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INTRODUCCION

lLa fisiologia ecologica se diferencia de la fisiologla
pura en gue su objeto wo consiste en el estudio de los proce-
s0s fisioldgicos wer se , si no en la significacidn ecolbgica
que éstos tieren en la determinacidn de la respuesta de un
organismo como un todo, frente a la influencia del ambiente
(Medina, 1977)>. En este contexto se inscrike el presente tra-
khajo, pues en el se hbusca el hacer una cowmtvibucion al estu-
dio de uno de los muchos factores wque determivan la disteibu-
cidn y akundancia de los organismos en las comunidades watu—
rales! la relacibn que existe entre algunas de las propieda-
des fisiolbgicas de las semillas y los factores amhientales
gue dan lugar al desencadenamiento de todos los cambios fi-
sioldgicos gue pownen fin a la latencia y disparan la germina—
cion. En este caso yparticular se pretende estudiar con mayor
profundidad una caracteristica fisioldygica especificasz la
sensikhilidad a la luz, o fotoklastismo, como mecarismo regu—
ladoy inicial de los procesos mencionados.

Teniendo presente gque la semilla es la estructura vege—
tal cuya funcidn es la diseminacidn ew el espacio y la per—
sistencia en el tiempao bajo condiciones desfavorables para el
establecimiento, de un genoma que contiene un proyecto de iv—
dividuo, en este estudio se intentar&d analizar con mayor de—
talle el papel gue jueya el fotohlastismo en el retardo tem—
povral de la germinacidn con respecto a la diseminacidn. Tam—
bién se kbusca entender cdmo tiene lugar el condicionamiento
para gue la germinacibdn ocurvra en el sitieo y el momento mds
adecuado para el estaklecimiento de las plantas. Tradicioral—
merite el fotoklastismo ha sido yvelacionado con la funcidn de
propiciar la germinacibn de las plantas helidéfilas cuando las
condiciones de luz son adecuadas para el establecimiento
(Frankland, 1921); sin embargo, pocos son los trahajos en los
que esta presuncibn es puesta a prueka en condiciones natwra=
les y tomando en cuevta algunos de los muchos factores qgue
pueden modificar las respuestas a la luz de las semillas.

Para desarvrollar esta investigacibn se escogiervon & es—
pecies del mismo gévero, gue presentan semillas fotobldsticas
pero para las gque posiklemente esta caracteristica tieme un
significado ecolbgico distimto pues ypresentan una distribu-
cion difevente en la comunidad vegetal de la que formarn par-—
te. Las semillas que estas especies producen, al momento de
ser disemivnadas tiewen un reguerimiento aksoluto de luz para
germinar (Vazquez—-Yares, 197&)>, lo cual las cataloga como se-—
millas fotoblasticas positivas (Come, 1970), pero se tievie la




certeza de que -este  davo -nio es suficiente para predecir un
posihle comportamiento de su latencia en el espacio vy ewn el
tiempo, ya que el efecto del ambiente vy de la edad de.,la se-
milla puede modular o modificar la respuesta en forma dife-
rente en cada especie. Como cada una de las especies tiene
una uhicacidén ecolbgica distinta en la comunidad, la resul-
tante de la respuesta fotohlastica expresada en germinacidn,
tienme una consecuencia distinta en el estaklecimiento-

Se disefio una investigacidn destinada a definir cow pre-
cisibn las caracteristicas iniciales de las semillas al mo-—
mente de la diseminacion, empleando condiciones experimenta-
les ohtenidas en 21 medio ambiente matural y en el laborato-—
vio, gue permitern identificar al estade y la abundancia del
fitocromo, gque es el pigmento responsakle de la sensibilidad
a la luz en las semillas. Una vez definidas estas respuestas
iniciales del fotoklastismo, se sometid a las semillas a di-
ferentes condiciones de almacenamiento gue simulan una parte
0o todos los efectos del medio ambiente en el gue rnormalmente
se encuentiran, conm el okjeto de detectar posteriores camhios
en el comportamierito frewmte a los estimulos lumirosos. Se es~
pera gque con la informacidom obtenida, por primera vez en el
estudio de la fisiologia ecoldgica del fotohlastismo, sea ypo-
sible discriminar diferentes yposikles vias de expresidn de
esta peculiaridad de las semillas en el medio ambiente natu-
ral .

Los parametros gque inicialmente se consideravon en este
estudio pueden dividirse eni: adcaracteristicas iniciales de
la respuesta de lasg semillas a la luzj hlefecto del tiempo de
euposicidn a la luz sohve la respuestay clefecto de factores
relativos a la humedad y al suelo sokre la respuestas
ddinteraccidn del tiempo de almacenamiento y dichos factores;
erefecto de alguros factores gquimicos gue tievewn efecto sobvre
el fotoklastisma (KNOZ, &cido gihevrélico)d que posiklemente
actlarn en el medio natural, sohve la respuestas

Todos los experimentos se realizavon simultineamente en
las cuatro especies estudiadas, pues se huscd precisar las
semejanzas y diferencias en las respuestas okhtenidas en cada
tratamievto con el okjeto de covrelacionmarlas con las carac-—
teristicas del amhiente en gue éstas se encuentran, ya sea el
interior d4e la selva, claros o areas perturkadas.

De estos pavametros surgid el disefio de una serie de
experimentos gue consisten ewn:

1% Detevminar el tiempo necesario de exposicidn diaria a
la luz para okterier wna respuesta expresada en gevmiviaci bn,
canacer el namero de dias necesarios para iniciar y termivar
la germinacion y conocer la respuesta inicial a la calidad de
luz y a la oscuridad. Este euperimento permite covocer la
sensibilidad del fitocvromo gue inicialmente contiernen las se-
millas, asi como determivnar si existe una respuesta al foto-
periodo, pues existen evidencias de que las especies varian
considerahlemente en sus respuestas a esta caracteristica de
la luz (Raskin y Baskin, 1971, 197&; Karssern, 1 Siky Vi-~
cente, 1972a).




4) Determ1nac1bn enn. - condiciovies mnaturales y simuladas
de 1 efecto deliclima luminice que priva en el interior de una
selva sobre la. germinacibn, ensaydndose aspectos como gra-—
dientes de luz entre una zona cubierta y una zona descuhierta

Cde vegetacidn y simulacidn de aperturas en el dosel mediante
cambios de la luz filtrada de 1la selva a la luz difusa del
‘exterior. Este experimento permite conocer el papel del foto—
blastismo como mecanismo de regulacibn de la germinacidn en
el interior e la comunidad en la gque las plantas se estable-
cen, asi como de las variantes ambientales gue en ella exis-
ten, con respecto a la calidad de la luz (Frankland, 197&y
Gorski, 197593 Grime, 19745 King, 19753 Taylorson, 196935 Vaz-
quez=Yanes, 13745 Washitani, 1%29).

3) Ensayo de diferentes condiciones de almacenamiento
sobre las semillas: almacenamiento en seco, almacenamiento en
estado de saturacidén de humedad en la oscwidad, almacevna-
miento en estado de satuwracibn de humedad dentro del clima
luminico de la superficie del suwelo de la selva, almacena-
miento en inmersibn y almacenamievito ew el interior del sue-
lo. Estos tratamientos permiten el conocer el efecto diferen~
cial ¢que el paso del tiempo tiewve sobwre la respuesta foto-
hlastica, asi como la interaccidén de este factor, con covdi-
ciones presewtes en el amhiente en gue transcurre la vida de
las semillas (Hsiao y Vidaver, 1373; Powel, et al, 19833 Vi-
cente, 1972k; Vidaver y Hsiaa,1972; Vlllers y Edgcumbe, 1975,
Washitani, 14L.).

4y Efecto de algunas substancias ogue se ha encovntrado,
tienen accion modificadora de las respuestas a la luz y que
podrian actuar tamhién en el suelo en forma wmatural. Estas
sustancias son los nitvatos y 1las giherelinas, los pyimeros
forman yparte de los iores de la solucidn edafica y las segun-—
das pueden ser secretadas por algunos hongos gue vivenm en el
suelo- Amhos tipos de sustancias pueden desevcadenar la ger—
mivacibn en la oscuridad de algunas especies de semillas fo-
toklasticas, o veducir los tiempos de luz requerida (Bewley,
1930; Corkinean y Come, 1921; Dunlap, 1977; Ewngelhardt, et
al, 19625 Hewson, 1%70; Leung vy Rewley, 1931; Tottevrdell y

Roberts, 13775 Viwcent y Fokerts, 1977, 137%).

) Definicidn de la fotorreversikilidad del fitocwomo
para definir en forma més yprecisa los origenes de las res-—
puestas observadas- La fotorreversifn consiste en las cambios
de estado de activaciow del fitocromo hajo el efecto de dife-
rentes longitudes de onda. Estos cambhios determinan el desew—
cadenamiento de la germinacidn o el mantenimiento de la la-
tericia. Su civética puede verse modificada en el tiempo vy ha-
jo diferentes condiciones ambientales (Bartley y Franmkland,
1982, Borthwick, et al, 19%23; Frankland, 19763 Kendrick y
Spruit, 19773 Mancinelli, 19693 Satter y Galston, 19773 Smith
y Kendvick, 197&3).

Los experimentos disefiados se hasaron en un considerable
caudal de informacibdn  hibliogr&fica que permitid interpretar
algunos de los resultados; sin-embargo, puede decivse gue los
estudios de esta Indole apenas comienzan, ya gue wingun estu~




dig previo contempla simultaneamente toqo el con?un?? ?E fac—
tores tomados ew consideracibtm en los pérrafos anteriaores.

Se cansidera gue es importante analizar todos los efec—
tgs descritos sohre las semillas, pues ademas de conocer los
patrones de respuesta a la luz de la semilla recién disemina-—
da, las cuales han concentrade la atencibn de todos les in-
vestigadores, se reguiere investigar los efectos del tiempo vy
del medio ambiente en el que la semilla envejece, sohre la
respuesta fotohlastica, pues de esta manera se podrd conocer
chmo responde una semilla cudndo ya forma parte del hanco de
prop&gulos del suelo y gque posihkilidades tienme el fotoklas-
tismo de ser wun mecanismo eficiente de deteccidn ambiental
durante todo el periodo de viahilidad de la semilla.

A pesar de gue existe mucha informacidn dispersa en la
literatura sohre los temas anteriores, la gram mayoria de los
trabajos no pueden calificarse como estudios de fisiologia
ecolbgica, pues pocos de ellos intentan estahlecer el efecto
del amhiente natural sohre el proceseo fisiolbgicoy sin embar—
go, de muchos segmentos de la informacibn disponikle se pue-
den extraer ideas que sirven de hase para el desarrollo e in—
terpretacidn de la investigacidn agui planteada.

A continuacion se intenta efectuar wna sintesis de la
informacibn més relevante a este estudio, ordernada de manera
que pudiera entenderse la fisiologia de 1a latencia, del fo-
toklastismo, v los diferentes efectos de factores como el
suelo, la calidad de la 1luz, el tiempo y la humedad. Ademds
se descrihen las especies empleadas.



ANTECEDENTES
Las esﬁeciés de Piper y su ecologfa.

El género Piper en 1la Estacidnm de Riologia Tropical "Los
Tuxtlas" es un ejemplo magnifico de la impovtancia gue ha te-—
nido la dinamica de los claros wnaturales de la selva en la
evolucibn de diversas formas de vida entre los géneros y es—
recies cicatrizales, piovneros y nomadas, de la selva tropical
(Gomez—~Pompa, 19743 Gomez-Pompa y Vazquez—Yanes, 173E5).

Este género pantropical caracteristico de 1a selva tro—
pical hlmeda, presenta wn  gran ndmero de especies (mds de
1500) y sy taxonomia es sumamente compleja dehido a su diver—
sidad morfologica v a 1a rveduccidn de sus partes florales;
adem&s de gue sus especies tienern un alto grado de variacidw
en habitat y diferenciacidn (Burgev, 1971a, 19743 Gdémez—-Pom—
pa, 176635 Yunker, 1950). Presenta dos centros de dispersiodn,
uno ern América Latina y el otro en Malasia (Yunker, 1952).

Los diferentes criterios wtilizadaos por Trelease (19329)
y Yunker (1350), al realizar la revisidn del genero se refle-
ja enn el wlmevo de especies mencionadas por elleos, el primer
auntor menciona 290 especies para Costa Fica, mientvas que el
segundo menciona sdlo 7 especies con un alte ndmeve de sino-
nimias para Panama. Evn genevral la diversidad de criterios ta-—
wonbmicos uwtilizados hacen gque el wndmero total oe especies
sea discutible (Howard, 1%73).

De acuerdo con Burger (1371kh) y Gomez-Pompa (17662, la
especie de este gévero mads representativa de esta prohlemdti-
ca taxoviomica es P._hispidun Bw. Tan solo para Panamd Yunker
Cop cit) cita 20 sivionimias para esta especie. En la Estacion
de "Los Tuxtlas" encontramos gran variacidwn dentvro de la es-
pecie, tanto dentro del mismo habitat como entre los diferen-—
tes amhievtes gue pcupa (Vazguez-Yanes, Field y Chazdon, co-
maviicacibn personal).

Ev la Estacion y &rveas cercaras el gévero esta represevn—
tado por alrededoy de doce especies, entre las cuales hay es—
vecies helidfilas ¢ P.auwritum H.B.K., P. uahellatum L« y P.

peltatum >, umbvofilas ¢ P. _aeguale Vahl v P.lapathifolium
(Kuvith) Steud.) , esypecies plasticas ( P._amalago Le, P« his-
pidun. y Ps_sanctum (Migquel) Schlecht« >4y especies transicio-

nales ( P._aduwncum L. y P. yzabalapun €. D.C.), limitadas en
st distribucion a estados intermedios de sucesidn secundaria

y una especie acuatica ¢ P._ _nitidum Vahil). En la Figura 1

(tomada de Gomez-Pompa y Vadzquez—-Yanes, 1925) se representa la

distribucion de estas especies en relacidn al tiempo, tamaio

de claro y sombra vegetal, ew la Estacitn. Esta distribucidn

debe redefivnirse a partir de estudios mas fimos a nivel sine-

colbgico, de los gue alin se carece.

Recientemente el gérero Pipey ew "Los Tuxtlas" ha sido
estudiada desde diferentes ypuntos de vistay Tiroco y Vaz-
quez-Yares (1923) estudiaron la relacion de variables ambien-
tales, hiogyuimicas, morfoldgicas y fisioldgicas con el proce-
so. de fotosintesis de P. hispidum .Las diferencias encontra—




?Qaé;entﬁezlqs?individuoséde,de,y;de sombra reflejaron la-im—-. -

~portancia-de la plasticidad -femotipica de una especie helid-

“fitaen"la colonizacibn de claros peguedos de la selva, donde

“permariece’ como tolerante a la somhbra. Por otra parte la di-

vergencia fisiolégica del género Piper lleve a Mooney, Field

. Y'Vézquez—Yanes (19€d) a considerar un nuevo enfogque para el
“estudio de la adaptacibn del aparato fotosintético a climas

tropicales hlmedos, encontraron que las especies helidfitas y
los individuos de sol de las especies plasticas, son las gue
presentan valores mas altos de drea foliar, peso foliar espe-—
cifico y mayores contenidos de nitrogeno, ademas en cuatro de
las especies ( P._auritum, P. _umkellatum, P._ hispidum y P.
amalago ?» la tasa de saturacidom de luz es relativamente haja
en comparacion con el alto contenido de nitrdgeno foliar gue
presentan todas las especies- Esta haja capacidad fotosinte-
tica se atribuyd al uso del nitrdgero por las plantas en la
produccion de compuestos gquimicos de cdefensa y no en fotosin-
tesis.

