharma, 1991
Coniella australiensis E. pellita Australia Yuan et al, 1997
Curvularia eragrostidis E. alba Tailandia Pongpanich, 1990
E. pellita Australia Yuan et al., 1997
C. fallax E. pellita Australia Yuan et al, 1997
C. geniculata E. tereticornis India Reddy et al., 1982
C. inequalis E. citriodora India Mittal et al., 1990
C. lunata E. camaldulensis Tailandia Pongpanich, 1990
E. grandis Tailandia Pongpanich, 1990
E. tereticornis Tailandia Pongpanich, 1990
E. globulus India Mohanan y Sharma, 1991
E. grandis India Mohanan y Sharma, 1991
E. tereticornis India Mohanan y Sharma, 1991
E. camaldulensis Australia Yuan et al., 1990
E. grandis Australia Yuan et al., 1997
E. pellita Australia Yuan et al., 1997
C. pallescens E. alba Tailandia Pongpanich, 1990
E. camaldulensis Tailandia Pongpanich, 1990
E. robusta Tailandia Pongpanich, 1990
E. globulus India Mohanan y Sharma, 1991
E. grandis India Mohanan y Sharma, 1991
C. pubescens E. citriodora India Mittal et al., 1990
C. senegalensis E. camaldulensis Australia Yuan et al., 1990
E. nitens Australia Yuan et al., 1990
E. pellita Australia Yuan et al., 1997
C. verruculosa E. grandis India Mohanan y Sharma, 1991
Cylindrocladium clavatum  E. tereticornis India Mohanan y Sharma, 1991
Drechslera australiensis E. grandis India Mohanan y Sharma, 1991
E. tereticornis India Mohanan y Sharma, 1991
E. pellita Australia Yuan et al, 1997
D. halodes E. saligna India Reddy et al., 1982
E. tereticornis India Reddy et al., 1982
D. rostrata E. grandis India Mohanan y Sharma, 1991
E. tereticornis India Mohanan y Sharma, 1991
Fusarium equiseti E. grandis India Mohanan y Sharma, 1991
E. tereticornis India Mohanan y Sharma, 1991
E. deglupta Filipinas Mittal et al., 1990
F. moniliforme E. camaldulensis Tailandia Pongpanich, 1990
E. grandis India Mohanan y Sharma, 1991
E. tereticornis India Mohanan y Sharma, 1991
E. grandis Uruguay Mittal et al., 1990
F. oxysporum E. deglupta Tailandia Mittal et al., 1990
F. poae E. alba India Mohanan y Sharma, 1991
F. semitectum E. camaldulensis India Mohanan y Sharma, 1991
E. camaldulensis Egipto Mittal et al., 1990
F. solani E. citriodora India Mittal et al., 1990
Fusarium sp. E. camaldulensis Australia Yuan et al., 1990
E. pellita Australia Yuan et al., 1997
Harknessia fumaginea E. pellita Australia Yuan et al., 1997
H. hawaiiensis E. pellita Australia Yuan et al., 1997
Macrophomina phaseolina  E. grandis India Mohanan y Sharma, 1991
E. tereticornis India Mohanan y Sharma, 1991
Macrophomina sp. E. camaldulensis Tailandia Pongpanich, 1990
Pestalotiopsis disseminata  E. pellita Australia Yuan et al., 1997
P. funerea E. alba India Mittal et al., 1990
E. grandis Uruguay Mittal et al., 1990
P. mangiferae E. tereticornis India Reddy et al., 1982
P. neglecta E. pellita Australia Yuan et al., 1997
Phomopsis sp. E. citriodora India Mohanan et al., 1991
Ramularia sp. E. crebra Australia Drake, 1974
E. melanophloia Australia Drake, 1974
Verticillium albo-atrum E. grandis India Mohanan et al., 1991
Verticillium sp. E. grandis Uruguay Mittal et al., 1990
E. hybrid India Harsh et al., 1992
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Otra posibilidad es que los agentes de hongos
patégenos de Myrtaceae, que se cultivan
ampliamente como plantas de cultivo, Ej. Guayabo y
Clavero; o forman parte de la flora autéctona, Ej. en
el sudeste de Asia, Sudamérica y Africa; pudieran
adaptarse como agentes patégenos de eucaliptos y
puedan presentar una amenaza al amplio espectro
de vegetacion nativa si se introduce en Australia. La
ocurrencia de rofa del guayabo, Puccinia psidii, en
eucaliptos en el Sur y Centro de América (Ferreira,
1983) ha creado un riesgo particular puesto que el
hongo es dafiino a las plantaciones de eucalipto. Hay
controles estrictos establecidos que rigen la
importacion de semilla de eucalipto a Australia desde
Sudameérica.

MICOFLORA DE LA SEMILLA DE
ACACIA Y AGENTES PATOGENOS

TRANSMITIDOS POR LA SEMILLA

Como se ha indicado anteriormente para eucalipto,
registros de la micoflora de semillas de Acacia spp.
se combinan comunmente con listas para otras
especies de arboles (Dayan, 1986). En un informe
reciente sobre encuestas en enfermedades para
acacias tropicales, realizado por Old et al. (1997b) se
hace alguna referencia a enfermedades de plantulas,
resaltando aquéllas registradas en Tailandia
(Pongpanich, 1997), pero el énfasis del informe esta
en enfermedades de plantaciones y rodales nativos.

Hay muy pocos informes en la literatura de hongos
transmitidos por la semilla que causan enfermedades
de plantulas de acacia. Bhawani y Jamaluddin (1995)
han indicado que Curvularia lunata causa necrosis
del tallo en plantulas de A. nilotica. Este hongo ha
sido registrado anteriormente en la semilla de A.
auriculiformis y recientemente de A. crassicarpa y A.
aulacocarpa. Varios de los agentes patdégenos
registrados por Mohanan y Sharma (1988) provocan
enfermedades en acacias exéticas en la India, y son
organismos putativos transmitidos por la semilla. El
Cuadro 2 enumera especies de plantas patogénicas
indicadas en lotes de semillas de acacias tropicales.

Yuan et al. (1990) inocularon A. auriculiformis con los
mismos 14 hongos transmitidos por la semilla
utilizados para inocular semillas de eucalipto, con
resultados similares. Fusarium spp., Dreschlera sp.,
Curvularia spp. y Pestalotiopsis spp., causaron el
tizén de pre-emergencia mas severo de las plantulas
inoculadas. Un estudio no publicado sobre la
micoflora de semillas de A. aulacocarpa, A.
auriculiformis, A. crassicarpa y A. mangium por Yuan
et al. (1997) ha indicado la presencia de
Botryodiplodia  (sinonimia  Lasiodiplodia)  spp.,
Curvularia spp., Dreschlera spp., Fusarium spp. y
Pestalotiopsis spp.

Las listas de hongos patogénicos en arboles de
acacia en rodales nativos y plantaciones en el norte
de Australia y en la India presentadas por Old et al.
(1997a) y Sharma y Maria Florence (1997) incluyen
especies de Pestalotiopsis, Phoma, Phomopsis,
Lasiodiplodia 'y Curvularia, que pueden ser
transmitidas por la semilla. Sin embargo, la etiologia
detallada de las enfermedades de acacias anotadas
en ambos informes es en su mayor parte
desconocida. Old et al. (1997a) dieron una breve
relacion de un brote grave de enfermedad en Acacia
mangium en 1992 en el norte de Australia causado
por Cercospora spp. El patrén de incidencia de la
enfermedad indicé que el origen del brote fue en el
vivero donde las plantulas se cultivaron, y las plantas
que crecieron de semillas importadas de Papua,
Nueva Guinea inicialmente mostraron el nivel mas
alto de la enfermedad. Aunque se presentaron dafos
severos en varias plantaciones, la enfermedad
estaba presente a niveles muy bajos durante el afo
siguiente y subsecuentemente fue imperceptible. Un
analisis detallado de todos los lotes de semilla
utilizados en siembras no lograron aislar Cercospora
sp. (Old et al., 1993). En vista de varios ejemplos
bien conocidos de Cercospora spp. transmitido por
semillas, éste podria haber sido el origen de la
enfermedad. Alternativamente, el agente patégeno
es nativo y ocurre sin ser descubierto en especies de
Acacia nativas en la region.

RIESGOS DE LA PROPAGACION DE
AGENTES PATOGENOS DE ACACIA

CON GERMOPLASMA

Al igual que con eucaliptos, las especies indicadas
hasta ahora en la semilla de acacias tropicales se
consideran ya extensamente distribuidas a lo largo
de las regiones donde se cultivan acacias tropicales.
También, por lo general son agentes patégenos con
un amplio espectro de huéspedes. A diferencia de
eucaliptos, las semillas de muchas especies de
acacia son relativamente grandes (10 mg a 1g) y la
presencia de partes florales conservadas, como el
arilo ofrece rincones para llevar el crecimiento
saprofitico de agentes patdgenos facultativos.
(Cuadro 2).

El informe reciente de un taller internacional sobre
enfermedades de acacias tropicales (Old et al,
1997b) dié una relacién del estado de una gama de
agentes patdégenos y las enfermedades que causan
en Australia, India y el Sudeste de Asia. El incentivo
para el taller fue la rapida expansién de plantaciones
de acacias tropicales, especialmente en Indonesia,
Malasia y Tailandia. Cada afio, varias toneladas de
semillas de A. mangium, la especie cultivada mas
extensamente, se recolectan de rodales nativos o
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huertos semilleros y se envian entre paises de la
region. Parece haber poca duda que esta practica
lleva un riesgo significativo de transportar los agentes
patégenos en la semilla o desperdicios asociados
con la planta. La practica de sumergir semillas en
agua hirviendo antes de la siembra para romper la
latencia puede reducir la probabilidad de que se
propaguen contaminantes fortuitos, pero hay una
necesidad urgente de mas informacién sobre las
enfermedades de estas especies y las posibilidades
de que se propaguen al ser transmitidas por las
semillas.

MICOFLORA DE LA SEMILLA DE
CASUARINA Y AGENTES

PATOGENOS

Hay muy poca informacién en la literatura sobre

enfermedades transmitidas por la semilla de
Casuarina spp. tropical. Mittal et al. (1990)
enumeraron 18 hongos asociados con C.

equisetifolia, 10 de los cuales son agentes patdégenos
putativos (Cuadro 3). Sahai y Mehrotra (1982)
examinaron la micoflora de semillas de arboles
forestales incluyendo Casuarina (especie no
expresada), pero solamente una de aquellas
anotadas (Fusarium semitectum) puede considerarse
como agente patégeno putativo. Yuan et al. (1990)
sacaron muestras de la micoflora de semillas de C.
equisetifolia pero anotaron solamente cuatro agentes
patégenos reconocidos, incluyendo Aspergillus niger,
Botrytis  cinerea, Curvularia  senegalensis 'y
Pestalotiopsis spp., Alternaria alternata y Phoma
spp., siendo aisladas de Casuarina cunninghamiana.
Los resumenes mas Uutiles de enfermedades de
Casuarina son aquéllos de Mohanan y Sharma
(1989, 1993). En su publicacion mas reciente
indicaron que la informacién sobre enfermedades de
plantulas en la India es escasa, a pesar de que se
han cultivado plantulas de casuarina en ese pais por
casi un siglo. Ellos indicaron que los agentes
patégenos transmitidos por el suelo Rhizoctonia
solani 'y Macrophomina phaseolina son los
principales agentes patégenos de plantulas. De
éstos, se ha indicado que M. phaseolina es
transmitido por la semilla pero es un hongo muy
comun transmitido por el suelo con una distribucion
geografica muy amplia, causando la conocida
podredumbre carbonosa de la raiz en muchas
especies de arboles (Srivastava y Kalyani, 1990).

De mayor interés para la patologia de semillas es la
anotacién por Mittal et al. (1990) de Phomopsis
casuarinae como transmitido por la semilla. Agente
patégeno bien conocido, identificado anotado en
Portugal (Dos Santos, 1966) y en India (Mohanan vy
Sharma, 1993). El hongo causa cancro en el tallo y

lesiones foliares, y es probablemente mas grave en
arboles estresados, compartiendo esta caracteristica
con Botryosphaeria spp. (Pongpanich et al., 1996) y
Trichosporum vesiculosum (Mohanan y Sharma,
1993, Narayanan et al., 1996). ElI Cuadro 3 presenta
una lista de enfermedades de Casuarina para las
cuales se ha establecido o se puede deducir una
asociacion con semillas.

RIESGOS DE LA PROPAGACION DE
AGENTES PATOGENOS CON

GERMOPLASMA DE CASUARINA

Una de las enfermedades mas significativas de
Casuarina equisetifolia es el agente patdégeno
Trichosporum vesiculosum (nom.illegit) que causa
ampolla en la corteza. El estado de este organismo
como agente patdgeno ha sido cuestionado (Boa y
Ritchie, 1995). Sin embargo, Narayanan y Sharma
(1996) y Narayanan et al., (1996) resumieron la
informacion disponible que fuertemente indica que el
hongo es un agente patégeno dafino de arboles
estresados. El hongo se propaga por medio de la
produccion de cantidades muy grandes de esporas
de hollin dentro de ampollas debajo de la corteza
externa, las cuales se abren para liberar las esporas.
La etiologia de la enfermedad no se comprende
perfectamente, pero es probable que la infeccién de
la herida sea la principal forma de propagacion con
mas movimiento dentro de un rodal afectado por
contacto de raiz con raiz (Narayanan et al., 1996).
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Cuadro 2. Hongos Patogénicos asociados con Semillas de Acacias Tropicales.

Huésped

Acacia confusa
. auriculiformis
. auriculiformis
. auriculiformis
. auriculiformis
. auriculiformis
. auriculiformis
. auriculiformis
catechu
confusa

. crassicarpa

. auriculiformis
. auriculiformis
. auriculiformis

Botryodiplodia theobromae

(syn . Lasiodiplodia theobromae)
Botryodiplodia sp.
Colletotrichum gloeosporioides
Colletotrichum sp.

Curvularia brachyspora

C. eragrostidis

C. lunata

C. pallescens
C. senegalensis
Curvularia sp.

Cylindrocladium sp. . auriculiformis

Diplodia sp. . crassicarpa

Drechslera spp. . auriculiformis
. crassicarpa

Fusarium equiseti catechu

F. moniliforme raddiana

F. oxysporum catechu

. auriculiformis
. auriculiformis

F. semitectum

modesta
F. solani catechu
. holosericea
Fusarium sp. . auriculiformis

. auriculiformis
. auriculiformis

Hansfordia sp. . auriculiformis

Helminthosporium sp. mearnsii
Lasiodiplodia sp. . auriculiformis
Pestalotia sp. mearnsii

. auriculiformis
. auriculiformis
. auriculiformis
. auriculiformis
. auriculiformis
. auriculiformis
. confusa

. modesta

. raddiana
Acacia sp.

A. auriculiformis

Pestalotiopsis disseminata
P. neglecta

P. phoenicis
Pestalotiopsis sp.

Phoma sp.

>>>>>>E>IIIILEEEEEEEEEEEEEEEEEDEEDDEDEDDDD

Phomopsis sp.

Hasta 1994 el hongo se conocid como un agente
patégeno de la casuarina solamente en la India
(Bakshi, 1951) y en Mauricio (Orian, 1961). Sin
embargo, la enfermedad de ampolla en la corteza se
encontré en el centro de Vietham (Sharma, 1994) y
se identificd en dos lugares en Tailandia en 1995, en
siembras duplicadas de una prueba internacional de
procedencia de Casuarina (Pongpanich et al., 1996).
La semilla para esta prueba se habia originado en
muchos paises, incluyendo India, y aunque no hay
informacion en cuanto al origen del brote, es posible
que el hongo sea transmitido por la semilla.
Trichosporum vesiculosum no se detectaria con
métodos de pruebas de semillas normales; sin
embargo, su fecundidad indica que una
contaminacion casual de la semilla podria haber sido
el origen de la aparicion simultanea de esta
enfermedad en dos lugares en Tailandia separados

Referencia(s)

Filipinas Agmata, 1979
Tailandia Chalermpongse et al., 1984
Australia Yuan et al., 1997

India Mohanan y Sharma, 1988

Tailandia Pongpanich, 1997
Tailandia Chalermpongse et al.,, 1984
Australia Yuan et al., 1997

Australia Yuan et al., 1990

India Vijayan, 1988

Filipinas Agmata, 1979
Australia Yuan et al., 1997
Filipinas Mittal et al., 1990
Australia Yuan et al., 1990
Tailandia Pongpanich, 1997
Tailandia Pongpanich, 1997
Australia Yuan et al., 1997
Tailandia Pongpanich, 1997
Australia Yuan et al., 1997
India Vijayan, 1988
Israel Mittal et al., 1990
India Vijayan, 1988
Filipinas Mittal et al., 1990
India Mohanan y Sharma, 1988
India Mittal et al., 1990
India Vijayan, 1988
Australia Yuan et al., 1990
Tailandia Pongpanich, 1997
Australia Yuan et al., 1990
Australia Yuan et al., 1997
Tailandia Pongpanich, 1997
Australia Yuan et al., 1990
Tailandia Pongpanich, 1997

China Liu, 1988

Australia Yuan et al., 1997
Australia Yuan et al., 1997
Australia Yuan et al., 1997
Australia Yuan et al., 1990
India Mathur, 1974
India Mohanan y Sharma, 1988
Filipinas Agmata, 1979
India Mittal et al., 1990
Israel Mittal et al., 1990
Egipto Mittal et al., 1990
Tailandia Pongpanich, 1997

aproximadamente por 200 km. Se necesita mas
investigacion sobre este agente patégeno para
determinar sus afinidades taxondmicas, su estado
patogénico y la etiologia de la enfermedad ampolla
en la corteza. Hasta que haya mas informacion
disponible seria imprudente pasar por alto la
posibilidad de que la enfermedad pueda ser
transmitida por la semilla (Cuadro 3).
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Cuadro 3. Hongos patogénicos asociados con Semillas de Casuarina Tropical

Referencia(s)

Botryodiplodia theobromae
Botryodiplodia sp.
Curvularia brachyspora

C. lunata

C. pallescens

C. senegalensis

Fusarium moniliforme

F. semitectum
Macrophomina phaseolina
Pestalotia sp.
Pestalotiopsis sp.

Phoma sp.

Phomopsis casuarinae

Casuarina equisetifolia Filipinas
C. equisetifolia Filipinas
C. equisetifolia Filipinas
C. equisetifolia Filipinas
C. equisetifolia Tailandia
C. equisetifolia Filipinas
C. equisetifolia Australia
C. equisetifolia Filipinas
Casuarina sp. India

C. equisetifolia Filipinas
C. equisetifolia Filipinas
C. equisetifolia Australia
C. cunninghamiana Australia
C. equisetifolia Filipinas
C. cunninghamiana Australia
C. equisetifolia India/Australia
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Mittal et al., 1990
Mittal et al., 1990
Mittal et al., 1990
Mittal et al., 1990
Mittal et al., 1990
Mittal et al., 1990
Yuan et al., 1990
Mittal et al., 1990
Sahai, 1982

Mittal et al., 1990
Mittal et al., 1990
Yuan et al., 1990
Yuan et al., 1990
Mittal et al., 1990
Yuan et al., 1990
Bose, 1947
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ECOLOGIA DE LAS

HISTORIAS DE VIDA

ARIEL E. LUGO Y JESS K. ZIMMERMAN
Servicio Forestal del Departamento de Agricultura de los Estados
Unidos, Puerto Rico y La Universidad de Puerto Rico, Puerto Rico,

as investigaciones sobre la ecologia de las

historias de vida (o ciclo de vida) de arboles

tropicales, se ha quedado rezagada con
relacion a la de otras plantas, particularmente de
arboles de zonas templadas. En los tropicos, la
investigacion sobre la historia de vida ha seguido dos
lineas: la demografia y la sucesién. Comparados con
los arboles de las zonas templadas, los arboles
tropicales (sensu latus) parecen tener un periodo
mas corto para la primera reproduccién y un periodo
de vida mas corto. Poner en claro las estrategias de
historia de vida de especies de los bosques
tropicales es intimidante, debido a que Ia
dependencia tradicional en el comportamiento entre
la semilla y la plantula es inadecuada, y es necesario
un analisis completo de la historia de vida para cada
especie, antes de definir los grupos apropiadamente.
Analisis del comportamiento de las semillas,
plantulas y arboles jovenes de tierras bajas humedas
0 bosques humedos sugieren dos grupos de
especies: pioneras y no pioneras (o especies climax).
Para la mayor parte de los arboles (no pioneros), la
supervivencia de los adultos contribuye mas a su
estado fisico que al numero de semillas y plantulas
que ellos producen, o la rapidez de su crecimiento.
Para las especies pioneras, es afectada mayormente
por el banco de semilla y el crecimiento de juveniles.

respectivamente

Dado que las especies de arboles y condiciones
ambientales en los trépicos son diversas, es
necesaria una mayor investigacion para ratificar esta
opinién. Divisiones posteriores de historias de vida
de especies no pioneras, mediante grupos
funcionales, ha demostrado dificultad ya que parecen
existir entre las especies caracteristicas continuas.

La formacion de brechas por arboles caidos ha sido
enfatizado como el mayor evento alterador en el ciclo
de vida de los arboles de bosques trépicales
himedos y lluviosos; estas brechas existen en la
parte critica de las etapas de desarrollo. La luz
incidental y, en una menor extension, los nutrientes,
son los factores mas importantes para el crecimiento
de individuos a través de las brechas o dentro de un
dosel cerrado. En los bosques secos, el agua es mas
importante que la luz como factor determinate del
éxito de los individuos. Algunas caracteristicas del
ciclo de vida relacionadas con especies de arboles
de bosques secos son, semillas pequenas,
dormancia de la semilla relacionada con la humedad,
dependencia de raices o retofios en el tallo para la
regeneracién, sincronia de los procesos de
crecimiento y reproduccion, poca abundacia de
plantulas, banco de semillas reducido y alta densidad
de tallos.
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Grandes disturbios y poco frecuentes como los
huracanes, introducen instantdneamente condiciones
extremas las cuales alteran significativamente las
etapas del ciclo de vida de algunos arboles
tropicales. La formacion de retofios, de uniones de
arboles, individuos pequenos, corto periodo de vida,
los cambios rapidos en la adaptabilidad a la sombra
o sol, el establecimiento explosivo de poblaciones de
plantulas, la proporcién acelerada de productividad
primaria y ciclo de nutrientes, y el incremento
abundante de especies dependientes de las brechas
en el dosel, son ejemplos de caracteristicas de la
historia de vida en areas de disturbios frecuentes. En
sitios degradados, como aquellos con frecuentes
deslizamientos de tierra o afectados por las
actividades humanas, se regeneran exitosamente
diferentes grupos de especies incluyendo diferentes
formas de vida y una fraccion mayor de especies
invasoras. Estas diferencias sugieren que otro grupo
de caracteristicas de la historia de vida se requieren
para poder subsistir en estos ambientes extremos.
Es necesaria una mayor investigacion para tener una
idea clara de la diversidad de estrategias en la
historia de vida de arboles tropicales.

INTRODUCCION

La mayoria de las comunidades de plantas
son sucesionales y cada especie esta
sentenciada a extinguirse localmente; las
dos estrategias de “escaparse a otro
lugar” o “esperar hasta que el habitat
correcto aparezca” son dos formas
alternativas para sobreponerse al deterioro
del habitat local. (Harper, 1977).