Mooriey, et al.(1983) encontraron que P. hispidum tierne
una fuerte respuesta estomatica a la humedad y gque su conduc—
tarcia estomatica es insensikle a la concentracidn de C0O2; la
conductancia se incrementa en respuesta a la humedad, auwnm ew
la oscuridad, lo gue constituye una adaptacidn a los eventua-
les rayos de luz ogue atraviesan el dosel, cuyo contenido
energético es varios drdenes de magnitud mayor gue el de la
luz difusa en selva densa.

El trabajo de Vazquez—Yanes (197&4a) incluye todas las
especies mencionadas para “Los Tuxtlas", reporta dos grupos
de especies; uno lo constituyen las especies indiferentes a
la luz ( P. aff amalage vy P. lapathifolium ) cuya germina-
cibn se presenta en condiciones de luz hlanca, luz roja leja~
na y oscuvidad. E1 otro grupo lo comstituyen las especies fo-
toklasticas positivas ( P.__sanctum, P. auritun, P- umkel la-

tun >« Dentvo de este grupo difiere un poco P. hispidum, que
presentd una germinacidn relativamente alta hajo sombra vege-
tal dewsa~. Unicamente P. aequale presentd caracteristicas in-—
termedias entre ambos grupos. La respuesta germinativa a la
luz de cada especie correspondid con su distribucion dentro
de la comumidad. Lopez—kuiles y Vazguez~Yanes (197&), Ludlow
y Vazgquez—Yanes (177&); Vazgquez—-Yanes, (19%7&L,1380), Vazguez
Yanes y Mhrozco-Segovia (1982, 1935), y Vazgquez-Yanes y Smith
Cl282), llevaron a caho trahajos m&s especificos cor P._auri-
tun y P hispidum « La primera especie es marcadamente foto-—
hlastica y su mecanisme de disparo de la germinacidn es wun
eficiente detector de las condiciones luminicas adecuadas pa-
ra la germinacidon y el establecimiento, mienmtras gque P_. his—
pidum ,a pesar de ser fotokldstica positiva (no germina en la
oscuridadd, es una especie plastica capaz de germivnar hajo
samhra vegetal demsa y en condicioves de claro.

En cuanto a la viabilidad de las semillas, P. aff amala-
g0 y P._lapathifol ium no germinan despues de & meses de alma-—
cenamiento en el lakoratorio (Vazgquez-Yanes, 197&a), en tanto
gque P. _anvitum, P« hispidum y P. unkellatum conservaron un
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A) Sol B8) Sombra vegetal

1) Piper umbsliatum L. 2)_5 peltatum L. 3)5 auritum H.BK.
4) P. aduncum L. 3,6) P hispidum Swartz, P. sanctum (Mig)
Schiecht, B yzabalanum C. DC. 7) P. amalago L. B) P.

oequale Vahl  9) P lapathifolium (Kunth) Steud.

Fig. 1. Muestra la relacidén entre el tamaﬁ? de un claro y
el establecimiento de las diferentes especies de piper,
vivir sombreadas. Las eS
oducirse dentro de la sel
1985).

as{ como su capacidad para sobre
pecies del 1 al 6 no pueden repr
va (Segiin Gémez-pompa y Vazquez-Yanes,




alto porcentaje de germiviacitn aur desplgs de an afo de estar
almaceradas imhibidas en la’ -oscuridad, ‘o en el caso de las
dos primeras especies, aun despues  ‘de un ano de estar evte-
rradas en el suelo de la selva (Vazquez-Yanes, (1720); Vdz-
gquez-Yanes y hozco—Begovia (193Za, 1783)« Pav otra parte P
auritun 4 P: hispidum , P. sanctum y P. umkellatun han sido
detectadas viakles emn muestras de suelo por Guevara y Gb-
mez—~Pompa (1972) y Salmeron (198d). En cuanto a la viakilidad
en semillas almacenadas en el suelo de 1a selva, dentro de

holsas de malla, Pérez—Nasser (1983) encowntrd gue £, _hispi-

dqun vy P. auritum , aungue decrecen en potencial germinativo,
conservan un considerakle nlmero de semillas viables aun des-—
pués de un afio de permanencia en el suelo.

En cuanto a su dispersidn Estrada et al (198d), Orozco
y Vazgquez—-Yanes (1732) y Vdzquez-Yanes et al (197%9) hawn re-
portado gque las semillas de varias especies de Piper son dis-—
persadas por murciélagos frugivoros (Phyllostomatidae), al
igual gue en Costa Rica (Fleming, 1931, 19850,

Por dvltime Pérez—-Garcia y Vazguez-Yanes (1985 han ve-
portado la presencia de micorrizas vesiculo—arbusculares en
la mayoria de las especies de “"Los Tuutlas", con excepcidn de

P. aduncum , P. aequale , . hispidun (sombrad vy P. lapathi-
folium .

Con toda 1a informacidn previamente existente acerca de
las especies de la Estacion, fFfue posible elegir cuatro de
ellas gue presentakban semillas marcadamente fotoklasticas,
pero gque terian diferente ubicacidn ecolbgica ew la dindmica
de la vegetacian del &rea. Estas fueron 2 especies helidfi-
tas, una herkacea y la otra arbol pequefo ¢ P.unkellatum y P..
auritun respectivamente); una especie plastica arkustiva ( P.
aff hispidum > vy una especie umbrdéfila arbustiva ( P._aejua-
le »» En el capitulo de Materiales y Métodos se describiran
las caracteristicas principales de cada wuna de las especies

utilicadas en esta investigacion.

Latencia impuesta y longevidad ecolbgica en zonas tropicales.

Al hablar de latencia impuesta nos referiremos & las se—
millas de las especies colonizadoras de claros, ya gue por lo
general las semillas de las especies de la selva madura pre-
sentan una latencia corta o practicamente ivexistente, aungue
la excepcitn la constituyen las especies gue poseen una testa
dura (Vazgques-Yanes y Drozco~-Segovia, 173d4). Las semillas de
las especies pioneras tiemen la potencialidad de presentar
una lowgevidad lavga ewn el suelo debida a mecanismos de la-
tencia impuesta por condiciones amhienktales inapropiadas para
su germinacidn vy establecimiento. Dos publicaciones recientes
contienen amplias revisiones pibkliograficas al respecto (Vdz-
quez—~Yanes y Crozco-Segovia, 1284 y Whitmore, 1933 ); sin em—
bargo, la longevidad real debe verse fuertemente afectada por
componentes del micrositio en el gue las semillas caen y por
la dindmica de las poblaciones de depredadores de semillas.



Para estas especies han sido descritas dos clases de la-
terncia impuesta, la latercia fotokldstica vy la regulada pov
temperatura. E1 primer tipo de latencia ha sido descrito en
varios géneros de especies ypionmerass en  Cecropia (Va11n Y
Jaly, 197%; V&zquez—Yanes, 1720 Vé*que:—Yanes y Smith,1%

Chlorophora (Fandisi y 0QOlofiwhora, 197% Macarang_ (Ng,
1330, Musanga (Aubreville, 13472, Itgng (Vazguez—-Yares,
19775 Alexwandre, 1972), Piper (Vazguez-Yanes, 177&a,k, 19&0);

Bidens (Fenner, 1%30a,h) y en varias especies tropicales
asiaticas (Aminuddivn y Ng, 1922« La latewcia regulada wor
fluctuaciones de temperatura tambkién ha sido descrita en

Didymopanay C(Aukreville vy Leroy, 1970), GOchroma (Vaz-
quez—-Yanes, 1%76a) vy Heliocarpus <(Vazguez-Yanes y Oroz-—
co-Segovia, 195Zh).

Existe unma sevie de trabajos gque demuestran la permaner—
cia en el suelo de semillas viables de diferenrtes especies,
auwnt después de haker estado almacenadas en este medio por pe-
riodos prolongados (Schulz, 13605 Cheke, et al, 197%; Lebrow,
19795 Stocker, 19313 Holhuijzew vy Boerhoom; 1982; Vdz-
quez-Yanes y Orozco-Segavia, 1%22a,1?3Zh). La presencia de
semillas de estas especies en suelos tropicales es sin duda
alguna, consecuencia de la eficiencia de estos mecanismos de
latencia; sin embargo, algunos han cuestiovado el papel dque
estas juegan en la colonizacidn, vya que las semillas de mu-
chas colonizadoras de claros llegan por dispersibdn cuando és—
tos han sido abiertos.

Dekido al gran vimero de especies colonizadoras gue
presentan semillas sensihles a 1la 1luz, el estudic a fondo de
la ecofisiologia del fotohlastismo sin duda permitivd comple—
tar wna parte del conocimiento de la dinadmica de semillas en
el suelo.

Fotoblastismos

El fotohlastismo inmvolucera los fendmenos de germinacidn
controlada por la luz. La respuesta de las semillas a las
condiciones luminicas, como cualguier otro mecanismo regulado
par la luz, regquiere de uwn pigmento gque tenga una funcion
sernsitiva y gque a la vez, actue como un desencadenador o in—
hikidor de los procesos fisiolbgicos que desencadenan la res—
puesta germinativa. En el fotoblastisma el pigmento fotorre-
ceptor es el fitocvromo, que aksorbe privcipalmente en la lon-—
gitud de onda AQ0-300 vimy con picos de aksorcibn a los &60 vy
730 nm de longitud de onda.

El fitocvomo es wia proteina soluble en agua que tieve
un peso malecular aproximadamente de 120,000 daltons, aungue
este valor vardia dependiende del métode usado en su determi-
nacibn (Smith y Kendvick, 1937&>. El1 grupo activo de la pro-
teina sensihle a la luz es un croméforo tetvapirrdédlico, for-—
mado pdr cuatiro moléculas que pueden disponerse en forma cir-
cular o lineal dependiendo de su estado de activacibn, cuando
el fitocromo esta ewn su estado activo (Pfvr) el cromdforo tie—
ne un arrveglo circular y absorke privncipalmente la longitud



“deonda ‘730 vy miertras sgue-en-la. forma.inactiva (Pr), meta-
bblicamente irerte, tiene urm-arveglo lineal y su pico de ab-
sorcibn se encuentra en 640 nm. Se ha propuesto que cuando el
fitocromo esta iviactivo, se encuentra a lo largo de las mem-—
branas celulares en el citoplasma y cuando se reactiva, las
moléculas de cromoproteinas se rearveglan y consbtituyen poros
cargados, En cuanto a su  funcionamiento hay dos ideas: una
suporie gque actdéia a wivel de activacion de ciertos gewes que
se eupresan a través de la sintesis de proteinas especificas,
gque desencadenan funcieones en las plantasy l1la otra teoria
propone que el fitocromo forma poros cargados igue favorecen
el flujo de sustancias por las células (SBatter y Galston,
17775 Sowy y Chae, 197%).

El fitocromo fue descrito por Borthwick et al (1952), en
un experimento realizado con semillas de lechuga de la varie-—
dad Grand Rapids, las semillas fueron irradiadas con luz ro-—
Ja (R v roja lejana (FL). La O1tima exposicidn determind si
ibkan a germinar o no, a través de estos experimentos se de-—
tectd que la luz roja (&&O rm) activa el fitocromo y que la
luz ultrarroja o raoja lejana (730 nm) lo imactiva. Este hecho
ha sido relacionado con muchos procesos de las plantas, regu-—
lados por luz, entre los m s impovtantes el fotohblastismo-

Las semillas, cuya respuesta a la luz se conoce, se han
dividido kasicamente en tres grupos de semillasi fotokldsti-
cas ypositivas, no germinan en la oscuridad y constituye el
70% de las especies; fotohldsticas negativas, su germinacidn
es inhikida por la luz, son el Z5% de las especies, por Ulti-
mo las especies indiferentes a la luz constituido tnicamente
por el S% de las especies (Come, 1370)3. En la formacidow de
estos grupoes no han sido consideradas muchas especies tropi-
cales, sobve todo las semillas de los &rkoles de 1a selva ma-
dura cuya germinacion es seguramente indiferente a la luz.

Tantp en semillas fotohlasticas positivas como ewn foto-
hlasticas negativas la luz roja estimula la germinacidn,
mientras gue la luz roja lejana la intihe. En las fotoklasti-
cas wegativas hay uwwa diferente reactividad del pigmento fi-
tocromo a amhas calidades de luz, lo gque provoca la inhibi-
ciown de la germinacidn cuando se les expone simultavneamente a
amhas calidades contenidas en la 1luz bhlanca (LEY (Evenari,
1965y Satter y Galston, 1977). La cantidad total de fitocvomo
(Pt) gue una semilla contiene puede variar en la relacibn
Pfr/Pt gque ésta terga. Los camhios de contenido pueden deher-
se a procesos de rehidvratacitn del pigmento , nueva sintesis,
revevsibdn (Pfr a Pr) o reversidn inversa (Pr a Pfrd), que su~-
fvre el fitocromo durante el proceso de formacidn de la semi-
lla o durante la vida de ésta (Smith, 1%32). Un ejemplo inte-
resante de las variaciones en la respuesta germinativa es el
presentado por Rooden et al (1970) , quien encuentra gue en
especies tropicales la respuesta de lIas semillas "indifeven—
tes” también presenta inhibicidn de la germinacidn cuando son
expuestas a la luz roja lejanay, y gue al suspenderla, puede
continuar o no la inhikicidn, tal es el casoc de Calotropis
procera vy RBuellia_ tuberosa - Lo mismo ocurre con Amaranthus



“dubins, fotoklastica negativa, cuando es expuesta a L.

La relacion Pfr/Pt, o sea, la cantidat de fitocromo ac-
tivo (Pfr) en velacibn con el conterido total de fitocromo de
la semilla. (Pt) se conece camo fotoequilibrio. E1 valor de
este difiere en relacidn con las diferentes calidades de luz.
El azul produce un fotoeguilihrio de 0.3%, el del rojo lejano
es de 0.05 y el del rojo es de 0«&; sin embargo, el fotoegqui-
librio alcanzade conm cada tipo de luz no determina el gue una
especie germive o no, esto depende de que la especie alcance
su propio umbral de respuesta, ya dque el wnivel regueride de
Pfr, en relacidn al Pt, varia en cada especie y depende de
otras condiciones amhiewntales como podriam ser la temperatura
y en algunos casos, la tasa de destruccion y sintesis del fi-
tocromo gue presenta la especie.

En cuanto al efecto de 1a luz azul es importante mencio-
nar que se han reportado efectos antagénicos (Everari, 17&5)
va gue puede inhikir o estimular la respuesta de semillas fo-
tohlasticas positivas y negativas. En  todos los casos de irn~
hikicibn se ha visto gue dsta es reversikle con luz roja y en
algunos casos el efecto de la luz azul depende de si ha sido
aplicada antes o despueés de la luz roja. Hay algunas especies
gque 1o preserntan  respuesta  alguna (Jacoques, 1962, Small et
al, 1377a).

Lro de los factores que afecta la respuesta germinati-
va de las especies es la influencia de las condiciones de
floracidn y fructificacién de 1la planta madre, asi como la
presencia de wna investidura floral clorofilica. Diversos au-
tores han encontrado gue las condiciones de temperatuwra y fo-
toperiodo de varias especies ¢ Amaran thus retrofl e~

wus 4 Chenopodium polyspermy , Portulaca olerace , Aeqilops

kotschi , Plantago lanceolata , Lactuca sativa vy otras) du-
rante la flaracidn y o la maduracion de los frutos, afectan
la respuesta germinativa de las especies; par lo general, la
mayor cantidad de luz incandescente <(rica en ELY en el am—
hiente de la planta (en el lahoratorio) durante la formacibn
de 1la semilla, reduce su germinacidn ew la oscuridad. También
se ha visto gue incluse los fotoperiodos previos a la flora—
cidn influyen en la ygerminacidn (Gutterman, 197d; Kigel, et
al, 1977,1973; Kaller,19&62; Wurzhurger vy Follevr, 19765 Gol-
terman, 176%).

Por otra parte, tamkién la presencia de estructuras fo-
tosintéticas en la semilla afectan su germinabilidad, ya gue
acttan comoe filtros de lu=z, dejando pasar mayores progporcio-
nes de RL. Este factor sumado al grade de madurez de la semi~
1la, la época de la recoleccion vy las condiciornes de luz du-
rante el periodo de secado en conjunto, determinan la res—
puesta germinativa a la luz (Cresswell y Grime,19%21).

Alexxander y Wulff ¢ 1935) consideran que estos efectos
llegan no sdlo a afectar a las semillas ew su vespuesta a la
luz ¥y en el peso de ésta, si no gue afectan los primevos es—
tadios de la plantula e incluso a las semillas de la segunda
generacion.

Todos estos factores detevrminan, en parte, las posibili-




~dades_de las semillas de permanecer latentes en el suelo o de
~germinar _enterradas en el, bajo-- un dosel vegetal mds o menos
déngo, el cual como se vera despuds, tiene un efecto impor—
~tante sohye la composicidn espectral de la luz y como conse-—
“cuencia afecta directamente el fotoequilikrio . Las plantulfs
gque:-han gevminado bajo estas condiciones podran o no sobrevi-
_vir'en estas condiciones dependiendo de.la relacidn que exis-—
ta entre superficie foliar y ernergia luminica disponible y
superficie radicular y la disponibilidad de vutrientes (Fen—
ner, 1933).

Acido giberélico, etanol y otras sustancias en la respuesta
fotoblastica. '

Eni gran nimero de especies, o de condiciones el dcido
yiberelico y el fotobhlastismo no estdn relacionados fisiold-
gicamente Yy no se detectan efectos producidos por su interac-—
cidn, aungque existen reporites de casos particulares en que el
4cido giberélico tienme accidén fisioldgica en semillas foto-—
hlasticas. Se ha reportado gue su accidn consiste en incre-—
mentar la sensikilidad al rojo, prevenir su decremento, o
suustituiv su aceidn de manera que ocurra la gevrminacidn en la
oscuridad (Corhineauw y Come, 19313 Ikuma y Thimarm, 1763aj;
Kharn, 1960 3 Lewak y Khaw, 1377).A veces, tanto la luz roja
como las gikerelinas iwducen el decremenmto en el potevcial de
agua del embvidn, lo que da como resultado la germinacidn,
pues el fitocromo inwcrementa el ypotencial osmbtico a traves
de la toma de potasia y aniones organicos y 1la sintesis de
&cidos orgdnicos, disminuyendo de esta manera la presidn que
ejevce la cubierta sokvre los tejidos del embridni por otra
rarte, hay reportes de gue el A&cido gikevélico causa suaviza-
mievito de la cukiierta de las semillas ev la oscuvidad, porgue
activa la formacidn de alfa amilasa y otras enczimas vesponsa-
hles de la degradacibn de 1las paredes celulares (Carpita et
al,1%7%a,b, Carpita et al, 1%=1; Nahors y Lang, 19713 Noronha
et al, 1971%. Como se ve, los efectos de la luz roja y de las
gibevrelinas ypueden ser eguivaleuntes y por lo tanto, actuar
indistintamente o simevgisticamente. Se han veportade tambidn
otros efectos del Acide ygikherélico en la fisiologia de la
germinacl én fotoblédstica, al aparecer incrementa la actividad
de la alfa-galactosidasa, l1a cual normalmente, es promovida
row la accidv del fitocromo, pero no se ha demostrado gue sea
necesario este incremento para gue ocurra la germinacibn
(Leuny y Bewley, 13&Ei).

El &cide giberélico es ahsorhido del medio en las pyi=-
meras horas de la imhibkicidn dando lugar a la gevrminacidn en
la oscuridad, Su nivel de accitn es cercano al de la luz,
aungue es de accibn mds rapida que ésta (Lewak y Khan, 1977).

Pov otra parte se ha demostrado gque, en especies con
fotokrlastismo negativo, reduce la interferencia de la luz y
la temperatura con la toma de ypotasio, necesaria para gque
ocurva la germinacion (Pardi et al,1720). Es importante men-—
cioviar gque la latencia secundaria (mayor regquevimiento de luz



“eom- el tiempod, que se desarrolla evn-gsemillas imkihidas en la
coscuridad, tambkién puede ser prevenida con dcido giberdlico
(Roodenrn et al 1970, Al igual ague en otras interacciones de
la luz, se ha reportado el efecto inhibitorio del &cido gihe—
velico en la germinacicn de semillas de Dioscorea_takorg ,la
cual normalmente germina en la oscuridad (Okagani y Masas-—
ki 19773 . Otros auntores reportan gue en presercia de dcido
giherélico y luz, las semillas de lechuga termolatentes vom—
pen la latencia (inducida per EL)Y con la adicidn de etilerno
(Dunilap vy Morgaw, 1377).

Taylowrson, 1977 encuentra gue cievtas cantidades de me-—
tanol, acetona y otras sustancias vol&tiles son likeradas
rormalmente por las semillas durante los procesos de postma—
duracidn. Tambhién Holm, 1972, reporta la produccidn de estas
sustancias por la superficie de semillas estériles puestas en
condiciones de anaerohiosis. Estas sustanecias pueden disparar
la germinacidn en la oscuridad de semillas cuya germiwacidn
depende del fitocromo (Taylorson vy Hendricks, 1979; Pecket y
Alcharchafchi, 1%7&2). E1 efecto del etanol y otros anestési—
cos gque estimulan la germinacibn en 1a oscuridad, prohable-
mente resida en su accibdbn anestédsica sobre la memhrana o en
st interaccibdn con las giberelinas y el fitocromo a este mis~
mo wivel. Tambiép se ha mencionado gue dehido a su accidn
solvente, podrian iwteractuar con los lipidos de la membrana
celulary sin embargyo, otros solventes como el n—hutanol no
tienen ningun efecto. Por daltimo, cabe mencionar gue Taylor—
sorn, 173d tamhién encuentra gue el etanol puede ser inhikider
de la accion del fitocromo-.

tras de las sustancias que pueden estar contenidas en
la cubierta de la semilla y ser liheradas al imbihirse, son
los inhikidores respiratorios como el cianmwro (un componente
de algunos glucbHbsidos téxicos), los cuales eliminan el efecto
inhikitorio de la luz azul y la roja lejana (Tanmo, 192d).

Siendo el suelo wun medio ambkiente tan complejo, donde
existen procesos de fermentacidn y degradacidn gue conducen a
la formacidn de muchos compuestos enr su mayoria desconocidos,
puede suponerse gue las semillas al llegar & &1, comienzan a
verse afsctadas por la actividad fisioldgica de algunos de
ellos, dandp lugar a alteraciones de naturaleza muy distinta
a las gue son posikles de determinar en los experimentos con
semillas imhibidas en condiciones de lahoratovio. En este
campo es mucho m&s lo que se desconoce gue lo conocido hasta
el momevto- \

Fotohlastismo y permanencia ern el suelo.

El fotokhlastismo es wun fenbmevio claramente asociado con
la permanencia de las semillas en el suelo. Entre los traka-—
jos clasicos se encuentran los de Sauwer y Struik (1964) y
Feltwmer y Vasecky (1762), gquienes seWalan la importancia de
la luz en el mantenimiento de semillas latentes en el suelo y
los de Wesson y Wareinyg (136%7a,h), gquienes demostraron el re-—
guerimiento de luz para germinar en 23 especies presentes en



muestras de suelo asi como la. induccidén de ese requerimiento
determinada por las condiciones de enterramiento, en semillas
gque inicialmenrte vo eran fotoklésticas. Los euperimentos fue-
ron realizados corn muestras de suelec tomadas directamente del
campo y con semillas enterradas, con el propdsito de conrocer
la variacibén en su  respuesta germirativa durante 50 semanas.

La mayor parte de los trakajos sobre la latewncia en se-—
millas cornternidas en el suelo han sido realizados en zonas
templadas (Roberts,1972; Karssen, 1930/19%la,k). En los trbd-
picos pocos son las trakhajos gque han tenido como uno de sus
objetivos ver el efecto de la 1luz en la germinacidn de semi-
llas enterradas en el suelo; sin emhargo, en forma indirecta
y como resultado de la metodologia utilizada se puede ver que
la luz es un factor importante en la germinacibn de las semi-—
l1las contenidas en el sueloe de los trbpices, tal es el caso
de los trahajos de Bymington (1933).y Liew (1973) en Malasia,
Guevara y Gdémez-Pompa (1372) en México, Cheke, et al (1379)
en Tailandia, Prevoest (1%%1) ewn Guyana, y Hopkins y Graham,
(1723) en Austvalia.

Ern otros trakajos si  se comsideran diferencias entre
conndiciaones de luz y sombra. Keay (19£0), en Nigeria, puso a
germimar las semillas contewnidas ey muestras de suelo con luz
directa y bajo una sambra hecha con tiras de hamh(. Las dife-
rencias en los resultados entre wna y otra condicibn son mds
atribuikles a variaciones en la temperatura due a la luz.
Hall y Swaine ¢(1920), en Ghana, pusieron a gevminar muestras
de suelo, con semillas, en condiciones de luz completa y som-—
bra vegetal y encontrarow claras difevencias entre amkos tra-
tamientas; sin embarge, poco pudieron concluir sobve si el
factor determivante de la diferevcia fue la calidad de la luz
u otros factores amhientales mno controlados (temperatura y
frumedad) «

Salmeron (133d) en México realiza un trabajo con mayor
informaciéon amkiental (temperatura, humedad, etc ) y tambidn
encuentra diferencias signicativas en la germivacibn que hubo
en muestras de suelo, provenientes de tres condiciones ecolb-
yicas diferentes, al ser expuestas a las condiciones de zona
akierta, claro pegueido y selva primarias

A partir de los trakajos ya citados, disefados en prin-
cipio para determinar la composicidnm del banco de semillas o
la presencia de semillas latentes en el suelo de la selva
tropical, no sdélo se concluye que la luz es un factor impor-—
tante en la permarencia o salida de las semillas del hanco de
semillas del suwelo, si no gque la mayorfa de las especies ger-
minadas en las muestras son de especies tipicas de claros,
cuya participacibn en los procesos de regerneracioén y cicatvi-
zacion de la selva tropical es amuy importante (Marti-
nez~Famos,1935). La luz es uwn  factor determinante en este
proceso, ya que su calidad es modificada por la perturbacidn
(Whitmore, 1933, Vazques-Yanes y Urozco-Segovia, 19:3d).

s
=t

En relacidon a la luz y la permanencia de las semillas en

el suelo hay una serie de factores importantes wgue conside-—



var, como la profindidad a-la-cual éstas se encuentyan. Kell-

Uman 1978y “en suelos tropicales . reporta gque.la profundidad a

la que se ercuentran en mayovr cantidad las semillas del suelo

‘depende de. ' la comunidad de la gue se trate, ya que en pasti-—

zales se evicontrd un mayor wimero de especies en los primeros
20 mm, mientras ogue en campos de maiz muy pocas semillas se
encontraron evn la supevficie. £n zornas templadas se ha repor—
tado que en general las semillas son mas abundantes cerca de
la superficie y disminuyewn con la profundidad (Havper, 1977).

Woolley y Stoller (1978) y Bliss y Smith (1335) han de-
mostrado gue la luz peretra en el suelo en cantidades sufi-
cientes como para permitir la germinacidn de varias especies,
y que el suelo constituye por si mismo un filtro de luz, ya
que a través de el penetran las longitudes de onda largas.
Tanto el flujo luminoso como la relacibw R/FL son modificadas
por el suelo, ev relacidn directa con la cantidad de agrega-
dos arcillesos y con la humedad, e inversamente propovcional
con el tamafio de las particulas. Adem&s la hojarasca de algu-
nas especies camo el encino reducen la transmitancia de luz
roja y no la de luz vroja lejana, mientras gque la de pivo es
neutra (Bliss y Smith, 1%35).

En experimentos hechos con arena se ha encontrado gque la
profundidad a la cual las semillas germinan depewnde de la es-
pecie, por ejemplo: Fumex ohtusifolius vy Cecropia obtusifo-
lia , tienen un umbral de respuesta a d-& mm de profundidad,

Gal ium_aperine v Chenopodium albun tienen un pico de germi-

nacidn a 2 mm  de profundidad, Amavanthus caudatus (fotohklas-—

tica negativa) inhihibd su germivnacidn con luz transmitida par

2 mm (Woolley y Stoller, 1372 y Bliss y Smith, 1925), en Sa-
necio jacohaea se inhikid la germinacidn a ¢4 mm de profundi-
dad (Meijden y Walls—-Kooi, 1977 vy Sinapsis arvensis y Plan—
tago major disminuyen su germinacidn  cov el incremento en la
cukierta del suwelo, ev suelos hien aireados y con suficiente
tiumedad, a todas las profundidades. Sinapsis_arvensis puede
gevrminay aun a 10 mm  (Franklavnd, 176, 1931). La germinacibtn
en el suelo depende tamhién de la tasa de conversidn ew la
oscuwridad del fitocromo(Pfr a Prd, la cual es m&s lenta gue
el proceso inverso. Probablemente en algunas profundidades es
lo suficientemente lenta como para pevrmitiv la germinacidn de
las semillas en los casas en que el Pfr es altos A %9 mm de
profundidad la relacion R/EL puede sey de 0.21, aungue en al-—
gunos casos la composicibn espectral de la luz que penetra el
suelo es m&s inhibitoria que estimulante de la germinacidn,
dependiendo del contenido de Pfr presente en las semillas
(Wooley y Stoller, 1972). Ew cuanto a la intensidad luminosa
gque puede ivduciy  la  germiwvwacibén se  ha encontrado que aun
0.0z mol/mz/seqg promueve la germinacidn de Cecropia ohtusi-
folia (Bliss y Smith, 19&%). Ew cuanto al tiempo de exposi-
cibn necesavio para germinav puede variar desde varias haras
o dias (Vicewte, 1972; Downs, 1%&d) hasta solo 1/100 de se-
gundo (Sauwey y Struick, 1964).