Con estas palabras Harper presenta las opciones
disponibles para la mayoria de plantas, incluyendo a
los arboles de bosques tropicales. El desafio para los
cientificos es determinar cual planta sigue cual
estrategia; describir las variaciones en sus
respuestas a las condiciones cambiantes y examinar
los fendmenos de la historia de vida en la busqueda
de patrones de respuestas, que puedan ser usados
para categorizar las especies y mejorar la capacidad
de manejo  de los bosques  tropicales.
Desafortunadamente, el entendimiento ecoldgico de
los bosques tropicales es reducido; en parte debido a
que son demasiado complejos. La complejidad de los
bosques tropicales viene de la gran concentracién de
arboles por unidad de area y la amplia diversidad de
condiciones ecolégicas que caracterizan las latitudes
tropicales. En proporcion, los arboles tropicales se
enfrentan a una mayor competencia bidtica y de
variedad de clima que las especies en zonas
templadas o boreales. El como describir la historia de
vida (ciclo de vida) de tantas especies creciendo en

diferentes condiciones climaticas y edaficas es un
reto para los ecologos y silvicultores tropicales.

Un analisis cuantitativo de la historia ecoldgica de las
plantas fue formalizado por Pelton (1953). Antes de
ésta sintesis, se habia dado poca importancia al
enfoque de las plantas desde el punto de vista
demografico y poblacional, con relacién a las
poblaciones animales o de las comunidades de
plantas (Harper, 1967; Hubbell y Werner, 1979;
McCormick, 1995). Ademas, el estudio de la historia
de vida de arboles tropicales se ha quedado atras en
relacion a los arboles de zonas templadas. En las
892 paginas de revision de Harper (1977), menos de
30 paginas contienen alguna referencia a especies
de arboles tropicales, y la mayor parte de ésta
informacion esta relacionada con la dispersion de las
semillas y su depredacion. Desde 1977, muchos
estudios se han enfocado a la regeneracién de los
arboles en brechas del dosel de bosques tropicales
de tierras bajas y hiumedas; pero pocos estudios han
enfatizado la historia de vida completa de arboles en
bosques tropicales y bosques secos en particular
(Alvarez-Buylla el al., 1996; Clark y Clark, 1992;
Garwood, 1989; Gomez-Pompa y Vazquez-Yanes,
1974; McCormick, 1995; Putz y Brokaw, 1989;
Swaine y Lieberman, 1987; Whitmore, 1984a, 1984b;
Zimmerman et al., 1984).

Swaine et al. (1987b), observaron que la mayoria de
los estudios tropicales no duraban lo suficiente para
considerar la longevidad de los arboles. En Puerto
Rico, con algunos de los sitios mas grandes en los
neotropicos, existen en la actualidad anotaciones
cubriendo mas de 60 afios de ocurrencia de
huracanes catastréficos (Lugo el al, 2000). La
situacién se agrava con la dificultad para determinar
la edad de los arboles de los tropicos. (Bormann vy
Belyn, 1981). Wyatt-Smith (1987) se lamentan de la
poca informacion sobre la dinamica poblacional de
arboles tropicales y agregan que muchos de los
estudios a largo plazo en el trépico, se enfocan a
arboles de diametro normal > a 10cm. La
regeneracion y el establecimiento a través de
plantulas y las fases de arboles jovenes al igual que
las fases durante la floracion y la frutificacion,
recibieron menor atencién. El enfatiza que el
entendimiento de la dinamica de los arboles mayores
de cualquier especie, requiere del estudio de las
fases de establecimiento y regeneraciéon. Esta
necesidad existe a pesar de que la representacion de
la historia ecolégica de vida de las especies de
arboles tropicales, se ha enfocado normalmente en
las respuestas a corto plazo de las semillas y las
plantulas (Ej. Swaine y Whitmore, 1988).

Nuestra revision de la literatura expone dos lineas
complementarias a la investigacion sobre la historia
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de vida en bosques tropicales. Una vision es la
demografia, con un enfoque especifico en especies
individuales (Alvarez—Buylla el al., 1996; Hubbell y
Foster, 1990; McCormick, 1995; Silvertown el al.,
1993). Esta investigacion puede ser comprensiva,
basada en una poblacién o fragmentada, enfocada
en uno o varios aspectos del ciclo de vida de un solo
arbol. Una segunda linea de investigacién es la
sucesion, que se enfoca sobre la funcion de la
comunidad y los medios para entender el rol de las
poblaciones de arboles en la sucesién (Bazzaz y
Pickett, 1980; Clark y Clark, 1992; Ewel, 1980;
Gbémez-Pompa y Vazquez-Yanes, 1974; Richards,
1964). A pesar de que las técnicas demograficas son
usadas, ésta investigacion selecciona grupos de
especies con el objetivo de catalogar grupos
funcionales de acuerdo a su papel en la sucesion. En
nuestra revisién, primero ponemos la investigacion
de la historia de vida de arboles tropicales en el
contexto de los estudios de la historia de vida en
otros grupos de plantas, y luego presentamos la
informacion sobre la historia de vida de acuerdo a
varias lineas de investigacion. Terminamos con una
revision de la historia de vida ecoldgica en bosques
sometidos a grandes disturbios poco frecuentes,
limitaciones en la cantidad de agua y otros
estresores ecoldgicos. Nuestro objetivo es presentar
el paradigma de la investigacion sobre historia de
vida ecoldgica de arboles tropicales y en donde sea
posible, proponer mejoras para estos paradigmas
basados en las experiencias en el Caribe. A través
de esta revision, sefalamos la necesidad de
investigacion que soporte mejoras de los modelos de
la historia de vida de arboles tropicales.

PARAMETROS DE ESTA REVISION
ADVERTENCIAS Y DEFINICIONES

La literatura tiende a generalizar sobre los trépicos,
particularmente a través de comparaciones con
condiciones en los climas templados (Lugo y Brown,
1991). Estas generalizaciones son Utiles, pero
pueden llevar a callejones sin salida y/o mitos por
dos razones. Primero, la falta de consistencia en el
uso de la terminologia como son tropical, bosques
tropicales, bosques lluviosos, bosques primarios y
bosques secundarios (Brown y Lugo, 1990; Lugo y
Brown, 1991). Los lectores no pueden estar seguros
a que condiciones ambientales o del estado de los
bosques se estan refiriendo sin una definicion precisa
de éstas condiciones. Segundo, la gran riqueza de
especies y la diversidad de formas de vida que
tipifican los trépicos, hacen que existan excepciones
para la mayoria de estas generalizaciones. En ésta
revision, mantenemos la terminologia sobre los tipos
de bosques usadas en el articulo original siempre

que nos referimos a los hallazgos expresados en
dicho articulo, y la terminologia de Holdridge (1967)
cuando expresamos nuestro punto de vista.

El termino “disturbios grandes e infrecuentes” es
usado aqui sensu Romme et al. (1998):

Disturbios grandes e infrecuentes se
definen como aquellos cuya intensidad
excede la intensidad en la cual un umbral
ocurre en la curva de respuesta [de los
parametros del ecosistema], y que son
estadisticamente infrecuentes.

Ejemplos de estos disturbios son huracanes con
cierta intensidad por encima del promedio, grandes
inundaciones, fuertes e intensos fuegos vy
derrumbamientos de tierra que exceden ciertos
volumenes y puntos criticos y, sequias extremas.

METODOS PARA EL ESTUDIO
DE LA ECOLOGIA DE LAS
HISTORIAS DE VIDA

La historia de vida es definida como los cambios
combinados en espectativas para promover la vida y
reproduccion de un organismo cuando madura o
crece. Se asume que las historias de vida se
producen en respuesta al ambiente del organismo;
las tacticas de la historia de vida son las
caracteristicas individuales de la historia de vida que
seleccionan a favor o en contra de dicho organismo.
La manera en que la seleccién y las tacticas de la
historia de vida evolucionen, depende de Ilos
intercambios especificos de esas especies entre las
diferentes tacticas (esto es, reproduccion vs
supervivencia). Lewontin (1965) mostré la evolucién
del ciclo de vida usando un modelo grafico simple, el
cual fue incorporado por Harper (1977) en su ciclo de
vida idealizado de una planta grande (porcién
sombreada en la Figura 1). El diagrama del ciclo de
vida de Harper muestra el periodo reproductivo del
ciclo de vida que es critico para el éxito demografico
de las plantas: tiempo antes de la primera
reproduccion, capacidad de cambio del comienzo del
periodo de fecundidad, tiempo pico de fecundidad,
capacidad de cambio del periodo pico de fecundidad,
tiempo en que la fecundidad cesa, capacidad de
cambio de tiempo cuando la fecundidad cesa y
numero total de vastagos producidos.

El periodo de fecundidad comienza a la edad de la
primera reproduccién y continla hasta que la
reproduccion cesa debido a la senescencia o muerte.
La edad de la primera reproduccion es el aspecto
mas critico de la historia de vida, debido a que el
crecimiento de la poblacién es una variable
compuesta, tan rapido como el organismo se
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reproduzca, tan pronto como la nueva generacion
estara lista para reproducirse y agregar mas
individuos a la poblacion. Los arboles se reproducen
de manera relativamente tardia comparadas con
otras plantas a cambio de crecimiento temprano
(Sterns, 1992). La reproduccion es imposible o dificil
hasta que se obtiene un tamafio minimo; por lo que
el crecimiento temprano permite al arbol alcanzar el
dosel donde es maximizada la reproduccion.

La historia de vida puede ser analizada de mejor
manera como una tabla de vida, una matriz cuadrada
que proveé la edad (o tamafio), las probabilidades
especificas de muerte y la cantidad de reproduccién
para cada grupo de edades (o tamano). Matrices
basadas en la edad han sido llamadas matrices de
Leslie (Leslie, 1948), en las cuales las unicas
entradas que no tienen cero estan en la primera fila
(fecundidad) y a travées de Ila diagonal
(supervivencia). Entradas sin cero reflejan
transacciones imposibles como seria el saltar de la
edad 7 a la 9 en un solo paso. Matrices de
poblaciones basadas en etapas (poblaciones de
transicion) han sido llamadas matrices Lefkovitch
(Lefkovitch, 1965), en las cuales cualquier elemento
de la matriz puede ser diferente de cero porque
cualquier clase puede contribuir a la otra, en el
proximo intervalo de tiempo.

Una grafica del ciclo de vida (Figura 2a) incluye toda
la informacion demografica relevante de un arbol, la
cual se transfiere a una matriz de transiciéon de la
poblacién (Figura 2b). La matriz de transicion proveé
informacion cuantitativa en una base anual para las
probabilidades de transicion de un estado a otro
(Caswell, 1989). Para arboles tropicales, es mas
apropiado una matriz basada en la etapa o matriz
Lefkovitch, que una matriz basada en la edad, debido
a la dificultad de identificar la edad de los arboles
tropicales, y mas importante, con excepcion de los
arboles viejos, el tamano de un arbol mas que su
edad determinara de mejor manera su futuro
comportamiento.

Las columnas en la matriz de transicion indican, para
cada etapa, la probabilidad combinada de
superviviencia y crecimiento, reducién de tamano, o
de la continuidad en la misma etapa hasta el préximo
paso (usualmente de un afo) para cada etapa. La
produccion de semillas (F= fecundidad) esta
representada en la linea superior (numero de
semillas producidas por un arbol pequefio promedio
0 un arbol adulto grande). Las probabilidades de que
las semillas se queden en el banco de semilla, una
plantula, un arbol joven, y asi sucesivamente, estan
en la diagonal (L). Las posibilidades de supervivencia
y crecimiento hacia la nueva etapa se muestran
debajo de la diagonal (G) y las posibilidades de una

reduccidon en tamafio debido a una catastrofe (D),
aparecen encima de la diagonal. Cada linea va en
direccion inversa, definiendo cada etapa en términos
de fecundidad, superviviencia e incremento de la
contribucion de las etapas, durante los afos previos.
La matriz tiene gran flexibilidad en términos del tipo
de informacién sobre la historia de vida disponible.
Por ejemplo, el crecimiento clonal puede ser indicado
con flechas desde cualquiera de las clases de
adultos hasta cualquiera de las etapas juveniles, y
puede aparecer encima de la diagonal en la matriz
de transcicidon (combinada con la D). Con un banco
de semillas, o si el banco de semillas no existe en la
poblacién por mas de un afo, entonces la etapa de
semilla puede ser omitida (Caswell, 1989; Silvertown
et al., 1993); la reproduccion es por lo tanto descrita
como el promedio de produccién de plantulas por
cada etapa adulta. Este procedimiento es usado en
casos en los que el tiempo de transicion de la matriz
es de un afio.