La dificultad en la interpretacidn de los resultados oh-
~wtenidos por-los diversds altores reside en el uso de lamparas
Fluorescentes cuya proporcien luz roja lejana es mas haja gue
la de la luz del dia v en el uso de arena, cuya transmisidn
es-muy diferente a la de las arcillas«. A pesar de ello, puede
considerarse que tanto semillas completamente expuestas a la
luz, come las gue guedan ligeramente enterradas pueden germi-—

nar después de un  disturhio del dosel de vegetacidn, dehido.

al drastico incremento de la intensidad de luz, gue la lleva
a niveles muy superiores a los regueridos para induciy la
germinacidr. '

Otro de los factores presentes en el suelo gue pueden
estimular la germinaciodon de las semillas es el nitrdgeno, en
especial en forma de nitrato de potasio (KNOJ3Y, gque incremern-—
ta la sensibilidad de las semillas & la luz y disminuye su
regquerimiento de esta-. Los iones mas estimulantes de la ger—
minacidwn son los nitritos y los nitratoes, las formas reduci-
das tiewen poce efecto (Rokerts, 1972)>. La respuesta de las
gsemillas al KENDIZ es variahle de acuerdo con las especies, la
edad de la semilla (Hewsown, 1370), la temperatura (Popay vy
Foberts, 1970a Vincent y Rokerts, 1%77, 1979%; Williams, 17283)
y el tiempo de almacenamiento (Vicente, 1%73)>. Tamkién se han
reportado especies insensihkles al nitrato (Totterdell y Fo-
herts, 1977, 1920 >.

Aungue se considera gue el KNI3 puede disparar la germi-
racibn de semillas fotoblasticas en la oscuridad (Vicente,
1973y, la mayor parte de los trabajos lo reportan sblo como
um estimulante de la germinacidnm a la luz (Rokerts y Totter-—
dell, 1913 Enyelhardt et al, 1942 y Tadmor et al, 1332
—citado por Evernari, 196S-). Tamhién se ha reportado gue el
nitrato puede interferir con la induccién de latencia secun—
daria en el suelao.

Erv cuanto a los wniveles de CO2 enm el suelo, éstos rara-
mente enceden el 1%, aungue principalmente en los tropicos
esto puede variar dekhido & la vecindad de la semilla con una
microflora y una microfauna muy activa ( > - E1
efecto del CI2 puede serr tanto inhibkitorio (Framkland, 1%7&)
como promotor de la germinacidn, vya que puede remover la la-
tencia inmata y la impuesta, y aun prevenir el desarrocllo de
dsta ultima (Fokevrts, 197Z). En cuanto a su relacidn con la
luz, Popay y Roberts (1370} demuestran wre las presiones pav-—
ciales altas de QX2 y hbajas de 0O sdlo disminuyen ligeramente
la germinaciown en la luz, siendo ésta, por lo tanto, un fac-
tor m&s importante en la generacidn de latencias impuestas
que la concentracion de COZ por s solaj aungue tamhién hay
reportes como el de Ikuma vy Thiman (1%6d), de gque los regque-
rimievtos de luz pueden ser vemovidos por anaevohiosis.

Por Oltimo, uno de los factores presentes en el suelo de
suma importancia para la germinacibn, es la presencia de una
serie de sustancias alifaticas, aromaticas y amirodcidos, cu-
vya concentracibn puede llegar a niveles tdnicos, previniendo
la gevminaci bn de semillas (Lyrnch, 1780). La relacidn de es—
tas sustancias con el fotohlastismo se desconoce. Tamhién se
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(Jackson y:Williamsen, 19765, &n ocasiones veportados come in
hikitdrios de la germinacidn. " -

i‘T?QEAﬁiégfiého‘y humedads -

El contenido de humedad de la semilla es crucial para
g1l respuesta a la luz. Kendrick et al(l1949); Spruit y Manci~
nelli (196%), Hsiao y Vidaver (1%73) y otros, reportan gue la
total conversibtn del fitocromo de Pr a Pfr no es posikhle en
condiciones de deshidratacidn, pero la estabilidad del Pr
termina al estar las semillas en condicionmes de alta humedad.
Er otros trabajos se informa que el RL si tierne un efecto in—
hikitorio en semillas secas y que esta inhikicidn se vevierte
con luz R, esto es mas claro ewn semillas con altos niveles
artificiales de Pr/Pfr alcanzades con R. E1 efecto del RL en
semillas secas es mas vnotahle que el del FE dehido a que hay
formas intermedias de Pfr gue revierten rvapidamente en la os-—
curidad; en cambio, las de Pr rvevierten lentamente a Pfr. Es-—
ta es una de las causas por las gque la latencia de semillas
maduradas a la luz se asegura al revertirse el Pr a Pfr en
semillas hidratadas en condiciones de luz inadecuadas para la
germinacion (Frankland, 1376&; EKendrick vy FRussell, 1373; Mc
Arthur, 1972 y Bartley y Frankland, 193d).

Emtre diferentes lotes de lechuga de las mismas varieda-
des se ha encontrado gque 1a respuesta de las semillas secas
presenta variaciones en su  reactividad al R y RL, prokahle-
mente dekide a las condiciones de produccidn y maduracidn de
las semillas en la planta madre (McArthur, 1'%73).

En semillas de lechuga variedad Grand Rapids con 10% de
tiumedad no hay respuesta a la radiacion Ry sin embargo, los
estimulos dados a wr 1S% de humedad se conservan poy lo mewnos
un ado, aun después de deshidratarlas a un 7% « Esto indica
gque el umbral de humedad determinante de la capacidad para
percibir el estimulo luminoso se encuentra entre 10 y 15% de
humedad en esta especie. Una vez imbibida la semilla el Pfv
va perdiendo su fotorreversibilidad al incrementarse los pe-
rigdos de oscurvidad entre estimulos luminosos. Esta fotorre-
versikilidad aumenta con la disminudcibn en el povrcentaje de
tiumedad de la semilla, por lo gue el tiempo de escape se in-—
crementa con el estrés de agua, entendiéndose por tiempo de
estape el periodeo de oscuridad y/0 exposicidn a rojo necesa-
rio para gque el RL no revierta el estimulo gque desencadena la
germinacion (Vidavevr y Hsiao, 197Z).

Enm Pimus palustris , durante la imhibicidn, el fitocromo
medible espectrofotométricamente se incrementa 2 minutos des-—
pués de adicionar agua a las semillas , aungue los cambios
fisiolégicos relacionados con el fitocromo y la germinacidn
sblo pueden ser detectados hasta 3 hovas después. E1 tiempo
que tome la hidratacion es importante porgue no hay sintesis
de fitocromo antes de oque el preexistente havya sido rehidra-
tado- La cownsecuercia de esto puede ser gue el periodo de hi-
dratacion del fitocromo sea determinante de la germinacidn o
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latencia’de la semilla-en una cificilnstarcia determinada (Tay-
‘lorson Y Hendricks, 1971,:19725 Tokin"y Brigys, 17&%).

El fitocromo hidratado absorke "m&s luz, pero el Pfr es
. mas-.receptive a RL con hajos n1ve1es de humedad que el Pr al

I Ri-esto asegura la dnﬁac;ﬁn' de. la laterncia en condiciones

,desfavorables (McArthur, 19305« De acuerdo cow Duke ¢(197& )

lo que ocutrre es gque el potencial de agua afecta directamente
las interacciones de Pfr con su sitio de accibw primaria.
Contenidos hajos de agua infterfieren la interaccibn de Pfr
con su sitio de accibdbn, mds gue inhikir la reversidn de Pfr a
Pr. + »

Baskirn y Baskin (1982) reportan gque Tas semillas foto-—
hlasticas de Cyperus_inflexus después de ser expuestas a la
luz v a la sequia, en la superficie del suelo, pueden llegar
a germipar enterradas {(ern la oscuridad) si sonm rehidratadas-
S6lo los tiempos de exposicidn largos, como los gue se pre-
sentan en zonas akiertas, pueden dar lugar a Jque ocurra la
fotorvreversidnrn en semillas secas , ya que, como se indicd ar—
teriormente, esta reaccibn tiene lugar principalmente en se—
millas humedas, debido a gue normalmente el fitocromo se
transforma de Pfr a Pr cuando es deshidratado (McArthur,
197, aungue ew semillas hiimedas el fitocromoe gue se deshi-
dirata en condiciones altas de R pasa a Pfr y puede permarnecer
almacenado en esta forma por meses. Esto es lo gue ocurre en
semillas gue germinan ern la oscuridad (Rorthwick et al, 1354,
Vidaver y Hsiao, 197Z).

En resumen diremos wgue las condiciones ambientales, las
tasas de deshidratacibn y reversidn en la oscuridad determi-
nan la cantidad de Pfr en la semilla seca, y gue durante la
rehidratacidn parte del fitocromo almacenade como Pr puede
pasar a la forma Pfr  (Kendrick, 1976 y Kendrick y Spruait,
19775 . :

Fotokhlastismo y edad de la semilla.

Junto con los cambios ocurridos en el fitocromo en pre-
sencia de humedad ocurren otros que dan como resultado la ad-
guisicibn de una latencia secundaria (skotodormancy ) o la
pérdida de la viabilidad. Villers (197d) y Villers y Edgcumbe
¢197%), con hase en experimentos de un afo de duracion, plan—
tean gue en semillas de lechuya de las variedades "Rig Hos-—
ton', "Arctic King" y ‘“Grand Rapids®y la viahilidad se con—
serva mas tiempo en condiciones de completa imkikicidr, rnue
en segquedad, ya gue con el incremento de humedad (de O a
100%), en el medio de almacenamiento, hay un incremernto en el
pérdida de la viahilidad y en el dado genético, pero este da-
fo genético es reparable cuando las semillas estan completa-
mente imbikidas y en contacto con agua ligquida. Powel et al
(193%),usando semillas de lechuga wvariedad "Grard FRapids',
completamente imbkikidas a la oscuridad, plantean que despuds
de una semana de alamacenamiento la luz roja no promueve sit
germinacion y la sensibilidad al &cido giberdlico sblo se re-
tiene por dos semanas mas- Villers no hace mencién a este he-
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cho & pesar de hakher utilizado semillas de lechuga de la mis—

“ma‘variedad: Esta latencia secundaria se remueve por la apli-

cacién de benziladenima y luz roja o por el aislamiernto e iv—
cubacion del embrién. Ellos  sugieren que  esto se debe a la
presencia de un  inhibidory siv emhargo otros audtores como
Pecket y Alcharchafechi (1972) sugieren que se dehe a cambios
metahblicos profundoss

Vidaver y Hsiao (1974) y Bewley (1%20) obtiernen con le-
chuga de la misma variedad los mismos resultados gue Powell
et al (1923), la dnica diferencia es gue la sensikilidad al
rojo se mantiene mas tiempo que la semsikilidad a1 dcido gi-
bherélico. E1l experimento de Powel et al sdlo durd 10 meses
debido a gque para este tiempo las semillas perdieron la via-
bilidad. Este autor explica las diferencias en las respuestas
con hase en las condiciones particulares de desarrolle de las
semillas usadas en cada trabajo. De acuerdo con los autores
afiteriocres en estos casos la laterncia secundaria se dehe a
ura pérdida de control del fitocvromo sohre la actividad de la
alfa—yalactosidasa, pero en ese case segfn Noronha et al
(1971, la capacidad germinativa deberia recuperarse con dci-
do gibereélico, pero esto mno ocurre después de transcurrido
sblo un mes de almacenamiento. Es evidente gque los cambios
relacionados con el fitocromo sow mucho mas complejos gue los
descritos en estos trabajos y Villiers sdlo se refiere a
ellos como da¥o genético.

Powel y Mattheus (1977) encuentran gque la pérdida de la
viahilidad durante el almacenamiento en seco pirrovaoca incapa-
cidad de la semilla para volvBrse a imbibir a menos gue la
cikbierta sea removida.- Christensen (1972) considera jue en
semillas almacenadas ew condiciones de alta humedad son los
horigos el principal factor de deterioro y muerte de las semi-—
l1las.

Er pocos trahados sobre viabilidad ern semillas se reporta
el efecto del almacevnamiento sobkre el fotohlastismo. E1l tiem—
po mas largo de requerimiento de lux, en semillas de edad co-
wocida, ha sido reportade por RKivilaw vy Bandurski (1973),
donde reportan gque Verbascum_blattaria aun después de 70 afios
es fotosensibhle. Esto mismo lo reportan BRaskin vy BEaskin
(1981a, 1923) para Arakidopsis thaliana después de | afo de

enterramiento y para Verbascum klattaria y V. thapsus despuéds
de 2 afos, aungue la respuesta de estas especies anuales esta
muy ligada al efecto de 11a temperatura amhiental sohre la
gevminaci®a.

En la mayoria de los casos la conservacion del regqueri-
miento de luz para la germinacidn se deduce del conocimiento
que se tiene de la biologia de las especies, ya gue dste no
es el ohjetivo de los trabajes, tal es el caso de Cecropia
sciadophylla v C._ ok tusa gque cownserva su viakilidad hasta por
£2 meses, germinando las semillas al ser expuestas a la luz
(Holthuijzen y FBoevhkoom, 1922).

na de las modificaciones mas frecuentes es la pérdida
del regquerimiento de luz después de un tiempo de almacena=-
miento en seco, Rooden, et al (1370) lo veporta para 7 espe-
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cies: ¢de 10) tropicales. Estas  germinan a la oscuridad des-

puks de periodos maximos de  d meses. Vicente (197Zh) encuen-—

tra la misma respuesta en semillas de Soelanpun viariuwn , alma-
cenadas hasta por 2% meses. Estas & los 12 meses ya no pre-—
sentan diferencia en su respuesta a la luz y a la oscuridads
Fecientemente Washitani (19235) 1llevd a cake un trahajo de
larga duracibén sokre el efecto de 1la luz filtrada por efl do-
sel er Amaranthus patulus , y encuentra ogue despuds de un
ato, las semillas que almacend sokre el piso de la selva per—
manecen viahles, y aun después de 3 afios un hajo porcentaje
de semillas puede germinar al  ser expuestas a la luz comple-—
ta. En cambio, las semillas que enterrd pievden su rgyueri-
mierto de luz y germiwan en el suelo, antes de un afo. Esto
se dehe al efecto ivhibkidor de la germinacidén de la luz difu~-
sa del hosgue, lo cual naos 1lleva al siguiente punto de inte-
rés para este trabajo.

Fatohlastismb y clima luminico.