En terminos matematicos, la transicién o proyeccion
de la matriz A proveé las contribuciones promedio de
un individuo en una etapa particular (j), a otra etapa
(i), en un intervalo de tiempo pre-determinado. Cada
elemento se expresa como aij; estos valores son
numeros enteros en términos de fecundidad; vy
flucttan de 0 a 1 en el resto de la matriz. La variedad
de medidas de la poblacién se pueden deducir de A
(Caswell, 1989). La mas importante de estas
medidas es lambda (A), la proporcion de crecimiento
de la poblacibn o el cambio en el numero de
individuos en cada etapa de crecimiento, a través del
tiempo (asumiendo que el numero relativo de
individuos en cada etapa es el mismo a través del
tiempo). El valor de A es importante ya que proveé
una definicién de la idoneidad en estudios evolutivos,
esto es, el numero esperado de vastagos a ser
producidos por un organismo, con un conjunto
particular de caracteristicas, en un ambiente
especifico. El conjunto de indices que se derivan
frecuentemente de A son las elasticidades. La
elasticidad (ej) es la medida de la sensitividad
proporcional de A, a cambios pequefios en las aijjs,
proveyendo de esta manera una medida clara de la
importancia relativa de las diferentes etapas de vida
para la idoneidad de un organismo. Debido al “cuello
de botella” entre las etapas de vida, un incremento
de un 10% en la superviviencia de las plantulas no
tendra el mismo efecto que un incremento en un 10%
en la supervivencia de adultos, o un 10% de
incremento en la fecundidad.
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Cigoto —

Desarrollo post-cigético
(soporte maternal)

Semilla |
madura

Latencia (innata, inducida
o forzada)

Germinacion -

Incremento vegetativo a
expensas de las reservas

Crecimiento vegetativo por

asimilacion independiente
Primera semilla

producida

Incremento de la produccién
de semillas

Maxima produccion
de semillas

Senecencia
Ultima semilla|
producida

Vida post reproductiva

Muerte —

Figura 1. Ciclo de vida idealizado de una planta superior. La
porcion sombreada representa el patron de produccion y la
cantidad total de semillas producidas. Tomado de Harper
(1977).

LONGEVIDAD DE LA SEMILLA EN
LOS BOSQUES TROPICALES

Para mostrar como las recientes investigaciones
estan modificando las primeras generalizaciones
pantropicales, usaremos la informacion sobre la
longevidad de las semillas. La generalizacion
aceptada es que las semillas de arboles tropicales
tienen un periodo corto de viabilidad (Harper, 1977;
Mabberley, 1983; Ng, 1983). Muchas especies son
aceptadas en esta generalidad, particularmente
aquellas en bosques lluviosos tipicos, pero muchas
de las semillas no tienen periodos cortos de
viabilidad y otras semillas presentan algun tipo de
latencia (Gomez-Pompa, et al., 1976; Smith, 1970;
Whitmore, 1984b). Ng (1980) encontré una reducién
exponecial en la relacién entre el numero de
especies y el tiempo requerido para la germinacion,
en los bosques lluviosos de Malasia, con un 50% de
335 especies, completando su germinacién en 6
semanas. Alrededor del 15% de las especies
sobrepasaron las 20 semanas antes de que
empezaran el proceso de germinacion.

Vazquez-Yanes y Orozco-Segovia (1993)
encontraron que la cosecha de semillas, Ia
periodicidad de la producion y el nimero de semillas
por fruto varia grandemente, debido a la enorme
diversidad de taxa de plantas y las formas de vida en
los bosques tropicales. También observaron que las
semillas son notoriamente diversas en tamafio,
forma, morfologia, anatomia, contenido de humedad,
tipo de reservas y presencia de compuestos
secundarios. También reportaron que el promedio de
longevidad de semillas en los bosques tropicales,
donde el piso estda mojado, oscuro y caliente, puede
ser uno de los mas cortos entre las comunidades de
plantas, debido a que las semillas tienden a germinar
inmediatamente después de la dispersion.

Sin embargo, las semillas de especies pioneras en
bosques lluviosos muestran una gran longevidad,
alcanzando un promedio de retorno de mas de un
afio. En bosques tropicales estacionales, algunas
semillas pueden ser liberadas en periodos de baja
humedad (semilla dispersadas por el viento como es
el caso de Swietenia macrophylla), y pueden
permanecer latentes hasta que haya humedad
disponible. Una gran cantidad de informacién sobre
produccion de semillas, tamafio y mecanismos de
dispersion estan disponibles para los bosques de la
Amazonia en Knowles y Parrota (1995, 1997).
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Figura 2a. Modelo del ciclo de vida en cinco etapas (semilla a
adulto grande) de un arbol que muestra procesos
demograficos criticos (a). L=Supervivencia; G=Crecimiento;
D=reduccion del tamaio debido a la catastrofe, F=fecundidad
por la produccién de semillas.

SEMILLA PLANTULA

PEQUENQ MAYOR

ADULTO ADULTO

Gt

Ano t
Planta Adulto Adulto

Semilla Plantula juvenil pequefio mayor

Semilla

Plantula

Planta
juvenil

Anot+1

Adulto
pequefo

Adulto
mayor

Figura 2b. El mismo diagrama en forma de matriz (b)
apropiada para el analisis por el metodo de Power de Caswell
(1989). Tomado de Hubbell y Warner (1979).

Los factores que independientemente o en
combinacion con otros pueden extender Ia
longevidad ecolégica de las semillas son:
mecanismos de latencia, retrasos en la germinacion,
metabolismos de interrupcion, presencia de una testa
dura o impermeable que previene una rapida
hidratacion y disminuye la depredacién, produccion
abundante de semilla permitiendo a muchas
sobrevivir ataques de depredadores y parasitos, asi
como fuertes defensas quimicas contra Ia
depredacion y parasitismo. Vaszquez-Yanes vy
Orozco-Segovia (1993) determinaron que las plantas
que se han establecido en el piso de bosques
inalterados, tienen una latencia menos compleja y
mecanismos de dormancia regulados
ambientalmente, que aquellas establecidas en
brechas diseminadas. Garwood (1989) di6 ejemplos
de la diversidad de la germinacién de semillas y de
sus patrones de dispersion, a lo largo de gradientes
de estrategias de regeneracion, en las tierras bajas
tropicales (Tabla 1). Desafortunadamente, la
cantidad de informacién disponible acerca de la
fisiologia de la latencia de las semillas en los
bosques tropicales es muy limitada, para permitir
generalizaciones relacionadas con los mecanismos
para diferentes grupos ecoldgicos de plantas.

Tabla 1. Distribucion esperada de estrategias de los bancos de semillas entre las estrategias de regeneracién, basadas en la
distribucion de la conducta de geminacién y frecuencia de dispersion.

Fuente: Garwood, 1989).

Estrategia de Regeneracion®

Estrategia del banco de semilla Especies de

maleza
Transitorias

Transitorias con banco de semillas
Pseudo-persistente
Retrasada-transitoria
Estacional-transitoria

Persistente

2Conducta de germinacion + Frecuencia de dispersion. Conducta de germinacion indicada por: R, germinacién rapida y periodo corto de viabilidad; S, latencia

Pioneras de
vida larga

Pioneras de
vida corta

Especies
primarias

estacional y periodo de viabilidad intermedio; D, germinacion retrasada y periodo de viabilidad intermedio; F, latencia facultiva y largo periodo de viabilidad.
Frecuencia de dispersion indicada por: C, continua; A, anual; |, supra anual (intermitente).
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HISTORIA DE VIDA DE ARBOLES
TROPICALES COMPARADOS CON

OTRAS PLANTAS Y ARBOLES

Harper y White (1974) recopilaron datos sobre la
edad de la primera reproducion de las plantas
producidas por semillas. Ellos diferenciaron entre
plantas “semelparous” (aquellas que se reproducen
una sola vez y luego mueren, esto es edad de
reproduccion es igual a tiempo de vida), hierbas,
arbustos y arboles, tanto angiospermas como
gimnospermas (Figura 3). En comparacion con otras
plantas, los arboles tienen un periodo de vida mas
largo y tienden a alcanzar de manera tardia, la edad
de la primera reproducciéon. Se han afadido datos
nuevos relacionados con arboles tropicales
(dicotiledoneas, Cecropia y palmas) a la figura de
Harpers y White, y se han incluido éstos en el
diagrama original. Los resultados sugieren que los
arboles tropicales (sensu latus) tienden a
reproducirse a una edad mas temprana, y tienen un
periodo de vida mas corto que los arboles en climas
templados. Adicionalmente, algunas palmas que
crecen debajo de la cubierta, parecen tener un
periodo juvenil largo, en relaccion con su periodo de
vida (Bullock, 1980; Olmstead y Alvarez-Buylla, 1995;
Van Valen, 1975). La Unica especie pionera en este
grupo (Cecropia), mostré un comportamiento similar
al de los arbustos de zonas templadas: con un
tiempo de vida muy corto y una primera reproduccion
a una edad temprana. Para verificar estas tendencias
es necesario realizar mas investigaciones.

Grime (1979) identificd el ambiente extremo para una
especializacion evolutiva de las plantas, en términos
de estrés, competencia y disturbios. Para esos
extremos, describié tres estrategias principales de
respuesta de las plantas: tolerancia al estrés (S),
competidores (C) y ruderales (R). Los que tienen
tolerancia al estrés crecen en zonas libres de
competencia, donde la disponibilidad de recursos es
baja. Los competidores crecen en areas donde la
disponibilidad de recursos es alta y donde la
competencia de otras especies ya establecidas es
alta también. Los ruderales son malezas que crecen
en ambientes libres de compentencia, donde la
disponibilidad de recursos es alta. Grime identificé
tambien estrategias secundarias que se desarrollan a
partir de una combinacién de estas tres estrategias, y
coloc6 varios grupos de plantas en el contexto de
estas estrategias de respuesta (Figura 4).

La mayoria de los arboles ocupan un rango de
condiciones ampliamente definidas como la
tolerancia al estrés de los competidores, los cuales
se adaptan a condiciones relativamente inalteradas,

con intensidades moderadas de estrés. A partir de
estas definiciones, podemos generalizar las
estrategias de regeneracion, que permiten a los
arboles adaptarse mejor a las condiciones que
enfrentan. Por ejemplo, en caso de un incremento en
estrés, los arboles dependen mas de bancos
persistentes de plantulas, que de bancos de semillas
(Garwood, 1989). Los arboles de mangle (manglares)
son arboles tropicales sin un banco de semillas y con
plantulas viviparas, formando un banco de plantulas
(Tomlinson, 1986). De esta manera, los arboles
pioneros se presentan cercanos a la esquina de las
plantas ruderales en el triangulo donde los recursos
(luz incidental), son relativamente altos y la
competencia, relativamente baja.
Desafortunadamente, Grime desarroll6 su esquema
principalmente para plantas herbaceas en zonas
templadas; la utilidad de este esquema para
diferenciar entre las historias de vida de los arboles,
no se ha determinado, al igual que la diferencia entre
arboles en zonas templadas y tropicalales.