La calidad espectral de la luz transmitida por el folla-
je esta determinada por la ahsorcidon de la lu=z por las hojas,
lo gque es una resultante de su contenido de pigmentos, acti-
vidad fisioldgica, arveglo espacial y nidmero de capas del fo-
1laje « Los pigmentos m&s importantes por su abundancia en
las hojas son: las clorofilas alfa y heta wgque tiermen suw pico
de absorcidn en dI0-66&3 y d33-d6E nm de longitud de onda res—
pectivamente, el heta caroteno gue 1lo tiene en 465 nm, ribo-
flavina, en JddO-d&n, luteina ern  dde—d75, NADH (NADPH) ewn 3d0O
y for Oltimo el fitocyomo que aksorke en la longitud de onda
&E0/730 principalmente (Vicente y Cifuentes, 1731). lUno de
los procesos fisioldgicos gue méas luz absorbe es la fotosin-
tesiss Esta ahsorcion diferencial de las longitudes de onda
determina gue la luz que atraviesa el follaje sea rica en las
lovngitudes de orda mayores (RL) y pohre ern las mevores (R).
Ev resumer, la luz solar directa o difusa tieme altos valores
ern la relacidon R/RL, en tanto gque la luz filtrada o reflejada
por un dosel vevde tieme hajos valores en dicha relacibén, la
luz difusa o directa del sol tiene un efecto similar al de la
luz R sobre el fitocromo, en tanto gque la luz filtrada lo
tierne al de la luz RL (Smith, 1374, 1922).

Gaskin (1945), Vezina y Boulter (1966&), Federer y Tan—
ner (19&&); Jordan (13633, Stoutjeskij (1372», entre otros,
reportan gque los doseles vegetales dejan pasar luz con valo-
res hajos de R/FRL. Al respecto Mowteith (1976&) realiza un
profurdo estudio sobre la transmisidn de la luz por las hojas
de 20 diferentes especies y encuentra diferencias entre
ellas, lo gque significa gue las diferencias en clima luminico
de comunidad a comunidad y de microambiente a microamhiente
dentro de ellas, estan dadas tambkién por las caracteristicas
amatbmicas, fisioldgicas, estructurales y guimicas de las es—
recies, por su arreglo espacial, vy por su modificacion en el
tiempo.

A partir del trabajo de Cumminyg (1963) sobre la inhihi-
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“cibn de la germinacidn  der Chenopodium por el-dosel vegetal, ..

csurgigounigran interés por el estudio del efecto de las dife-
rentes proparciones de R/RL . gque ' ocurven en forma watural ewn
las diferentes comunidades asi como su efecto sobve la germi-
‘naciorn y su significado ecolégicoe.

" Entre los trabajos llevados a cabo al respecto estan los
de Taylorsaon y Borthwick (196%), gquienes mostraron gue la luzm
filtrada por hojas frescas de varias especies inhikian la
germimaci bn de semillas de "numevosas especies, mientras gque
la luz blanca la favogecia. EBlack (1%6%) 1lega a las mismas
conclusioves usando hojas de Tilia euwropea como filtro hiold-
gico de luz. Popay y Rokerts (1970k) demuestran gue el pasto
puede inhibir la germinacién de semillas de Plantago spp,

Capsella kursa-pastoris vy Sewecio vulgaris . Van der Veen
(1370 pruepba el efecto inhikidor del dosel en varias espe-
cies fotokhlédsticas positivas e indiferentes. King (1975) re-
porta la inhikicitn de la germinacidn de Arenaria_serpyllifo

lia , Cerastium holeostoides y Veronmica arvensis por un dosel
vewgetal. Gorski (1973) inhihid la germivnacidn de Bidens al
ponerlas bhajo un dosel. Vazguez-Yanes (197&) repovrta el mismo
efecto en varias especies tropicales pioneras. Silvertown
s 10y lo reporta para pastos. Fermer (1%20a,k) reporta la
inhikicibn de la germinacidn de Bidens pilosa bhajo el dosel
vegetal y por 0ltimo Washitani vy Saeki (17%d) y Washitani,
C1#35) incluso reportaw mas de un  afio de inhikicion de la

Muchos otros autorves, por ejemplao, Grime y Jarvis (1%74)
y Framklarnd (197&), y algunos de los autores ya citados, han
realizado también experimentos ewn condiciones ode 1luz contro-
lada, con dispositivos disefados en principio para el estudio
de fotomorfogénesis, o g _profeso para el estudio de la ger—
minacibn. Taylorson y Borthwick (1%£%) vy Yaniv y Mancinelli
(1262 hacen un andlisis de 1la diferente composicidn espec—
tral ogque tienen las fuentes de luz y su efecto en la germina-
ciome Young (1375) simula la luz del dia con diferentes fuer-—
tes de luz. Holmes y Smith (1973) describkben la fraccibdn sigma
(R/RL)Y para diferentes fuentes artificiales creadas con papel
celofan de alta yprecisidn marca Cinemoid (Strand Electric,
London) y difevrentes tipos de focos. Axelsson et al ¢ 1379)
describen filtros hechos con papel celofan de yprecisidn Rohm
GMBH (Gevrmany?. Heathcote et al (197%) construyen gahinetes
especiales para la simulacidn de la distribucién espectral
emcontrada hajo doseles vegetales , con difevrentes fuentes de
luz vy papel Pevspex (ICI Plastics, Londen) y en muchos otros
trakajos como en los de Gorski (1975 y Vazquez-Yanes y
Smith (1332) los doseles se simulanm con filtros de pleniglass
Rohm and Hass (de diferentes nacionalidades) o con filtros de
vidrio de handa estrecha (Balzer, 8Schott, Corrning). Smith
(1381) da una amplia infeormacidén, sobre los dispositivos exn-—
perimentales con los gue 'se pueden lograr diferentes valores
de sigma (R/RL).
Ev las zonas tropicales se han llevade & cako varios
trakajos gque tratan de ;aracterizar el clima luminico de las
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selvas (Evans, 1939, 19563 Ashtow, 19537 Whitmore y..Wovyg,.
19595 Odum et al 19703 Brinkman, 7 4%71; Bjorkman y Ludlow,
19725 Yoda, 1374) sin embargo minguno.de ellos permite compa-—
raciornes entre ambientes caracteristicos dentro del mismo ti~
po de comunidad wi hacen referencia - a - la relacibn E/RL en
ellas. .

Chazdon (193d) ypresenta los diferentes valores totales
de fluwjo foténice fotosintético diavio (PPFD) en clavos de
diferente tamafio de la selva +tropical, y encuentra gque ésta
varia marcadamente con el tamafio del claro y con las estacio-
nes ew relacidn al tamafo. En claros de 400 m2 ro hay ninguna
diferencia significativa entre estaciones ni entre diferentes
sitios del mismo claro, no ocurve lo mismo en claros de mevior
tamafio, de tal manera qgue la variabilidad en la luz debe de
ser interpretada en funcidn de diferentes variakles cemo hovra
del dia, estaciones, tamafo del claro y ubicacidn dentro de
éste y las condiciones de vyworcentaje de nubosidad, ya gue en
los dias wuhlados la PPFD total diaria fue mayor gque en dias
soleadas« Chazdon, en el detallado estuwiio gue realizb, no
midit especificamente la relacidn R/RL; sin emkargo, sus da-
tos enfatizan la importancia de los rayos directos ocasiona-
les, cuyo papel en la germivacion y estaklecimiento de plan-—
tas puede ser de mucha imyportancia.

Existeri mediciornes de composicidén espectral en selvas
como el de Stoutjeskij (1972) vy otros, pevo sbdlo el trabajo
de Muiaes y del Amo  (192%) en "Los Tuxtlas" reporta valores
de R/RL, para ello utilizaron el espectrofotometvo disefiado
poy Francois et al (1975). Los wvalores de R/RL dentro de la
selva reportados e ese +trabajo varian en la selva primaria
entre 0.2% y 0.01 bajo diferentes especies arbbdreas. La con—
tribucion mas importante de este estudio es cue se aprecian
diferencias considerahles en relacibn con la especie predomi-
vante en el desel; sin  emhargo, 1los valores son siempre ha-
JOG

Importancia del fotoblastismo-

La impovtancia ecolbdgica del fotoblastismo vesulta cada
vez n&s clara a pavtiv de los trabajos gue se han vewnido pu-
blicando al respecto- Hace pocos anogs la confusion existente
creada a partir de numerosos estuwdios contradictorios hizo
que algunos fisidlogos de semillas como Mayer vy Polja-
kaff-Mayber (1763) exprvesaran que era dificil imagimar gue un
fenbmero tan variakle y complejo tuviese algun valor adapta-—
tivo en el medio ambiente watuwral. Smith (1932) aclava el

.problema al afirmar gue la ypercepcidn de una sedal del medio
amiriente implica la adquisicibn de la informacidn ambiental vy
st interpvetacidn, por lo gque la accidn primaria de los re-—
ceptores es la traduccidnm de las sevales ambientales en sefia-
les hiolbgicas, 1o gue involucra cambios hiofisicos y hio-—
guimicos en su mayovria desconpcidos. Ademds sefala gue la fo—
topercepcibtn vo sdlo comprende la fotorrecepcidn y la traduc-
cibn de la informacidn, si ne tamhién la seleccidn de la ivn-



formacibn genética gue va a expresarse. Lo anterior resume la
complejidad del feromeno e indica el motivo por el cual sdlo
vecientemente comenzbd a ser comprendido en su contexto ecold-
gico. Gmith y Morgan (1923) publicaron una amplia discusibwn
sohyre la proposicitn de gue la accidn furdamental del fito-—
cromo es detectar las variaciones del halance del R/RL de la
radiacidén matural y llegan a la conclusidn de gue los fewndme-
os fisiologicos mediados por el fitocromo tiewew un impovr-—
tante valoar de sohvrevivencia, aumgue en el extradio mundo del
laboratorio esto no sea aparernte de inmediato.

El fotoklastismo es una caracteristica frecuente privci-
palmente en las semillas de las especies helibfilas que ypre-—
sentan altos regquerimientos luminicos para expresar la foto-
sintesis y poca plasticidad del aparato fotosintético, aungue

wisten naturalmente exncepciones a esta regla. Puede decirse

que la funcidn fundamental del fitocromo en las semillas es
imponer la latencia cuando las condiciomnes luminicas son des-—
favorahbles para el estahlecimiento de las plantas, tanto por
el efecto de la existencia de un dosel qgue reduce el valor de
la relacibn R/RL, como por el efecto del suelo, cuando las
gemillas se encuentran ewnterradas (Fermer, 1925).



MATERIALES Y METODOS.
Lugar de trabajo y especies Qtilizadasi

Area de trabajo— E1 +trabajo de campo y la recoleccidn
de las semillas se llevaron a cako en la Estacibdn de Riologla
Tropical "Los Tuxtlas" en el estado de Veracruz, México. Esta
reseiva hiologica estd cubpierta por selva alta perennifolia
(Miranda v Hernandez, 1963, se encuentra a una elevacidn de
160 m snm, tiene una precipitaciéw anual de 4700 mm y su tem—
peratura media es de 27 C (Estrada et al, 1'785). Diversas ca-—
racteristicas del ambiente y de la vegetacidn de la estacidn
ham sido analizadas cor detalle en muchos trahajos anterio—
res. kma sintesis de los cuales puede encontrarse en los tra-
hajos de Lot (137&), Estrada et al (1%385) y en los diversos
trabajos contenidos en el  likvo de Gdmez-—-Pompa y Del Amo
CLeas).

Especies escoyidas.-—- Se seleccionaron dos especies he-—
liofilas, aparentemente estrictas ¢ Piper_ _auritun y P. _umher
llatum », ura especie plastica, capaz de sobrevivir en la
sombra ¢ Po_aff _hispidum » y wna especie umbrofila ( P._aer-
guale ) cuyas caracteristicas se describen a continuwacidnd

P._auritum es un arbol piovere, de pegueda altura y vi-
da corta,de hojas grandes y capacidad de formar tallos suhte-
rrdameos que se propagan en sentido howizontal. Su floracidnm y
fructificacion ocuwrre en forma continua durante todo el afdo,
produciendo enormes cantidades de semillas pequefias gque son
dispersadas principalmente por murciédlagos, aungue tambidén
las infrutescencias son visitadas pov imuchas aves. A esta es—
pecie, en el &drea de estudio, se le encuentra sélo en lugares
ahiertos, & pleno sol, pero no es abundante en los claros na—
turales, ya gque parece preferir las dreas perturbadas por el
homkrre, ew las gque llega a ser muy akhundante.

P._umbellatum es wna hievha perenne gue rara vez sohre-—
rasa un metro de altuwra, tambhién ha sido incluida dentro del
género Photomorphe wpor sus inflorescencias maltiples; sin em—
kavigo, debido a la falta de wan criterio més estrichbo para la
separacidn genérica, y con hase en el trakajo de Gomez-Pompa
y Vazguez-Yawes ; se considerd que debla tratarse como
ua especie del génevo Pipev - Esta especie tienme hojas grarn-—
dess Su floracion vy fructificacidn ocurre varias veces al
avo, pere no en faoarma continua , siewndo particualarmente abun~—
dante en el mes de febreroc. 8e le encuentra en lugares abier—
tos amplios, siendo particularmente abundante en lugares per-
turbados por el homhre. Es la especie menos cavacteristica de
la selva.

P._aff hispidum (forma glabyra), en este trakajo se uti-
lizb la forma ma&s com(n de este Piper en la Estacion, se en—
cuertra en grandes cantidades a las orillas de los caminos,
eny muchos claros naturales, en zTowas perturbadas y mds esca—
samevite en el interior de la selva, principalmente en lugares
en proceso de reconstruccicon del dosel por la presencia pre-—




via de un claro y tamkién a la orilla de los arroyos.. la for-
ma vnormal de esta planta es arhustiva, con ramificaciones
desde la hase de Ia planta y potencialidad de propagacidn ve-
getativa horizontal a covrta distancia. La talla maxima no so-—
hrepasa los 2.5 m. Su  floracibdn y fructificacidn occurre todo
el ato, principalmente en las zonas ahievtas. -
P. _aequale se ftrata de un arbusto pequedo gue se encuev—
tra distrikbuido aisladamente en el sotoliosgue de la selva vy
en algunos claros- Parece ser la especie de Piper mejor adap—
tada a las condiciovnes de sombra en la Estacion, aungue su
estakblecimiento pueda tener lugar principalmente en claros
pequefios. La planta rara vez sohrepasa  los dos metros. Su
flovacion y fructificacidn wo siguen un patrdén clavo ya que
diferentes individuos pavecen hacevio en tiempos distintos,
auvgue para cada individueo sdleo se presenta un periodo anual.
La determinacion de las especies gueda respaldada por
las ejemplares de herhbario: 912 ( P._auribtum >, o40S (¢ P._wmn—

hellatum >, d16 ¢ P, aif hispidum > vy C E: aeguale ) de
C. Vazguez—-Yanes, depositados ew MEXLU.

Er la Tahla 1 se sintetizan los datos existentes para
las cuatvro especies, con respecto a aloginas caracteristicas

ecofisiolbgicas (Vazgquez—-Yanes, 197435 Moovey et al, 193d).

Areas de trahajo.- En la propia estacibn se escogieron
dos areas de tvrahajo para efectuwar los experimentos de campo
y los entervamientos Jue se describivan con detalle mds ade-
lante. Cada area fue subdividida en varios sitios cuya carac—
terizacion luminica, para el mes de septiemhre ode 1385, fué
llevada a caho por Chazdon <(datos no publicados) utilizando
fotografia hemisférica y andalisis por computadora de las dre-—
as oque aparecen en la fotogvrafia, en forma similar a la des—
crita por Pearcy (1933). La cavacterizacion luminica de los
sitios de trahajo se encuentra en el apéndice 1, difieren
tanto en apertura del dosel como en nGmevo de vayos de sol
gyue lo atraviesan.