El enfoque demografico a las historias de vida de
arboles ha sido mas productivo, con un esquema de
vida similar al de Grime. Silvertown et al. (1993)
analizaron matrices de Lefkovitch para 66 especies
de plantas, calculando la elasticidad agregada para
la fecundidad (F) supervivencia (S) y el crecimiento
(C) para cada especie.El resultado es presentado en
un diagrama triangular similar a la clasificacion para
habitats de Grime. Las especies difieren de sus
parametros demograficos en una manera que
colmaria las expectativas. La elasticidad de hierbas
“semelparous” (bienal) alcanzé su pico mas alto en
los ejes de F y C, mientras que para las hierbas
perennes aparecen a la mitad del diagrama. Las
hierbas creciendo bajo la cubierta fueron intermedias
para S y C, y bajas en el eje F. Las plantas lefiosas,
incluyendo algunos arboles tropicales, se ubicaron
casi en su totalidad, en una de las esquinas del
triangulo, en el cual F y C estuvieron cerca de 0
mientas que S estuvo cercano a 1. Asi que, la
supervivencia de la mayor parte de los arboles
depende de la idoneidad y no el niumero de semillas
o0 plantulas que ellos producen, o qué tan rapido
crecen los arboles. Las pocas excepciones a este
patron fueron especies de arbustos en habitats
propensos a fuegos, en los cuales F y C fueron
intermedios.

Con este mismo enfoque, Alvarez-Buylla et al. (1996)
se concentraron en 13 especies de arboles tropicales
y especies de palmas. Encontraron que la mas alta
elasticidad en 12 de esas especies, ocurre en la
supervivencia de adultos o preadultos, un hallazgo
similar al de analisis global de Silvertown et al.
(1993). La unica excepcion fue Cecropia obtusifolia,
la unica especie pionera en la lista para la cual, la
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supervivencia de semillas en el banco de semillas y
el crecimiento de juveniles mostraron mayor
elasticidad. Este hallazgo esta de acuerdo con las
expectativas, de que las especies pioneras y no
pioneras son diferentes. Cecropia obtusifolia se
ubicaria hacia el centro del espacio para C-S-F
(Silvertown et al., 1993), con arbustos de clima
templado en habitats propensos al fuego. Por lo

(angiospermas) de clima templado vy tropical
estudiados, tienden a ser similares, excepto para
arboles pioneros tropicales de rapido crecimiento. Sin
embargo, es necesaria una mayor cantidad de
matrices para confirmar este patron. Este enfoque
podria también ser usado para determinar si las
especies no pioneras muestran un patron distintivo
de cambio en sus elasticidades.

tanto, las  historias de vida de los arboles
u
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Figura 3. Relacién entre el periodo juvenil (edad a la primera reproduccién) y periodo total de vida para plantas perennes.
Modificado de Harper (1977). Datos originales de Harper y White (1974) con datos adicionales para arboles tropicales obtenidos
por Alvarez-Buylla y Martinez Ramos (1982), Bullock (1980), Francis (1989), Francis (1991), Hartshorn (1972 y comunicacién
personal), Muiiz-Meléndez (1978), Olmstead y Alvarez-Buylla (1995), Pifiero et al. (1984), Sastre de Jesus (1979), Silander (1979),
Van Valen (1975), You (1991), [dos del Manual de Sivicultura: Mammea americana y Swietenia mahoganil.
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Figura 4. Diagrama que describe el rango de estrategias en (a)
hierbas anuales, (b) hierbas bienales, (c) hierbas perennes y
helechos, (d) arboles y arbustos, (e) liquenes, y (f) briofitas.
Tomado de Grime (1979).

HISTORIA DE VIDA ECOLOGICA DE
LOS ARBOLES TROPICALES

Schimper (1903) hizé una distincién entre las plantas
adaptadas al sol y a la sombra, y Richards (1964)
hiz6 un contraste entre especies que crecen en areas
abiertas o en brechas, en los bosques tropicales (con
demanda de luz o intolerancia [plantas de sombra]),
con aquellas que se regeneran dentro del bosque
(plantas de sombra, tolerantes o dominantes de
bosques primarios). Estas observaciones forman la
base para una variedad de estudios ecofisiolégicos
de las hojas, plantulas y el arbol en si (Bazzaz y
Pickett, 1980; Fetcher et al., 1987; Kitajima, 1994;
Lugo, 1970; Medina [en prensa]; Odum et al., 1970).
Las plantas adaptadas al sol se distinguen por curvas
de respuesta fotosintética a la luz que se satura a
altas intensidades; la tasa de fotosintesis de plantas
adaptadas a la sombra se satura a bajas
intensidades de luz. La tasa de respiracién en
plantas adaptadas a la sombra es baja,
permitiéndoles persistir durante periodos largos en la
sombra.

Fetcher et al. (1987) encontraron que el metabolismo
de plantas de sucesion primaria es afectado menos
por el ambiente previo, después de ser transferidas a
un nuevo ambiente, que aquellas especies de
sucesion tardias. Por lo tanto, consideraron que las
especies con sucesiones tempranas pueden
aclimatarse a su nuevo ambiente mas rapidamente,
que aquellas especies de sucesion tardia. Sin
embargo, cuando las respuestas a variables fueron
consideradas individualmente, Fetcher et al., (1987)
encontraron que las especies con aparente similitud
ecolégica no necesariamente tienen similar
respuesta de aclimatacién. Kitajima (1994) encontro
que las caracteristicas que ayudan a incrementar la
ganacia de carbono en plantulas, no necesariamente
conducen a un incremento en la supervivencia en la

sombra, y las respuestas a aclimatacion de
caracteristicas  fotosintéticas  individuales, no
necesariamente difieren entre especies tolerantes e
intolerantes a la sombra. En cambio, descubrié que
las caracteristicas morfologicas estan negativamente
correlacionadas con la supervivencia de los
individuos en la sombra. La explicaciéon es que una
tasa de crecimento mas rapida se obtiene a costa del
nivel de defensa y almacenaje. Las caracteristicas
morfolégicas adquieren un nivel de proteccion y
almacenamiento que asegura la supervivencia en la
sombra, a una tasa baja de crecimiento.

La dicotomia de respuesta a la luz (adaptadas al sol
o heliofitas vs. adaptadas a la sombra o no heliofitas)
es la base de la cita de Harper (1977), usada al
principio de la revision. Esta dicotomia ha llevado a la
mayoria de nombres pares revisados en la critica de
Swaine y Whitmore (1988). Entre estos nombres
encontramos pioneras vs. no pioneras; colonizadoras
vs. climax; secundarias vs. primarias; tolerantes de la
sombra vs. exigentes de luz; no equilibradas vs.
equilibradas; r-seleccionada vs. k-seleccionada;
malezas vs. especies de vegetacion cerrada;
efimeras vs. persistentes; ndmadas vs. driadas.
Swaine y Whitmore (1988) usaron la germinacion de
semillas y el establecimiento de plantulas como la
base para proponer dos grupos ecoldgicos, que
sustituyan a los nombres pares de usos comunes. La
nomeclatura que ellos propusieron fue especies
pioneras vs. especies no pioneras (o climax).

Estamos de acuerdo con Swaine y Whitmore (1988)
y Clarck y Clarck (1992) en que el unico esquema de
clasificacion en la historia ecolégica de plantas
tropicales que esta avalado por datos, es el contraste
entre especies pioneras y no pioneras. El que estos
dos tipos de especies formen grupos distintos (Clark
y Clark, 1992; Swaine y Whitmore, 1988; Zimmerman
et al., 1994), o sean puntos opuestos en una linea de
historia de vida continua (Alvarez-Buylla et al., 1996;
Goémez-Pompa et al, 1976), no estd claro al
momento y amerita mas investigaciones. Las
caracteristicas distintivas de estos dos tipos de
historias de vida fueron resumidas por Swaine y
Whitmore (1988), pero difieren de las caracteristicas
provistas anteriormente por Gbémez-Pompa vy
Vazquez-Yanes (1974) (Figura 5). El sindrome
caracteristico de especies de arboles pioneros en
bosques tropicales propuesto por Swaine y Whitmore
esta descrito a continuacion.

* Semillas que germinan solamente en espacios
abiertos del dosel, permitiéndole cierta cantidad
de luz solar plena.

* Plantas que no pueden sobrevivir en la sombra-
plantas jovenes que no se encuentran bajo un
dosel cerrado del bosque.
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Semillas pequefias, producidas en grandes
cantidades y mas o menos de forma continua.
Semillas producidas a una edad temprana.
Semillas dispersadas por el viento o animales.
Semillas latentes y usualmente abundantes en
suelo del bosque (especialmente especies de
frutos carnosos); semillas ortodoxas (no se
conocen especies con semillas recalcitrantes).

Hojas con un tiempo de vida corto.

Raices superficiales.

Madera usualmente palida, de baja densidad y
no silicea.

Hojas susceptibles a herbivoros; algunas veces
con poca defensa quimica.

Amplio rango ecoldgico; fenotipicamente
plasticas

e Tasa alta de fijacion del carbono por las e Usualmente de vida corta.
plantulas; el punto de compensacién es alto.

e Crecimiento rapido en altura.

e Crecimiento indeterminado sin brotes de
descanso.

* Ramificaciones relativamente escasas.

Todas las plantas pioneras suelen tener las dos
primeras caracteristicas, pero no todas las pioneras
cumplen con todas las caracteristicas de la lista.

Esgecies de
VEGETACION SECUNDARIA

Especies de
VEGETACION PRIMARIA

« Frecuentemente via} DISEMINACION { + Frecuentemente via barocérica

anemocdrica o endozoocdrica - o zinzoocérica

[FRUCTIFICACION |

» Menor especificidad de

. + Mayor especificidad de
polinizadores POLINIZACION

polinizadores

« Etapa de floracion frecuentemente Etapa de floracion corta
prolongada o contlnua} FLORACION { y bien definida

Temprana —» MADUREZ SEXUAL —<— Tardia

. Heliophyta}|PLANTA ADULTA |{ . HeIioph_ytaoSciophyta

- Corta vida « Larga vida

desconocidos

por luz
[ I 1

« Periodo corto de crecimiento | A | * Periodo largo de crecimiento
continuo hasta la madurez PLANTA JOVEN ocasionalmente interrumpido

| por la fase de crecimiento

SELECCION Y DESARROLLO { Depredacion

« Competencia principalmente}SELECCION Y DESARROLLO {~ Competen_cia por recursos

+ Competencia por luz 'y
especio

* Heliophyta
+ Depende rapidamente de las
reservas en la semilla

» Sciophyta
+ Dependiente tardiamente de
las reservas en la semilla

 Inducida por factores microclimaticos ,
como el termoperiodo, luz o fuego » GERMINACION
* No requiere alta humedad

Inmediata o inducida por factores
biéticos tales como escarificacion
Requiere de alta humedad

* Pequena Grande
* Muchas semillas producidas Pocas semillas producidas
+ Dormancia prolongada Dormancia corta o ausente
« Larga viabilidad Corta viabilidad
« Distancia de dispersion amplia Distancia de dispersién corta

Figura 5. Ciclo de vida de especies de plantas primarias y secundarias en bosques tropicales. Cada fase del diagrama puede ser

separado para propdésitos de investigacion.
Tomado de Gomez-Pompa y Vazquez-Yanez, 1974.
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El punto de vista de las succesiones en el ciclo de
vida de los arboles considera la importancia de su
recuperacion en caso de disturbios. Histéricamente,
esta recuperacion ha sido vista primeramente en el
contexto de regeneracion de brechas, en la mayoria
de bosques humedos y lluviosos. Las especies
secundarias responden a disturbios (brechas
pequefias) incrementando su numero. Las especies
secundarias son efimeras en espacio y tiempo. Las
poblaciones primarias o de especies climax, se
convierten en predominantes mucho después de que
el disturbio ocurre, o persisten a través del disturbio
recuperandose luego por medio de regeneracion
directa (Yih et al.,, 1991; Zimmerman et al., 1994). La
Figura 6 presenta una guia con algunos de los
esquemas usados para clasificar los arboles
tropicales de acuerdo a grupos de sucesidn
funcional, para las especies que se presentan en las
paginas siguientes.

Whitmore (1984b) formalizé la descripcion del ciclo
de vida de arboles tropicales en el lejano oriente,
desde su desarrollo de la semilla hasta la
senescencia. Describiéo las fases de crecimiento
después de la formacién de brechas como de
regeneracion de las brechas, la construccion y fases
de la madurez. Este proceso resume el modelo sobre
la dinamica de las fases de una brecha desde el
principio hasta el final. Sin embargo, Whitmore
previene en contra de la generalizacion de que la
fase de brecha y la fase madura, pueden ser
identificadas; esto se debe a que las poblaciones de
bosques tropicales tienen una serie de especies que
pueden completar su ciclo de vida, a lo largo de un
gradiente de condiciones, que va desde bosques
cerrados hasta brechas muy grandes.

Swaine y Varios Whitmore Mankaran y Garwood Denslow Varios Convencional
Whitmore (1984) Kochummen (1989) (1987)
(1988) (1987)
Pioneras Demandante | Pioneras de Pioneras Pioneras Ruderal Efimera
de luz vida corta de vida
corta
Nomada
Dependiente
de claros
Colonizadora Secundaria
Pioneras de | Relativamente Pioneras Persistente
vida larga tolerantes a la de vida 8 "
No Tolerantes a sombra larga ' (0}
. [ ©
Pioneras la sombra 2 g Alada
- Primaria Q o
? » 8
3 o | 5 | colonizad ——
. . . = o s | 8 olonizadora | primaria
Climax Orientacion o g = © p
delasombra | S| & | & K 3 o
o] e £ — 2 ] %) a
=135 [} o z 2
(2] o (&} » c [ @ o
] [o) ] o = (0] o o)
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Figura 6. Algunos esquemas comunes utilizados para clasificar arboles de especies tropicales. La comparacién cruzada entre los
esquemas son Unicamente aproximaciones y existen numerosas excepciones (ver el texto).
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El tamafio del claro es critico para la determinacion
de las condiciones microclimaticas que las semillas
encontraran en su desarrollo hasta arboles. Las
especies pueden ser categorizadas por su demanda
de luz o tolerancia a la sombra, y también por su
capacidad de crecimiento a través de una vegetacion
enmarafiada con la cual compiten para invadir claros
del bosque. Whitmore identific6 dos tipos de
especies pioneras: de vida corta, las cuales maduran
entre 10 y 30 anos y las de larga vida, que maduran
después de 80 afios. Sin embargo, no existe una
gran divisidon entre ambos grupos.

Whitmore (1984b) trabajando en las Islas Salomén,
organizo 12 especies de arboles en cuatro grupos de
acuerdo a su respuesta a claros: plantulas que se
establecen y crecen en la sombra del dosel; plantulas
que se establecen y crecen dentro del dosel, pero
que muestran signos de que se benefician de claros;
plantulas que se establecen principalmente dentro
del dosel, pero que definitivamnte requieren de claros
para crecer; y plantulas que se establecen
principalmente o completamente en claros, y crecen
s6lamente en éstos (especies pioneras). Este arreglo
ilustra la continuidad de respuestas a los gradientes
ambientales.

Whitmore (1984b) agrupd, usando la mortalidad de
los arboles y el reclutamiento de la informacion
recolectada en Malasia por Wyatt-Smith, a los
arboles de los bosques maduros en cinco grupos de
acuerdo con su estrategia de historia de vida: 1)
especies pioneras de vida corta y especies pioneras
de vida larga, 2) especies sin reclutamiento debajo
de un dosel cerrado, 3) especies tolerantes a la
sombra debajo de la cubierta que no alcanzan el
dosel, 4) especies del dosel sin crecimiento interno y,
5) especies del dosel con crecimiento interno (Figura
6). Un crecimiento interno significa que las plantulas
de una poblacion pudieron desarrollarse hasta
arboles dentro del dosel. Este analisis demuestra que
los arboles emergentes tienen una demanda de luz, y
las especies principales en el dosel también. Arboles
tolerantes a la sombra fallaron en alcanzar el dosel.
Las formaciones de claros periddicos y disturbios de
gran tamafo crean condiciones para la regeneracion
de especies dominantes en la copa.

Una categorizacion similar fue usada por Manokaran
y Kochummen (1987) para arboles en parcelas
permanentes en un bosque dipterocarpo en Malasia
peninsular (Figura 6). Colocaron especies en cinco
grupos de acuerdo a sus caracteristicas: especies
pioneras de vida corta que requieren un claro para
germinar y establecerse, mostrando crecimiento
rapido, demanda de luz extremadamente alta e
intolerancia a la sombra; especies de arboles
demandantes de poca luz, relativamente tolerantes a

la sombra y prominentes durante las ultimas etapas
de sucesion (pueden permanecer en los bosques
maduros); fase madura-emergente con demanda de
luz, especies de larga vida, creciendo sobre el dosel
principal de los bosques primarios a una altura de
mas de 30 m., usualmente con copas extendidas; la
fase madura en el dosel principal, con demanda de
luz y relativamente larga vida; estas especies forman
el dosel principal de los bosques primarios y crecen a
alturas entre 20 y 30 m.; y especies debajo de la
cubierta-fase madura especies tolerantes a la
sombra que forman la capa baja de los bosques
tropicales, y tienen una altura maxima debajo de los
20 m.

Garwood (1989) agrup¢ la estrategia de historias de
vida en cuatro grupos de regeneracion para analizar
el papel de los bancos de semillas y plantulas,
regeneracion avanzada y retofios en las tierras bajas
de los bosques tropicales (Figura 6). Los cuatro
grupos son: (1) especies con germinacién primaria y
que se establecen en la sombra debajo de la cubierta
inalterada; (2) especies pioneras de larga vida o
especies secundarias tardias que germinan en la
sombra o pleno sol, pero creciendo solamente en los
claros del bosque, son intermedias entre pioneras de
corta vida y especies primarias, y dominan los
bosques secundarios pero son también componentes
de los bosques primarios; (3) especies pioneras de
corta vida que germinan y se establecen soélo en
grandes claros del bosque o desmontes producidos
por el hombre, y contanto con semillas pequefas,
intolerantes a la sombra y tienen rapido crecimiento;
(4) especies de malezas (sensu Gémez Pompa y
Vazquez-Yanes, 1974). Estas especies no se
muestran en la figura 6. Estos grupos de
regeneracion fueron unidos a seis estrategias en
bancos de semillas [transitorias, transitorias con
banco de plantulas, pseudo-persistentes, transitoria-
retrasada, transitoria-estacional y persistente (Figura
7)], cuya matriz resultante se muestra en la tabla 1.
La germinacién rapida y la viabilidad a corto plazo se
encuentran en todas las estrategias de regeneracion,
al igual que latencia estacional y frecuencia de
dispersiéon anual. Las especies primarias son las
unicas especies con un banco de plantula transitorio.
Las especies pioneras de larga vida y las especies
primarias son las unicas con germinacion de semillas
retrasadas, viabilidad intermedia y dispersion con
frecuencia intermitente. La combinaciéon de la
diversidad de regeneracion y las estategias del
banco de semillas es obvia, al igual que los cambios
en la densidad del banco de semilla y la composicion
a través de la sucesion.
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Figura 7. Estrategias de bancos de semillas en suelos
tropicales. (A) transitorias. (B) transitorias remplazando el
banco de semillas. (C) persistente. (D) persistente con
dormancia estacional periodica. (E) pseudopersistente de
tamano fluctuante. (F) Estacional-transitoria. (G) retrasada-
transitoria. Los periodos de frutificacion estan marcados con
astericos, la estacion seca por circulos pequeios abiertos,
los bancos de plantulas por lineas interrumpidas, semillas
germinables sin latencia que tienen que germinar o morir, por
areas negras, semillas con latencia estacional por lineas
verticales, semillas con latencia facultativa debajo del dosel
del bosque, por lineas inclinadas y semillas con germinacién
retrasada por lineas punteadas. Tomado de Garwood (1989).

El tamano del claro influye el tipo de regeneracion en
los bosques en tierras bajas (Figura 8). Garwood
(1989) propuso la existencia de un incremento en la
dependencia de la dispersién de semillas y el banco
de semillas y una reducion drastica de retofios en
raices y tallos como resultado a incrementos en el
tamano del claro. La regeneracion avanzada (RA)
tiene su punto mas alto en brechas de un tamafio
intermedio  (Figura 8a). Como resultado a
incrementos en el tamano de la brecha, las semillas
pioneras incrementan gradualmente su capacidad de
regeneracién y de completar su ciclo de vida, a
menos que el incremento en el tamafio de la brecha
sea debido a condiciones estresantes en el ambiente
(Figura 8b). La dispersion de semillas se reduce
cuando el tamafio del claro se incrementa, debido a
que los mecanismos de dispersion de las semillas se
limitan en claros muy grandes (Greene y Johnson,
1995, 1996), pero el numero de semillas que pueden
germinar en el banco de semillas es independiente

del tamafo del claro y del momento en que éste se
genere (Figura 8c). Como resultado de estas dos
tendencias (Figuras 8a y 8b), el nUmero de semillas
que contribuyen al punto maximo de regeneracion
incrementa en brechas grandes, y se reduce en
brechas muy grandes o pequenas (Figura 8d).

Denslow (1980, 1987) sugirié que la mayor parte de
las especies de arboles tropicales tienen diferentes
propiedades de regeneracion, adaptadas a tamafios
particulares de claros, y la frecuencia de distribucion
del tamafo del claro influenciando los tipos y
riguezas de especies en bosques tropicales. Las
estrategias de vida para éstos arboles podrian ser
agrupadas acorde a la respuesta a la luz. Ello generd
arreglos lineales de especies acorde a la
disponibilidad de luz, desde especies con alto
requerimiento de luz, no tolerantes a la sombra,
ruderales; siguiendo con especies que requieren
cierta luz y con cierta tolerancia a la sombra; hasta
especies con alta tolerancia a la sombra y bajo
crecimiento. Estas categorias conforman los tipos
ruderales de Grime, que son competitivas y
tolerantes al estrés. De acuerdo con las anotaciones
de Denslow, el recurso (luz) que regula la respuesta
esta siempre relacionado con disturbios.

La respuesta a la luz en arboles tropicales es
compleja, debido a que los requerimientos de luz
cambian en las diferentes etapas del ciclo de vida de
un individuo. Estos cambios a su vez tienen
implicaciones en la historia de vida del grupo de
arboles (Augspurger, 1984). En un estudio de la
regeneracién en claros, Brokaw (1985, 1987)
encontré evidencia que la especializacion en funcion
del tamano del claro en solamente tres de las
especies estudiadas. Mas aun, Clark y Clark (1992)
mostraron que si se agrupan las especies de acuerdo
con las respuestas de las semillas y plantulas a la
luz, éstas pueden diferir en respuestas si son
consideradas todas las etapas del ciclo de vida.