Informacidn geveral.- La recoleccidén de semillas se lle--
vh a cabo en diferentes individuos durante los meses de di-
ciembre de 1333, fehvero de 173d y abril de 1935, Las semi-
llas se secaron a la sombra vy se almacenaron en frascos de
vidirio ewn el lakoratorio. La mayoria de los experimentos,
salvo indicaciones en atvo sentido, se hicievon con una mues-
tra minta de semillas procedentes de mas de 10 inmdividuos. La
mayoyr parte del trakajo se realizd con las semilias de la se-—
gunda recoleccion. En el texto se indicavan unicamente los
expevimentos en los wague se wutilizaveon las semillas de las
otvras recolecciones.

Todas las pruekas de gevminaciom fuevow llevadas a caho
en cajas de Pefri de 10 com de diametro, sobre agar al 1% en
agua destilada- Se empleavon 50 semilias povr caja vy el nuimero
de repeticiones dependid de las condiciones particulares de
cada experimento. Las cajas de Petri wna ver sembradas fuevan
tolocadas en holsas de pldstico wque se sellaron con calor,
para evitar la desecacidn del agar en las camaras de germiva—
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« pabla 1. caracteristicas comparativas de las especies de piper utilizadas
(segin vazquez-Yanes, 1976 y Mooney et al 1984).

'Area foliar (cm2)

peso foliar
especifico (g m™4)

Tasa maxima
fotosintética con
base en area
mol m™2 s~

punto
de compensacion

mol m~2

punto
de saturacién

mol m~2

—

Nitrdgeno foliar
(mg g™l

Nimero de semillas
en un gramo

% germinacion
luz/oscuridad

B. auritum

485.5

39.9

6.2

12

400

46.9

7142

92/0

P. umbellatum

447.3

39.7

8.5

15

300

36.2

20,000

96,/0

P. aff. hispidum

P. aequale

64.7-76.2 35.8
44.1-30.9 14.4
6.5
20 -
300 -
32.6-30.2 27.6
4347 7692
92/4 76/0



_cidn o la anegacidn de las cajas en el campos

CPara los experimentes deigermimacion-con covidiciones de
calidad-espectral de luz . controlada  se crearon dos tipos de
dispositivos: 1) cajas negras de 25 x 25 x 25 cm con una ven—
tarna superior de 18 % 13 om, cubierta con plexiglass ( Rohm
and Hass, Mexico, D.F.)> de 3 mm de grosor. Se empled una capa
de plexiglass rojo & y una capa de azul 2424 para ohterer
luz roja lejana, dos capas de  rojo ypara oktener luz roja y
dos capas de azul para luz azul; 2) cajas de Jd x dd w0 10 om
hechas en su totalidad con plexiglass de los mismos colores
gue en el caso anterior, para crear las mismas cowdiciones de
luz. La calidad espectral de la luz gque dejan pasar los fil-
tiros se puede observar en las Figaras 1 y &, gque fueron redi-
bujadas a partir de las lecturas de un espectrofotémetvyo Per—
kin—-Elmer .

Los euxperimentos llevados a cako en el lakoratorio se ve-
alizaren ern camaras de germinacidn Convirvon modele E 15 (Con-—
trolled Ewvironments, Wirnnipeyg, Canada > a &5 C , provistas
de tukos de luz fluorescewmte "daylight" de 2O watts que pro-
porcionaron = mol/mZ/seyg , sblo en los casos en los gue se
regquivrid proporcionar luz roja lejana se empled en vez de luz
fluorescente focos incadescentes repelentes de insectos de €0
watts que proporcionaron % mol/mZ/seg. En los experimentos de
campo prevalecieron las condiciones de luz y temperatwra am-—
hientales existentes en el pigo de la selva o hajo un techado
en descukievto, o sombra no vegetal.

En todos las pruehas realizadas, una vez termivados los
experimentos se trasladaron las cajas de Petvri a luz blanca
(2d h) para conocer la madima edpresidn de la germinacidn en
esta condicibn v asi evitar gque les resultados Fueran enmas—
carados por el estado particular de las muestras (muevte de
las semillas por altas temperatuwras, parasitismo, etcd- La
germivacion se registrd despuds de un mes.

Ev todos los experimentos se pusieron testigos a 1a as-—
cur-idads

Experimentos realizados?

1y Efecto del Fotopericdo en el porcentaje v la veloci-
dad de germinacibn y determivacidn del niamero de dlas wecesa-—
vios de exposicidn a la luz klanca ypara ohtever la germina-
cidn maxima «—~ Se colocaron en camaras de germinacidn, tres
réplicas de cada especie, con semillas recién colectadas, en
cada uno de los siguientes fotoperiodos: 1, 5, 15, Z0, &0,
120, 240, dE0, 720 v 1ddd  minutos de exposicidn diaria a la
luz klanca, duwrante 90 dias comsecutivos. Como control se co-
locaron tres réplicas en la oscuridad. La germivacidn se re-—
gistrt cada dos dlas, hasta que esta se hubo completado.

45 réplicas de cada especie se almacenaron en la oscu-
ridad por 2 dias. Posteriormerite I réplicas de cada esypecie
se expusieron 1 dia & la luz total y se frasladaron a la os-
canricdad, otras 2 se expusievon  durante dos dias y se trasla-
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daron a la escuridad, asi se continud con dias de exposicidn
. progresivos, hasta completar 15, despues de completar el n-
meyra de dias de euxuposicidn correspondientes, las réwplicas
quuedaron almacenadas por 15 dias en la oscuridad, al térming
de los cuales se registrd la germinacidn.

2y Simulacion de c¢laros de diferente tamado corn las ca-—
jas de plexiglass.— Se colocaron tres réplicas de cada espe—
cie formando una sola capa de cajas de Petri, dentro de cajas
de plesiglass rojo lejaro- Cada caja de plexiglass se abrid
diaramente por wi tiempo determinado, con el fin de exponer a
las semillas a la luz total. Los tiempos de exyposicidn a la
1u~ hlanca para las cajas fueron de 15, 320, &0, 120, 240, 30
Y mirnutes. Despuegs de expaoner las c¢ajas por el tiempo
asignado para cada una, se  cerrvaron y se sellaron con cinta
aislante de vinmil. El fotoperiodo y la temperatura de las ca-
jas fueron determinades por las condicliones amhientales a la
somhira en la estacidcn hbioldgica "Los Tuxtlas"« Como control
se colocaron tres réplicas de cada especie a la oscuridad,
atras con luz de dia y otras kajo el dosel en el piso de la
selva. Despues de 17 dias de exposiciones consecutivas a la
luz (cuando las especies ya hahian completado la germinacidn
ere alguno de los tratamientos), se trasladaron las cajas a la
oscuridad v se registrd la germinacidn después de 15 dias.

%) Bimulacibén de claros en el piso de la selva.— Se co-
locaron en el piseo de la selva, tres réplicas de cada especie
para cada uno de los siguientes tiempos de exposicidn a la
Iuz solar de un claro cercano, a donde se trasladaron las ca—
jas d1ar1amente duvrante 13 dias  port 1, 5, 15, Z0, &0, 120,
240, y 720 minutos. Coma controles se colocaron btres ré-
plicas de cada especie ern la oscuridad, a la luz de una som-
hra no vegetal y permanentemente evn el piso de la selva. Se
registrd la germinacidn cada dos dlias, para conocer el momen—
to en gue las cuatro especies hubiervan completado la germina-—
cidn en alguna de las condiciones experimentales y dar por
terminadas las prueebas. Después de terminado el experimento
las cajas se trasladaron a la oscuridad y se contarvon nueva-—
mente las semillas germinadas después de 15 dias.

43 Efecto de diferentes +tipos de almacenamiento de las
semillas en su respuesta a la luz.

a) Semillas almacenadas en secos~  Después de la colecta,
al afo, a los 13 y 21 meses se vib la respuesta de las semi—
1las, almacenadas en esta cordicibn, al rojo, rojo lejano,
luz klanca y oscuridad, con un fotoperiodo de 24 h luz. 12
meses después de la colecta tamkidén se volvid a verificar la
prueha realizada en el inciso 1. ’ )

by Semillas imkibidas a la oscuridad en el laboratorio. Se
almacevaron las semillas sembradas en cajas de Petvi, envuel—
tas en papel aluminio y a temperatura amkiente. Cada mes, du-

30



rante un ado, se sacaron das  réplicas para llevarlas a cada
uria de las siguienites condiciomesi  luz hklanca, rojo lejano y
rojo en cajas con filtro de plexiglass, y se celocaron dentro
de una cémara de germinacidn: Las semillas germinadas se con—
taron antes de ponerias en las nuevas condiciones experimern-—
tales y despuds de wn mes de estar expuestas a las nuevas
condiciornes de luz. El fotoperiodo fue de 12 horas. En el ca-—
so de P. awritum se emplearon las cosechas de 1934 (AY y 17
(B), este (ltimo lote se alamceno durante 14 meses.

c? Gemillas enterradas en el piso de la selva. Se almace-—
naron las semillas para enterrarlas en el piso de la selva.
en kolsas de nylon de 10 % 5 cm, ew ellas se colacaron dos
gramos de semillas con & g de wvermiculita« Despuds, dentro
de unma holsa de malla de plastico se colocaron una holsa de
nylaorn de cada una de las especies. Se prepararon 10 pajguetes
y se entervaron a % cm de profundidad. Cada dos meses, duran-—
te 20O meses, se desenterrd una de las holsas y las semillas
de cada especie fueron sembradas en cajas de Petri, con 1a
metodologia ya descritas. Se expusieron dos réplicas de cada
especie a las siguientes condiciones de luz® los mismos Toto-

periodos y las mismas condiciornes experimentales gque en el

inciso 1, en cajas con filtro de plexiglass a la luz roja vy
roja lejana vy a la oscuridad envueltas en papel aluminio. La
manipulacion de las semillas, wra vez desenterradas, fue con
luz verde de seguridad. Después de dias se registrd la
gevrmiviacion vy se expusieron las semillas a fotoperiodo de 12
k cort luz klanca. Uy mes déspues se hizo un conteo de las se-
millas germinadas y nuevamente se trasladaron las cajas a una
camara covn el mismo fotoperiodo y con altermancia de tempera-

turas S Ch. 15 dias  despuds se registrd la germinacion
final.
4> Semillas imbikbidas en cajas de Petri almacenadas sobre

el piso de la selva. Entre los contrafuertes de tres arboles
de la selva se colocaron 72 réplicas de cada una de las espe-—
cies. En la hase de cada arbol se dispusieron al azar un vd-
meyo igual de réplicas 2y de  las d especies« Durante los
primeros seis meses, cada dos meses se contaron las semillas
germivadas en cada caja y se sacaron las plédntulas. Las cajas
se@ valvieron a poner en holsas de plastico y se redistribuye-
von en la kase del mismo &rvbel; &l mismo tiempo, se recogie-—
ron al azar de los tres arboles, 2 cajas de cada especie y se
trasladavon dos réplicas a cada wuna de las siguientes condi-
ciones de luz? escuridad, luz blanca, luz roja y voja lejana,
en cajas con filtro de plexiglass« A los 7 meses de iniciado
el experimento se vecogid casi el total de las cajas y fueron
trasladadas a las condiciones de luz mewcionadas anteriormev—
te. Las semillas gue germinaron en las cajas de Petri dejadas
en el pisc de la selva por mas tiempo, fueron contadas dos
meses después y al completarse urn afo. Al mismo tiempo se re-
cogieron el resto de las cajas vy se expusieron & las mismas
condiciones de luz gue en los casos anteviores. En todos los
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os.las cajas se: trasladarom a camar ]
A los treinta dias se  registrd la germivacion

vonen lug blanca con alternancia de-temperaturas (25-35 Ch.
Al mes se volvio a registrar 1a germinacidn.

acidr a

e) Semillas inmersas en agua.— Se prepararvon doce fras-—
cos con 100 ml de agua destilada y semillas de las d especies
de Piper ,colocadas en holsitas de tela mylon. Se envolvieron
los frascos en papel aluminic vy se guardaron a temperatura
ambiente. Cada mes se sacd un frasco y se sembraron las semi-
llas en la forma ya descrita. Se colocaron dos réplicas a la
luz y dos a la escuridad, &l mes se registrd la germinacidn,
posteriormente se deshidrataron las semillas a temperatura
ambiente, se resembraron y se colocaron en camaras con alter-—
nancia de temperatura (2%5-25% C). Be volvieron a contar las
semillas germinadas un mes después.

5y Gradiente de luz en la selva.— He colocaron réplicas
de cada una de las cuatro especies & lo largo de wn gradiente
de luz, localizado entre la selva vy un clare gue unicamente
recibhio luz directa poy un kveve periodo de tiempo, los ex-
tremos del gradiente fueron: el claro, al gue se llamd sitio
Ay el interior de la selva (sitic D), hubieron dos lugares
intermedios (B y Cr. La wgerminacidn se registrd diariamente
para estabhlecer el momento en wgue las cuatro especies hubie-
ran alcanzado el maximo de wgevrmivacidn en alguna de las con-—
diciornes experimentales. E1 experimento durt 13 dlias, despuds
de lo cual las semillas se trasladaron a la ascuridad, guince
dias despues se registrd la germinacidn.

&) Efecto del &cido wgikherdélico.- Se le agregd al medio
de agar acido gikhevélico 250 ppm y se sembraron tres réplicas
de cada especie con semillas provenientes de los d y & meses
de enterramiento, y semillas recién recolectadas. El fobtope~
riodo fue de 12 h. La germinacidn se registrd al mes-

7y Efecto del nitrato de potasio.~ Se adiciond al medio
de agar nitrato de potasio al 2% y se sembravon tres reéplicas
de cada especie con semillas de la recolecta de 1° y tres
con semillas vde la recolecta de 193d (con un afo de almacena-
miento en secod. Las semillas se colocaron ev luz hlanca, os-—
curidad, laz voja y roja  lejana en cajas de plexiglass, con
fotoperiodo de 12 he La germivacion se registrd después de un
mes.

) Fotorreversiones.— Se expusieron diariamente durante
1% dias, las semillas de las cuatro especies a los siguientes
tratamientos: a» F h de vojo Z1 h de escuridad (R-0), by 3 h
de rojo, * h de rojo lejane (E~RL) y 12 h de oscuridad, ¢2 3
F de rojo, 3 h de oscuridad, T h de rojo lejano y 15 h de os-
curidad (B=0-REL). E1  euperimento fué realizado en cajas de
plexiglas. Se utilizaron tvres reéplicas para cada especie y se
emplearon las semillas de la recolecta de 193%. La germira-
cidn se registird después de un mess

y se pusie—
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¥y Efecto de la luz azul en la germinacibn.— Se coloca-
ron en cajas de Plexiglass tres véplicas de cada especie en
luz azul, blanca, roja, roja lejana vy otras en la selva y en
la oscuridad, durante 13 dias. Al término se pasaron a la os-
curidad vy se registyd la germinacidn después de 13 dias.