Gomez-Pompa y Vazquez-Yanes (1974) centraron
su atencidén en especies secundarias, especialmente
aquellas con vida corta, las cuales denominaron
nomadas. Su modelo de ciclo de vida (Figura 5)
contrasta los arboles tropicales primarios y
secundarios en atributos de su historia de vida, tales
como periodos de crecimiento, vida, dispersion,
polinizacion, floracion, tiempo para alcanzar la
madurez sexual, seleccién y desarrollo, germinacion,
y caracteristicas de la semilla. Aunque ellos utilizaron
dicotomias para contrastar la historia de vida de
arboles, segregaron 21 grupos de historia de vida a
lo largo de un eje sucesional en el tiempo (Figura 9).
Un resumen subsecuente de los datos demograficos
para especies en México acentud la ausencia de una
dicotomia entre especies climax y pioneras. En
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cambio, se encontré una continuidad en la historia de
vida de arboles de estos dos extremos (Alvarez-
Buylla y Martinez-Ramos, 1992).
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Figura 8. Relacion entre el tamafio del claro y el papel
cambiante de las diferentes rutas de regeneracion en tierras
bajas tropicales. (A). porcentaje de contribucion a la
regeneracion desde diferentes vias: crecimiento interno del
dosel (C1), (RS) raices y retoiios, (AR) banco de semillas y
regeneracion avanzada, (SEED) banco de semillas y lluvia de
semillas combinadas. Las flechas indican el tamafio minimo
del claro para el establecimiento de banco de semillas
pioneras. (B). Porcentaje disponible de semillas pioneras del
banco de semillas o lluvia de semillas que germinaran, se
estableceran exitosamente y contribuiran a la regeneracion.
La flecha indica el tamafo del claro para el cual se espera que
la contribucion a la regeneracién maxima ocurra. La
contribucion maxima y el tamaio del claro para el cual ocurre,
varia entre taxas (a vs b). (c). Si la mortalidad es mayor en
tamano, mas claros causados por estrés en el medio
ambiente, el porcentaje de semillas contribuyendo a la
regeneracion decrecera. (C). Namero de semillas disponibles
para la regeneracion al momento de la creacion del claro. El
numero obtenido en la dispersion de las semillas (R1 o R2) va
a decrecer si el tamaino del claro se incrementa, ésto es
debido a la distancia entre el borde del bosque y el
incremento en las fuentes de semillas. El nimero de semillas
en el banco de semillas (B1 o B2) va a ser indenpendiente del
tamano del claro recién creado. (D). Numero de semillas
contribuyendo a la regeneracion proveniente de la dispersion
y banco de semillas. El nimero que contribuye al tamafo de
cada claro esta en funcién del numero disponible (Figura 8C)
y el porcentaje de contribuicion (Figuras 8B: b para R1, R2,
B1, B2; y a para R2a). En B-D, el porcentaje y numero se
incrementan en unidades arbitrarias a lo largo del eje. Tomado
de Garwood (1989).

Los procesos de los claros parecen ser un control
determinante respecto a cuales arboles alcanzaran el
dosel y formaran las etapas maduras de los bosques
tropicales humedos y lluviosos. Swaine et al. (1987a)
reunieron evidencia que muestra que los arboles de
rapido crecimiento tienen mayor capacidad de
alcanzar el dosel, y tener una menor tasa de
mortalidad que los arboles de bajo crecimiento.
También encontraron que los arboles de grandes
diametros tienen mayores tasas de crecimiento
respecto de aquellos con diametros pequefos.
Hartshorn (1980) encontré que mas de dos tercios de
las especies de arboles en La Selva, Costa Rica son
intolerantes a la sombra, y casi la mitad de las 320
especies de arboles dependen de claros para su
regeneracion.

Clark y Clark (1992) observaron que, en bosques
humedos tropicales, s6lo un grupo de especies que
han sido claramente identificados como aquellos que
comparten una historia de vida en comun: especies
pioneras de corta vida sensu Whitmore (1984b).
Estas especies se caracterizan por tener una
fecundidad alta, semillas pequefias, dependencia de
grandes claros para la germinacion y su
establecimiento, altas tasas de crecimiento, periodo
de vida corto y alta mortalidad en la sombra (Tabla
2). Los géneros representativos son Trema, Ochroma
y Macaranga. Clark y Clark (1992) propusieron que
la cantidad de datos disponibles no es suficiente para
justificar la clasificacion del resto de arboles
tropicales como tolerantes a la sombra, o
dependientes de los claros como si estas categorias
fueran tan bien establecidas como pioneras de corta
vida. La ausencia de criterios documentados
operativamente limita la justificacion para que las
especies puedan ser agrupadas debido a sus
caracteristicas de historias de vida. Clark y Clark
listaron los siguientes pasos necesarios para
entender la regeneracion de arboles tropicales: (1)
evaluacion de requerimientos para la germinacionn y
el establecimiento de plantulas; (2) estudio de todas
las clases de tamanos juveniles; (3) determinacion
del comportamiento bajo condiciones medibles de
micrositios, para un rango de sitios ocupados por las
especies; (4) observacion a largo plazo,
particularmente  del analisis de  supresion,
supervivencia y dinamica del microhabitat; (5) vy
preferentemente comparacién de especies dentro del
mismo bosque.

Cuando Clark y Clark (1992) aplicaron estos criterios
durante 6 afios a nueve especies en el bosque
hiumedo de La Selva, encontraron que los juveniles
estan asociados con cuatro patrones de ocupacion
de micrositios. Entre las seis especies no pioneras
que alcanzaron el dosel y se comportaron como
arboles emergentes en su madurez, dos de las
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especies estaban asociadas a la iluminacién en la
copa baja y a bosques en su fase madura en todas
las etapas juveniles. Las dos especies con el menor
nimero de muestras, predominantemente se
encontraron en sitios maduros con poca luz, pero con
iluminacién en la copa; y la asociacion con claros o
sus fases de construccion, se incrementaron dentro
de las etapas juveniles. Dos especies fueron
fuertemente asociadas con los claros o las fases de
construccion, como pequefos juveniles y también
como arboles en el subdosel, pero en la fase de
madurez fueron predominantemente de tamafios
intermedios. Los juveniles de dos especies pioneras
mostraron una fuerte iluminacién de la copa asociado
a los claros o sus fases de construccion.

Clark y Clark (1992) concluyeron que una
clasificacion de la historia de vida basada en
conceptos generalizados, como son las
dependencias de los claros y la tolerancia a la
sombra, es inadecuada para describir la similitud y
diferencia de patrones complejos dependientes del
tamano en la historia de vida entre arboles pioneros y
no pioneros, de especies tropicales (sensu Swaine y
Whitmore, 1988). La tarea de aclarar el nimero de
estrategias de historias de vida en los bosques
tropicales es intimidante, debido a que Ila
dependencia tradicional en el comportamiento de
semillas y plantulas para hacer estas
determinaciones es inadecuado; es necesario un
analisis completo de toda la historia de vida para

determinar los grupos apropiados.

FLORACION Y
FRUCTIFICACION

ESTADO
VEGETATIVO

PLANTULA

GERMINACION p
6 1 2 4 8 16 32 64

Meses Ao

128 256

Anos

Figura 9. Un modelo de patrones del ciclo de vida a lo largo de un gradiente de tiempo en el proceso sucesional. Cada una
representa un ciclo de vida completo o incompleto. (1) especies que germinan y mueren. (2) especies que germinan y producen
pocas hojas y mueren, (3) especies que completan su ciclo de vida en pocos meses, (4) especies anuales, (5) especies bianuales,
(6) especies con ciclo de vida de unos cuantos afnos (<10 afios), (7) especies con un periodo de vida largo, de varias decadas, pero
que eventualmente mueren (especies de bosques maduros secundarios), (8) especies primarias con un periodo de vida de cientos
de afos y que han vivido desde el comienzo de la sucesion, (9) especies que nunca alcanzan un estado de reproduccion sexual,
(10) especies que germinan unos cuantos meses después de que la sucesion comienza y rapidamente mueren, (11) especies
anuales que germinan después de que la sucesion comienza, (12) especies que germinan después de que la sucesion comienza
pero no alcanzan un periodo de reproduccién sexual, (13) especies con un ciclo de vida corto (<30 afos), (14) especies con un
ciclo de vida largo, que germinan cuando la sucesion esta bien avanzada, (15) especies que germinan cuando la sucesion esta
bien avanzada y permanecen en la etapa de plantula o plantas jovenes por algunos afios, (16) especies que germinan en pocos
meses después de que la sucesion comienza y tienen un ciclo de vida de cientos de afos (especies primarias). (17) especies que
germinan y mueren en etapas maduras sucesionales, (18) especies que germinan y viven en la etapa de plantula o planta joven en
etapas maduras de sucesion, y despues muren, (19) especies que germinan y mueren en el bosque primario, (20) especies que
germinan y crecen hasta alcanzar la etapa de plantula o juveniles en el bosque primario y permanecen ahi, esperando por
condiciones favorables para su posterior desarrollo, (21) especies que germinan y crecen en el bosque primario y pueden
alcanzar la etapa reproductiva después de ciclo de vida largos (especies primarias). Tomado de Gémez-Pompa y Vazquez-Yanes
(1974).
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Tabla 2. Sindrome caracteristico de especies de arboles pioneros en bosques tropicales lluviosos. No todas la

especies pioneras poseen todas las carateristicas bajo la segunda lista.

Tomado de Swaine y Whitmore (1988)

1. Las semillas sélo germinan en los claros del dosel abiertos al cielo, y que reciben pleno sol.

. Plantas que no pueden sobrevivir a la sombra-plantas jovenes nunca se encuentran bajo un dosel forestal cerrada.

. Semillas pequefias producidas de manera abundante y mas o menos continua.

. Semillas dispersadas por animales o el viento.

2
3
4. Semillas producidas en etapas tempranas.
5
6

. Semillas latentes y comunmente abundantes en el suelo forestal (especialmente aquellas de caracteristicas carnosas).

Semillas ortodoxas (especies conocidas como no recalcitrantes)

7. Plantulas con altas tasas de fijacion de carbono; alto punto de compensacion.

8. Crecimiento rapido en altura.

9. Crecimiento inderteminado sin yemas latentes.

10. Ramificaciones relativamente escasa.

11. Hojas de vida corta.

12. Raices superficiales.

13. Madera usualmente palida, de baja densidad, no silicea.

14. Hojas supceptibles a herbivoros; a veces con poca defensa quimica.

15. Amplia distribucién ecoldgica; fenotipicamente plasticas.

16. A veces de vida corta.

Clark y Clark (1992) también observaron que la
regeneracion de ciertos arboles emergentes en el
dosel, no fue dependiente de los claros. Otros han
propuesto (Denslow, 1980, 1987) o encontrado
(Hartshorn, 1978, 1980; Whitmore, 1984b) que la
regeneracion dependiente de los clares es comun en
bosques tropicales de los neotropicos y el lejano
oriente. Estas observaciones cuestionan la
importancia relativa de la adaptacion a una alta
iluminacién (helidfitas) en la historia de vida de
arboles maduros y emergentes, en bosques
tropicales. Para arboles emergentes en el dosel en
La Selva (Clark y Clark, 1992), la regeneracion
dependiente de los claros no siempre es tan
importante como lo es para otros grupos de especies
funcionales, como son las pioneras o muchos
bosques maduros y arboles emergentes en el dosel,
en los bosques humedos de Puerto Rico
(Zimmerman et al., 1994). Esta diferencia destaca la
importancia de alteraciones a gran escala en la
historia de vida de arboles tropicales.

ECOLOGIA DE LAS HISTORIAS DE
VIDA EN RELACION A GRANDES E

INFRECUENTES DISTURBIOS

Describir el ciclo de vida de arboles tropicales
comunmente envuelve tres fases (Hallé y Oldeman,
1975). La fase | comienza con la germinacién, quizas
dentro del claro, y continla hasta que aparecen
mecanismos y ritmos morfolégicos definitivos en el
aparato vegetativo. La fase |l comienza cuando la

arquitectura vegetativa especifica es adquirida
cualitativamente, y se mantiene mientras el arbol
joven permanece en condiciones ecoldgicas
constantes y a menudo 6ptimas, lo que caracteriza el
crecimiento bajo el dosel. Esta fase puede ser
llamada la fase microclimatica; los arboles jovenes se
pueden expandir libremente, protegidos de traumas
ecoldgicos y dirigidos por su constitucién genética.
La fase Il (influenciada por el macroclima), comienza
cuando el arbol, el cual a alcanzado un tamano
comparativamente grande, penetra el dosel del
bosque y, a pleno sol, desarrolla una copa de follaje
grande y hemisférica. Esta definicion es para
bosques tropicales humedos y lluviosos no sujetos a
grandes e infrecuentes disturbios. La ausencia de
estos fendmenos permite tiempo suficiente para que
el arbol alcance y domine su espacio en el dosel.