Pruebas estadisticas.~ Dependiendo de los resultados ohk-
tenidos se aplicd andlisis multifactorial de la varianza,
prueka de igualdad de dos porcentajes o prueka de t ( Sokal y
Fohlf, 13£%).

El coeficiente de velocidad de la germinacidn se calculd

de acuerdo con la formula:

Colum /o C(nednd o x 100
donde "n" es el nimero de semillas germinadas el dia "IJn". El
dia de la siemhbra se considera dia Q. Tamhiérn se da informa-
cibn sobre "TL" (tiempo de latencia) y "T de CG" (tiempo ne-
cesario para ohbtener el maximo de germinacidn) segun Come,
1968,

Graficas.— En los casos en gue no se hizo ajuste de rec-
tas se suavizaron las cwrvas mandalmentes. Se reporta la des—
viacion estandard con Larras, no se reportaron desviaciones
estandard merores wque 1. En los casos en leos que se grafican
los puntos a partir de los cuales se calcularon las rectas,
cuando s6lo aparece un punto significa gue wo hubo diferencia
en la germivacidn entire réplicas. La desviacidn estandard en
las taklas se reporta entvre paréntesis.

En la Takla Z se hace una breve sintesis de los experi-
mentos desarvollados.
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i 3
Tratamiento condiciones de luz en las
gue se pusieron o a las
#,
gue se trasladaron después

del almacenamiento.

1.~ Efecto del fotoperiodo en la i
germinacion...eceesesccceccotoasacsscssssens LB

Determinacién del ndmero de

dias necesarios de exposicidn

a la luz para iniciar y com— I
pletar la germinaciOn.s.cecseesecesecsssense LB

2.~ Simulacidn de claros de dife-
rentes tamafios con cajas de _
PlexiglaSsS...cecrecececesacsscsasasassensass RLY LB

3.~ simulacidén de claros de dife-
rentes tamafios en condiciones . :
naturales....ccceessevecessescsnssensenseasss RL (Sombra vegetal), LB, O

4.~ Efecto del almacenamiento

B) €N BECO.sesessssntcnscsssscscasssssseas LB, Ry RL, O
b) embebidas en la oscuri- i

dadeeisscevaacntaresassessssoscasvsinss LBy Re RLs, O
¢) enterradas en el suelo ‘

de 1a SelVac.iieciessscesssosaassceasass LB, Ry RLs O
d) embebidas en cajas de

petri sobre el piso

de la selva.....eseevevcocnsscsesesase LB, Ry RL, O
e) inmersas en aguBece..ccvasesassssecaecs LB, O

5.~ Efecto de un gradiente de luZz......¢ee..... LB, Sombra vegetal
6.~ Efecto del acido giberdlico.......eveeesee. LB, O
7.~ Efecto del.nitrato de potasio.siiisieieeses LB, Ry RL, O

8.~ FOLOILEVEIrSiOoneS.sseeeescecarossnssssseases R0
. R-RL
ST R-0-RL

9.~ Efecto de la luz azul......eces¢eveseessass LB, Ry, RL, A, O, Sombra
vegetal

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




RESULTADOS

colwrEfecto del fotoperiodo y determinacidn. de
nes carisecutivas necesarias para oktener el maximo ‘de germi-
racibn. i

La respuesta al fotoperiodo difiere entre las especies
como sigued: P._umbellatum (Fig. dA), presenta un comporta-—
miento lineal con una corvrelacién ne significativa (r=—.10)
con el tiempo de exposicionm a la luz, sdlo la respuesta obte-
nida con 1 minuto de exposicion es ligevamewte menor (p=.0%5)
gue la obtenida con © minutos. P.aegquale (Fig. d4B), P. aupri

minaciobn con el tiempo de exposicidn; sin embargo, P.aequale
s6lo alcanza el maximo de germinacidn con & h de luz diarias,
mientras gue para las otras dos especies I0 minutaos son sufi-
cientes. Para P. aequale 1 hora de exposicidn diaria a LE no
le permite alcarzar uwn S50% de germinaclbn, mientras que las
otras dos especies lo alcanzan con s6lo 5 minutos. No huko
germivacion en la oscuridad en las d especies.

El nomero cde dias minimo de exposicion a la luz para
alcanzar el maximo de germinacidén (Fig- &> despues de haber
sido previamente imbihidas a la oscuridad, difivit entre las
especiess P._auritum regquirid de sdlo 7 dias para completar
la germiwacion, P. umbellatum y P._aff hispidum requirieron

de 10 dias y P: _aegquale de 13 dias. En P. aequale para alcan—
zar un 10% de germinmacibdbn se requirid de 11 dias de exposi-
cibn, mientras que las otras especies lo hacen en S y & diass
P. aequale presenta la respuesta mas lenta a la luz. Estas
respuestas estan sin duda en  relacidn con el coeficiente de
velocidad (C.V.) de cada especie (Tahs. 3 vy d).

Los resultados anteriores parecen indicar gque con res-—
pecto a velocidad de conversidn de fitocromo Pr a Pfr la es-
pecie mas rdpida es P._auritum, la mds lenta es P, _aeguale vy
las restantes son  intermedias sin diferencia significativa
entre ellas. El tiempo gque transcurre entre la recepcion del
estimulo y la respuesta germinativa es merowr en P. auritum,
intermedia en P. aff _hispidum vy P. unbellatun y mayor en

Zs— SGimulacibn de claros de diferentes tamafos con cajas
de plexiglass-

La tuz RL oktewida con las cajas de acrilico modificd la
respuesta germinativa de las especies, en relacidn con el
punto anterior (Fig. 7). La germivnacibdn de P. umbellatum y P.
aejuale fué de O aun despues de £ horas de LE durante 13 dias
comsecutivos. P. auritum incrementa gradualmente su germina—
cibn con el tiempo de Hposicidn a LE, aungue dnicamente al-
canza el S04 de germiviacidén con &h de luz diaria. P._aff
hispidum alcanza mas del d40% de germinacidn con sblo 30 minu—
tos de LB diavia; no obstante, el maximo de germinacidn sé6lo
se opbtiene con 2 h de exposicidn a LE.

las-exposicio—

-
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Fig. 4. Respuesta germinativa de semillas de p. umbellatum
(A) y p. aequale (B), recién colectadas (.) y después de 18
meses de almacenamiento en seco (X) al fotoperiodo (Luz blan
ca-oscuridad). El tiempo de fotoperiodo se expresa en minu-
tos, en escala logaritmica. Las barras indican la desviacidn
standard, cuando no se grafica es que fue menor que 1.
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Fig. 5. Respuesta germinativa de semillas de p. auritum (a)
Yy P. aequale (B), recién colectadas (.) y después de 18 me
ses de almacenamiento en seco (X) al fotoperiodo (Luz blan
ca-oscuridad). El tiempo de fotoperiodo se expresa en mi-
nutos, en escala logaritmica. ILas barras indican la des-

viacién standard, cuando no se grafica es que fue menor que
1.



e parumbe Llabume s s st oo

HORAS DE .
EXPOSICION BT R , % DE
A L.B, c.V. N % T. de C.G. GERMINACION
1440 " 8.43% 07 10 18%22 87¥1
720 8.52%.27 10 1gt22 90iz
480 8.15% .20 10 16t22 87%1
240 8.76X.23 10 14t22 8s5t1
120 7.75% .65 10 20832 924
60 7.49% 66 10 let22 geti1
30 7.07%.40 12 22t30 8741
15 6.605,19 12 30 sa¥2
5 6.71%,25 12 1gt22 g7¥1
1 5.358,20 12 22524 79%4
r= .5903 == 7.48%1.07
P. aequale
HORAS DE
EXPOSICION % DE
A L.B, c.V. T.L. T. de C.G. GERMINACION
1440 5.10%.06 12 aot3s 9otz
720 4.60%.51 12 67 get3
480 5.27%,05 12 3437 86t4
240 4.54 19 12 4stag go¥1
120 413826 12 60t67 70ts
60 3.97%.39 12 a1t49 3742
30 4,55%,05 12 6067, . 3281
15 4.21% 54 14 24%67 24%3
5 5.00f.21 16 22824 1212

1 4.74%.12 18 22 oty

r= .4539 x= 4.6%.49

Tabla 3 . Respuesta de las especies a diferentes fotoperig

dos en Luz blanca (L,B.). Se muestra el coeficien
te de velocidad (C.v.), tiempo de latencia (T.L.),
tiempo requerido para alcanzar el miximo de germina
cién (T. de C.G.) y el porcentaje final de la germi
nacidn., Tanmbién se da la correlacidn de la veloci-
dad de germinacidn con el tiempo (r) y la velocidad
media de germinacidn (X).



P. aff hispidum

HORAS DE

EXPOSICION % DE
A L.B. C.V. T.L. 7., de C.G. GERMINACION
1440 8.36%.12 10 1at16 87%1
720 8.10%,07 10 16 90t2
480 8.23%, 10 16%22 87¥1
240 8.26%,11 10 14122 g6l
120 7.10%.07 10 16¥18 92%4
60 7.76%.05 10 16422 asta
30 7.37%.04 10 1618 87¥1
15 7.63%,06 12 16322 8st2
5 7.55%.31 12 16422 871
1 6.66%.8913 12 14%26 79%4
_ - +
r= .5588 x= 7.8=.55
P. auritum

HORAS DE

EXPOSICION % DE
A L.B. C.V. T.L. 7. de C.G. GERMINACION

1440 9.45% .20 10 14 933
720 9.26%,13 10 14 91%p
480 9.28%.13 10 1418 96t
240 9.43%,01 10 14118 95%1
120 8.86%.15 10 1622 9711
60 8.58%,21 10 28 95%g
30 7.71%.10 12 223424 93%
‘15 7.44% .30 12 16120 g6t
5 6.97%.19 22 22 2%

r= .5479 %= 8.32%1.33

Tabla 4 . Respuesta de las especies a diferentes fotoperio
dos en Luz blanca (L.B.). Se muestra el coeficien
te de velocidad (C.v.), tiempo de latencia (7T.L. ).
tiempo requerido para alcanzar el maximo de germina
cién (T. de C.G.) y el porcentaje final de la germi
nacién., También se da la correlacidén de la veloci~
dad de germinacién con el tiempo (r) y la velocidad
media de germinacidn (Xx).



germinacidn

%

Fig. 6. Efecto de la exposicidn a diferentes dias de luz en
las semillas de las 4 espec1es de P:I.Eer, se observa el nume
ro minimo y maximo de dias luz (12 h.) necesar:.os para ini~
ciar y completar la germinacién.
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Fig. 7. Efecto de claros simulados con cajas de plexiglass
rojo lejano y luz blanca. El tiempo de exposicidn a la
luz blanca se da en minutos en escala logaritmica, el pun-
to unido con linea punteada representa la germinacidn obte
nida sin haber expuesto a las semillas a rojo lejano. El
experimento durd 13 dias mas un periodo de 15 dias de espe
ra en la oscuridad.
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o 3.= Bimulacitn de claroes en condicieones waturales de luz.

Los resultados oktenidos indicam gue el clima lumivico
de la selva (rico en RL) es mewnos inhibkidor de la germinacibn
que el amhiente lumivoso oktenido con cajas de acrilico, ya
que P aequale (Fig. @A) alcanza mas del 50% de germinacidn
en todos los tiempos de exposiciédn a la luz completa vy en los
controles, excepto em la oscuridad donde nunca germiva. 8u
germinacién no tiene uma covrrelacidn con el tiempo de exposi-
cibn a la luz total (r=.29)3; lo mismo ocurre con P. aff his—
pidunm (Fig. SB), pues en esta especie se alcanza el mdximo de
germinacién ev todos los tiempos de exposicidn a la luz no
filtrada. Considevando la respuesta oktenida con luz klanca
(LB) y en condiciones de selva (Tabk. 5), podemos deciv gue
para estas dos especies el tiempo necesario para obtener el
maximo de germinacion esta en funcidn del wlamero de horas de
exposicidn a la luz, independientemente de su calidad espec-
tral. Para P._aequale el espectro luminoseo de la selva sdlo
modifica la velocidad de gevmiwaciodn, pues se reqguieren de
m&as dias para obtener el maximo .« En drdstico contraste cowm
lo anterior, las otiras dos especies si vespownden claramente
al tiempo de exposicidn a la luz rno filtrada. P. umbellatum
(Fig. SA» inicia su germivacibn sdlo despuds de d h diarias
de expasicidn a la luz no filtrada y alcanza su méximo con &
h de exposicibn y Ps__auritum (Fig. &B) comievnza a manifestar
germivacion con sdlo 15 minutos de exposicion diaria a luz no
filtrada, pevo su incremento es mas gradual, gue en 8l caso
anterior, llegando s6lo al &5% de germinacidn con & h diarias
de exposicion un porcentaje significativamente menor
Cp=.000%) gue el obktenido con semillas expuestas & LR
(Tak. S« En la oscuridad sdlo P._hisvidun presentd un hajo
yorcentaje de germinacibdn (d%), las otras especies vo germi-—
naron en esta condicibn (Tak.5).

E1 resultado principal de este experimernto es gue las
especies vestringidas a los lugares abiertos (¢ P._umbellatum
y Pe_auritum ) respounden notablemente al efecto inhikitorio
de la luz de la selva, atn después de pyolongados periodes de
exposicidon & 1a luz no filtrada; en tanto gque, las especies
de semillas wgue crecen también bajo el dosel ( P. aequale vy

P._hispidum > wo son tan inhibkidas por la luz de la selva y
la respuesta germinativa no tiene rvelacidn con el tamafo del
claro, simulado en este experimento, ya «gue germinan por
igual en zonas abiertas y dentro de la selva (Takh S).

d.~- Efecto de diferentes tipos de almacernamiento en la
respuesta germinativas

da.~ Almacenamiento en seco-

Considerando el maximo de germlnac1on alcan‘ado enf

minativa en un

ada:
prueba, P. _unkellatum (Fig. dA, %A).pierdersu. capacxdad ger—f'
% a los 21 meses’ de almacenamiento-y-aamenta-

4x
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Fig, 8. Efecto sobre la respuesta germinativa de sacar de 1la

selva a muestras de semillas de las cuatro especies, por tiem
pos crecientes, a la luz blanca. El experimento durd 13 dias
mas un periodo de 15 dias de espera a la oscuridad. EL tiem

po de exposicidn a la luz blanca se da en minutos, en escala

logaritmica.



ESPECIE LUZ BLANCA DENTRO DE LA SELVA OSCURIDAD
P. aequale 90ts s0¥11 0
P. auritum 94%0 0 0
p. aff hispidum 98ty 9571 ah
p. umbellatum 8734 0 0

[ ]
Tabla 5. Respuesta de las semillas de las 4 especies de piper ex-
puestas a diferentes condiciones de luz. El experimento
durd 13 dias mas un perfiodoc de 15 dias a la oscuridad.
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sus requerimientos de tiempo de luz-diaria=(Fig. dA) para.oh-

_tever el S0% de germinacitnm a 2. h después déitan sdlo 1% me—
ses de estar almacenadas en seco, ‘mientras qite ‘en semillas
recién colectadas se alcanza con . s8lo’1 minuto de exposicidn
a la luz. La respuesta a LB vy a E (Fig. 2A) inicialmente es
significativamente mevor con E (p=.0005) mientras que despuds
de los 12 meses mwo lo es (p= -3 y .2 para LB y R respectiva~
mente ?» La respuesta al RL y a la oscuridad siempre es nega—
tiva.