Disturbios grandes e infrecuentes pueden modificar
significativamente la cadena de eventos como
sugieren Hallé y Oldeman. Tormentas y huracanes
incrementan las areas con doseles abiertos, y
pueden reducir el tiempo en el cual el arbol en
crecimiento es protegido por el macroclima del sitio.
Vandermeer et al. (1996) encontraron que un
huracan en Nicaragua actu6é como un factor
independiente de la densidad, eliminando Ila
dominancia competitiva de especies, por lo tanto,
preservando asi la diversidad de las especies por el
retardo la exclusion competitiva. En la siguiente
discusién examinamos como los disturbios grandes e
infrecuentes afectan ecolégicamente las historias de
vida de los arboles, y nos cuestionamos los efectos
que pueden representar como agentes evolutivos.
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HURACANES, DESLAVES Y
OTROS GRANDES E
INFRECUENTES DISTURBIOS

Los huracanes, deslaves y otros disturbios son
significativos debido a que pueden cambiar el paisaje
o la matriz espacial en la cual los arboles deben
completar su ciclo de vida. Siguiendo un modelo de
la dinamica en las fases de los claros, éstos son una
parte de una gran matriz en los bosques cerrados.
Tipicamente, cerca del 0.7 al 1.2% del é&rea de
bosque se convierte de manera anual en claros
(Denslow, 1987), y éstos pueden cubrir no mas del
10% del paisaje en cualquier momento. (Brokaw,
1982; Hartshorn, 1978; Lang y Knight, 1983).
Comparados con sitios sujetos a huracanaes y
deslaves, las condiciones de regeneracion de los
claros son lejanamente predecibles (Denslow, 1987).
Sin embargo, con el paso de un huracan de alta
intensidad, la matriz del paisaje se invierte y los
claros comienzan a ser la regla en vez de la
excepcion (Boose et al., 1984; Brokaw y Grear,
1991). Fragmentos de bosques cerrados pueden en
este caso, cubrir menos de la mitad del paisaje.
Después de estos disturbios, los microclimas y las
fuentes de semillas difieren de aquellas donde
existen claros normales dentro del bosque
(Fernandez y Fetcher, 1991; You y Petty, 1991).
Como consecuencia, la regeneracion de arboles
puede tomar diferentes trayectorias y comprender
especies  substitutas, especialmente si las
condiciones del lugar cambian significativamente
(Dittus, 1985; Lugo y Scatena, 1996; Walker et al.,
1996a). Los procesos son mucho mas rapidos. Por
ejemplo, la mortalidad de los arboles incrementa
instdntaneamente de 1 a 5% a 5 a 40% por afo
(Lugo y Scatena, 1996). La abundancia de plantulas
y su dinamica temporal también cambian
dramaticamente (Figura 10). Antes de un huracan, la
densidad de plantulas en el bosque promedia 540
plantulas/ha (Smith, 1970). Las plantulas pueden
alcanzar densidades superiores a 1,600/ha, pero
éstas cubren solamente el 2% del suelo forestal.
Después de experimentar disturbios, Smith (1970)
contd 3,000 plantulas/ha. La variabilidad fue alta, con
una desviacion estandar fluctuando de 400 a 8,000
plantulas por hectarea. Después del huracan, la
densidad de plantulas se incrementa a cerca de
55,000 plantulas/ha en areas fuertemente afectadas
(Figura 10A, B), y éstas cubren el suelo forestal.

Los deslaves ocupan un fraccion pequefia del paisaje
(<3% de un bosque subtropical humedo bajo de
montafa) (Walker et al., 1996a), pero éstos cambian
las condiciones del suelo y luz, permitiendo que una
flora completamente diferente se establezca en el
area (Walker et al, 1996a). La sucesion puede

interrumpirse con los deslaves (Walker, 1994) y el
establecimiento de arboles puede retrasarse,
dependiendo de las condiciones del substrato
(Walker et al., 1996a).

Los disturbios causados por el hombre, asociados
con la deforestaciébn y la degradacion del sitio
también influyen en la trayectoria sucesional
(Thomlinson et al., 1996). Las condiciones para el
establecimiento de especies pueden ser extremas, y
nuevamente, diferentes especies pueden invadir el
lugar como resultado de alteraciones causadas por el
hombre. Cuando la degradacién del sitio es seguida
de un disturbio, la posibilidad de invasién por
especies exodticas se incrementa en el banco de
semillas (Garwood, 1989) y la vegetacion en el
terreno (Aide et al., 1996). No se comprenden a
ciencia cierta las razones por la que especies
exoticas tienden a invadir suelos altamente
degradados, pero pocas veces invaden areas no
degradas naturalmente. Este fenémeno ha sido
objeto de muchos analisis (cf. Williamson, 1996).
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Figura 10 A. Fluctuacion de poblaciones de plantulas
Parashorea tomentellas en Sepilok, Sabah y de plantulas
después del huracan Hugo en Puerto Rico. Tomado de
Whitmore (1984) de Sabah, tomado de Brokaw, Haines,
Walker, y Lodge (no publicado) para El Verde, y de Scatena et
al. (1996) y Scatena (no publicado) para Bisley. La altura
minima de las plantulas para El Verde fue de 10cm; para
Bisley fue 23cm. B. Fluctuacion de poblaciones de plantulas
de dos especies en El Verde, bosque experimental Luquillo,
Puerto Rico. Cecropia peltata es una especie pionera y
Dacryodes excelsa es una especie de bosque primario. Ay B.
La informaciéon obtenida después al huracan tomada de
Brokaw, Haines, Walker y Lodge (no publicado). La
informacién obtenida antes al huracan tomadas de Lugo
(1970) y Smith (1970).
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La experiencia en EI Caribe, con sus grandes e
infrecuentes disturbios y paisajes degradados (Lugo,
1996) proporciona una nueva dimension al analisis
de la historia de vida de arboles tropicales, debido a
que los trabajos clasicos en el lejano oriente
(Whitmore, 1984b) y América Central (Clark y Clark,
1992; Gémez-Pompa y Vazquez-Yanes, 1974), se
condujeron fuera del cinturon de huracanes y en
bosques maduros, fuera de zonas de grandes
disturbios por un largo periodo de tiempo. En el
Caribe y otras partes de los tropicos, los disturbios
abidticos cambian las condiciones en gran medida y
muy a menudo, por lo que los individuos deben de
completar el ciclo de vida en cierta manera, sin el
beneficio de largos periodos de estabilidad
ambiental.

Las caracteristicas de historias de vida que se
acercan a las de las especies pioneras (sensu
Swaine y Whitmore, 1988) deben ser mas comunes
que aquellas de especies climax, tolerantes a la
sombra. Similarmente, la importancia de las especies
heliofitas y otras formas de vida, como son las
enredaderas, se incrementa. Diferencias entre las
especies pioneras y climax pueden ser no tan
amplias, como las de clima tropical, sin la ocurrencia
de grandes e infrecuentes disturbios.

RESULTADOS DE LOS BOSQUES
HUMEDOS EN LAS MONTANAS DE
LvQuliLLO

Las especies arbdreas de las Montafias de Luquillo
se han clasificado como sucesionales o primarias
con base al tamafo de las semillas, densidad de la
madera, proporcion de densidad en la capa interna y
la densidad relativa del dosel, y la proporcion de la
densidad relativa de plantulas con la densidad
relativa del dosel (Smith, 1970; Weaver, 1995). Los
indicadores del tamafo de la semilla y la densidad de
la madera no fueron suficientes para producir una
dicotomia clara entre especies y su productividad; en
cambio, las caracteristicas forman una continuidad,
con las caracteristicas de las especies pioneras y
primarias al final de cada uno del espectro. La
proporcion de densidad relativa de la capa interna y
las plantulas tienen cierta discontinuidad, lo que
permite integrar tres grupos de especies entre las 29
estudiadas por Smith (1970). Weaver (1995)
encontré resultados similares en su analisis de 20
esepcies en un bosque de Cyrilla racemiflora. Los
resultados de Weaver se consideran notables debido
a que la especie dominante en el bosque (Cyrilla),
fue clasificada como sucesional o especie de claro.
Cuando se examind la respuesta de las especies
forestales al huracan Hugo, Zimmerman et al. (1984)
encontraron algunas evidencias de diferencias entre

especies pioneras y no pioneras. Estudios detallados
de la demografia de mas especies asi como su papel
en la sucesion, podrian ayudar a explicar el porqué
es tan dificil la clasificacién de especies en pioneras
y no pioneras en las Montanas de Luquillo.

Usando como base el trabajo de Pelton, McCormick
(1975) desrrolld6 un modelo de la ecologia de la
historia de vida de los arboles en los bosques
subtropicales humedos del Caribe (Figura 11). El
modelo del ciclo de vida de McCormick fue usado
especificamente para reunir datos demograficos en
una variedad de especies de arboles (Bannister,
1967; Lebron, 1977; Mufiz Meléndez, 1978; Sastre
de Jesus, 1979; Silander, 1979; You, 1991), que les
permitieran entender el papel de las poblaciones
arboreas en la comunidad vegetal. El modelo incluye
cinco etapas del ciclo de vida, desde semilla hasta
senescencia, 17 procesos (tres asociados con las
semillas, tres con las plantulas, dos con los arboles
jévenes, tres con arboles maduros y tres con arboles
seniles, y seis de retroalimentacién de una etapa a la
etapa previa de desarrollo), y tres clases de
reguladores de la poblacién como son animales,
microorganismos y disturbios.

Este modelo, al igual que el de Gémez-Pompa y
Vazquez-Yanez (Figura 5), es util en forma de una
lista de verificacion del tipo de medidas necesarias
para evaluar los parametros del ciclo de vida de las
especies. Adicionalmente, el modelo de McCormick
incluye los disturbios como un proceso regulador de
la historia de vida de arboles tropicales. De manera
similar, aun y cuando se conoce la importancia y sus
consecuencia de los arboles seniles en los tropicos,
éstos son poco entendidos, sin embargo,
proporcionan datos valiosos en el desarrollo y
funcionalidad de los bosques (Lugo y Scatena, 1996;
Scatena y Lugo, 1995).

Cada una de las seis especies estudiadas (Tabla 3)
exhibe caracteristicas complejas en su historia de
vida, con estrategias que han sido consideradas
pioneras en una etapa de su desarrollo y no pioneras
en otros. Manilkara bidentata tiene plantulas que
sobreviven por décadas bajo un dosel cerrado y que
presentan un crecimiento lento, pero los individuos
maduros dominan el dosel. Estas caracteristicas
sugieren una estrategia no pionera. Sin embargo,
Manilkara bidentata crece explosivamente después
de disturbios, al igual que las pioneras (You y Petty,
1991). Aun mas notable son especies que se
comportan como primarias en algunas localidades y
como pioneras en otras (Ej. Prestoea montana)
(Bannister, 1967; Lugo et al, 1995). EI
establecimiento de Buchenavia capitata (Sastre de
Jesus, 1979), una especie de sucesion tardia, es
favorecido por huracanes. La especie prospera en
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areas riparias donde disturbios continuos causan una
tasa de retorno de individuos de todas las especies
(Scatena y Lugo, 1995). Palicourea riparia (Lebron,
1977) es una especie de claro que prospera después
de huracanes y otros disturbios, como es la
exposicion a radiacion ionizante, pero crece en forma
de arbol pequefio debajo del dosel