P. _aequale (Fig. dB vy 9E) pierde su capacidad germina-
tiva en un 72%, a los 21 meses de almacenamiento en seco. En
s respuesta al fotoperiodo (Fige dB) a los 15 meses de alma-
cenamiento en seco, el tiempo miwimo de exposicidnm a la lux
necesario para gue la germinacion se manifieste se incrementa
a 4 h de exposicidon diaria, mientras gue en semillas recién
colectadas la germinacion se manifiesta aunm con un minuto de
exposicibn a la luz. Con respecto a la germinacion obtenida
con 24 horas , hay una reduwcciodn (p=.0005) ewn relacidn a la
germinacibn obtenida con 12 horas de exposicidn. En estas se-
millas (Fig. 9B) cuwando est&n  rvecién colectadas la germina-
cibfn con LE es significativamente mayor (p=.0005) gque con R,
pevo a partir de un afic de almacenamiento en seco la respues-—
ta al K es mayor gque a LB (p=«1). La diferencia se incrementa
entre los dos tratamientos a los 2y 21 meses (p=.0005%. En
cuanto a su respuesta a FL ésta se manifiesta a partiv de los
15 meses sin presentar diferencias sigmificativas con la res-
puesta a R (p=.2), a los 21 meses la respuesta entre LE y FL
no es significativamente diferente con LB y si lo es con R
(p=.00%) (al pavecer esta respuesta se dehe mas a fluctuaci
ones de temperatura en la camara de germinacibdn que a la
luz).

En P. _auritun (Fig. SA, 10A) despuég de 21 meses de al-
macenamiento la gevminacidn se reduce evn un 30.64% y su re-
querimiento de luz (Fig. SA) para alcanzar el S0% de la ger-
mivacidn es de d4 h, mientras gque en semilias recién colecta—
das es de 5 minutos. La respuesta a LB y R (Fig. 10A) sblo es
significativamente mayor (p=.00%) en la muestra de un ado de
edad, aungue esta diferencia se manifiesta en todas las mues-
tras, no es significativa (p= -2 vy .0%). La respuesta a RL y
a la oscuridad siempre es megativa.

En P _aff hispidun (Fig. SB y 10B) la capacidad germi-
nativa se reduce en un  E£0% despues de 21 meses de almacena—
miento. Ew su respuesta al fotoperioda (Fig. DAY hay una am-
plia vardiacidn entre las ryeéplicasy sin embargo, la respuesta
al fotoperiodo mo se ve tawn fuertemerte modificada como en
las otras especies. La respuesta a LB y a B (Fig- 10B) no es
significativamente diferente (p=.0%). Entre LB y RL no hay
diferencia significativa en los primeros 12 meses, pero a los
21 meses si es significativamente menoy (p=.005 y Q005) gue
la obtenida en B y LE (a2l parecer esta vespuesta es debida a
fluctuaciones de temperatura mas gque a la luzd.

El calculo de F, para la interaccion edad-luz—especie,
revela gue las variaciones encontradas durante el almacena-
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Fig. 9. Efecto del tiempo de almacenamiento en seco sobre la
respuesta germinativa de las semillas de p. umbellatum (A) y
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blanca, R= rojo, RL® rojo lejano y oscuridad. El experimen-
to durd un mes. No hubo germinacidén en la oscuridad.
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LB= luz blan-
El experi-



F
Edad ) +4
Tratamientos de luz 174.98 ++
Especie 3.12 | NS
Edad X Tratamiento de luz 6.44 ++
Tratamiento de luz X Especie 3.96 ++
Edad X Especie .85 NS

G2=27
G para los factores simples=3
G para los factores combinados =9

Tabla 6. Calculo de F para la interaccidn edad-luz-espe
cie de los resultados obtenidos al germinar so
bre agar semillas almacenadas en seco por 12,
18 y 21 meses y recién colectadas. Los datos
analizados incluyeron los resultados obtenidos
con luz blanca, roja, roja lejana y oscuridad.
Las especies incluidas fueron p. umbellatum,
P. aequale, p. auritum y P. aff hispidum.
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mienta en seco no-son .sign
lo son en relacién a la edad de~la-semilla .y

lores de F pueden verse en la Takla E

- dis~ Semillas imbibidas almacenadas en la_osEUPidad-

En las cuatvo especies se mantuvo un alto porcentaje de
germinacidn. Las variaciones encontradas a lo largo del awo
en la respuesta a LBy E no tienen correlacibn con el tiempo
en minguna de las especies (la correlacion de la respuesta de
P. umbellatum en LB con el tiempo es muy haja para conside-—~
rarla significativa). La correlacibn de la respuesta de P.
umbel latum (Tak. 7) a LBy R fué de -.55 y —.27 respectiva-—
mente, para P. aequale (Tab. 7 fuerorn de --1d4 y —-<21, para

Pe_auritum (AY (Tah &) fuevon de 37 Yy 36, para P._auri-
tun (BY (Tah. &) de .04 y .47, por dltimo para P. aff hispi-~
dun (Tak. 7)) fuevon de —.07 y —.03.

Las peculiaridades especificas mds notabhles de este
experimento son: g;_ﬂmggngggg (Tabk. 7> a los 4 meses de al-
macenamiento en la ascuridad presenta un alte porcentaje de
germinacion en RL, éste se iwncrementa hacia los 300 dias down-
de ya no hay diferencia significativa (p=.d4) con la respuesta
a LB, después disminuye significativamente (¢ p=.000%) a los
60 y 390 dias. P, aeguale (Tak. &) no presenta germinacidn
en L atn después de un afio de almacenamiento. P« _auritum (E)
(Tah. %) presentd germinacidn en RL de los 330 a los 390 dias
de almacenamiento exclusivamente. P.__aff hispidum (Tak. 1Q)
presenta germinacibdn en EL  desde los dos meses de almacena-
miento en la oscuridad, su  respuesta tiene una corvelaci dn
positiva con el tiempo ( r=.30).

Ev cuanto a la germinacion en la oscuridad, ni P._umbe—
llatum ni P. aequale germinan en esta condicion. En el caso
de E;_éQLngﬂ (AYy (Tabk. 9) hubo germinacidn en la oscuridad
ern un 635% despuiés de gue las hajas tempevaturas inverwales
hicieron descender la temperatura del lakoratorio. P _auri-
tuwn (B (Tak. 9> wio tuvo la misma respuesta a la fluctua-
cibn, a pesar de dgue siempre presentd un peguefoc porcentaje
de gevmiviacion ew la oscuridad. P. aff hispidum (Tak. 10> si
presenta un hajo porcentaje de germinaciow en la oscuridad
pero la respuesta no tiene correlacibn corn el tiempo (r=.05);
al parecer germina durante los primeros meses de almacevia-
miento, ya gue las plantulas estéan casi podridas o secas des—

pués de los & meses.

dce~ Semillas almacenadas enterradas en el piso de la sel-
va.

Aungque las respuestas obtenidas con este tratamiento fue
ron muy irregulares, podemos distinguir dos tipos de compor-
tamiento: P, umbellatum (Tah. 10) y P._aequale (Tab. 11) con-

tinGan germinando aun después de 20 meses de enterramiento,
mientras que P.auritun (Tak. 12) pierde casi totalmente su

Cies Ty e
B (Alungque -
la interaccibn- luz-—especie también: fue’ 51gw1f1c t;va, 105 va-
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‘P umbellatum =~

TIEMPO DE
ALMACENAMIENTO LUZ )
(DIAS LB R RL 0SsC.
60 78%0 72%¢ 0 0
90 89t7 88%6 0 0
120 97%4 87%4 0 0
150 90t3 863 0 0
180 92t¢ 9ot3- ) 0
210 9213 93t 0 0
240 94%3 95%1 65%4 0
270 ggt3 geta 6616 0
300 87%1 8717 gs¥1 0
330 834 g213 74%3 0
360 a6t3 84%3 54%g 0
390 gete g6s 62tg 0
P. aequale
TIEMPO DE
ALMACENAMIENTO LUZ
(DIAS) LB R RL osc.
60 9032 e4fo 0 0
12 moos8 1
SO S
240 8o 8731 0 0
270 96f3 91f1 1% 0
300 9341 89%4 9 0
330 9026 928 121 0
360 91ty 86%3 0 0
390 92%p - - 0

Tabla 7 . Se muestra la germinacidn de semillas almacena
das embebidas en la oscuridad al trasladarlas
a diferentes condiciones de luz después del al
macenamiento. La germinacidn en la oscuridad
fue registrada antes de pasar las semillas a
diferentes condiciones de 1luz.



B. auritum

LOTE A LOTE B
TIEMPO DE TIEMPO DE
ALMACENAMIENTO LUZ ALMACENAMIENTO L.UZ
(DIAS) LB R RL (DIAS) LB R RL 0sC.
90 91ts 95%4 o 0 60 95%4  o97%1 0 0
120 100f0 97t4 o 0 180 96Lo 92%3 0 033
150 93t1 94i3z o 0 210 99t 93%1 0 13%10
180 g1ft1 971 o 0 240 93%7 91¥s 0 aty
210 94¥3 94fp o 0 270 93f1  79%15 0 aig
240 963 92f3 o 0 300 92%p 9216 0 4%
270 94%3 92tp o 0 . 330 94tg 80te 87%g 52
300 - - - 65%27 360 85%4 91¥1 4e6t3  12%e
390 86<3 9117 a1 6t4
420 86f17 g9ate 0 23t11
450 92%0  89ts o 12%14
480 94%3 gate 0 4¥s

Tabla 8 . Se muestra la germinacidn de semillas almacenadas embebidas en la oscuridad al
trasladarlas a diferentes condiciones de luz después del almacenamiento. La germi
nacidn en la oscuridad fue registrada antes de pasar a las semillas a diferentes
condiciones de luz.
en la oscuridad y en RL fue diferente.

Se presenta la germinacidn de dos lotes cuyo comportamiento

Is



p. aff hispidum

TIEMPO DE
ALMACENAMIENTO LUz
(DIAS) LB" R RL ~ osc.
60 91ty 91%) 0 10%7
90 ast3 8t 28%11.3 1739
120 921g 8sis 29%4 16t7
150 871 734 25%10 17ts
180 89t10 803 32ig 187
210 go¥1 ggis 611 16t6
240 90%0 94tg q0te 14%10
270 get1l 91%1 g2t3 18%10
300 91t 840 6713 7to
330 92%3 900 78t3 19%11
360 gets g3t1 goi1 16t6
Tabla 9 . Se muestra la germinacidén de semillas almacena-

das embebidas a la oscuridad, al trasladarlas a
diferentes condiciones de luz después del alma=-
cenamiento. La germinacidon en la oscuridad fue
registrada antes de pasar las semillas a dife-

rentes condiciones de luz.
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capacidad para germinar despues de 1¢ meses, conservando sbdlo
un porcentaje muy peqgueio de semillas viables y P._aff his—
pidun (Tak. 13> pierde totalmente la capacidad de germinar
después de & meses-.

La tendencia a la disminucibn de la capacidad germinati-
va de las d especies con el tiempo de enterramiento solo es
clara en P« _umbellatun (Fig. 11AY y P. aeguale (Fig. 11E),
para las otras especies dehido a gue la viahilidad duré pocos
meses esta tendercia se enmascara con la variacidrm de la res—
puesta a través del tiemypo.

A los A meses de enterramiento en P._aff hispidum y &
los & en las otras especies, hay un incremento en la germina—
cidon. Las cuatro muestras correswpornden al desenterramiento de
finales del mes de septiembre, después de fuertes precipita—
ciones, dekido a lo cual 1las muestras fueron extraidas del
suelo saturadas de humedad. Las muestras de P. _auritum y P.
aff hispidum recogidas dos meses después no germinaron. Ev la
muestra de 16 meses se lavaron algunas semillas de P._aequar
le antes de la siembra y se obtuvo un S2%+-8 de germinacidn,
sigrnificativamente superior al obtenida ton semillas sin la-—
var (2Q+-£), pero no huko oportunidad de repetir la experien—
cia debido a la falta de semillas.

La germinacidn en el suelo se observd en P._unbellatum

vacias de las semillas, estudiadas corn un microscopio <de oi-
seccidn- Ev P._unmkellatum las semillas con seis meses de en-—
terramiento presentaron, en el total de semillas aparentemen-
te no germinadas, un Z5% de testas vacias, esto vo volvid a
ocurrir en wninguna otra muestra. En P _auritum huko germina-
cibr ew el suelo & los dos meses de entervamiento, del total
de semillas aparentemente no germinadas en la muestra, el 2%
lo hakian hecho previamente er el suelo, posteriormente en
las muestras restantes (d4, &, S, y 10 meses) ng se volvieron
a encontrar cukiertas vacias, no puede precisarse si por de-
sintegracidn de las cukiertas o por gque re ocwrrid la germi-—
naciov, ya gque la metodologlia empleada dificultd apreciar es—
to, pero la reduccion del total de semillas en las kolsas in-—
dica gque si hubo germinacion y gue las cubiertas fueron des-
truidass Esta germinacidn pudo  haker ocurrido desde septiem—
hre. Se desconoce la importancia de la depredacibdn, la pudri-
cibn uw otras causas. Estas consideraciones son aplicables a
todas las especiess En P. _aff hispidum a los dos meses de en-—
terramiento se encontrd que el 1G0% de las semillas aparente-
mente no germinadas eran sblo cubiertas. En la muestra de d y
10 meses ocurriH lo mismo en wi &1 y 1% de las semillas reg-
pectivamente. inicamente en las muestras de & y & meses no se
encontrarén semillas vanas. Por dltime P._aequale nunca pre-—
sentd germinacidr en el suelo-

Las semillas completas, no germinadas de las muestras
fueron almacenadas imbibidas durante un aWo y no presentaron
pudricion, acaso esto indica uma pérdida en la capacidad ger-—
minativa de las especies, no la pérdida de la viahkilidad , o
un tipo de latercia secundaria mno  rota con tratamientos de
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P. umbellatum
TIEMPO DE MESES DE ENTERRAMIENTO
EXPOSICION
LUZ EN 2 4 3] 8 10 12 14 16 18 20
MINUTOS .
1440 93f2  gofo s6fi11 811 eof11 368 45-4 - 2738 136
720 94f3 78%3 472 75f10  s4o satg  4sfll  23%4 - -
480 o5t 75ta  57ts  gatz  s3ty 43t 46l 21ha - -
. 240 91i2 g2¥3  s1f10 ss5f1 e3f10  42to 446 1613 - -
a 120 o1tz e1fyi 5715 gofio sate  a1f1 s2f3 agtig - -
60 93t2  gs¥1 5784 gsfs  s3ty 37Es 43ty 3siyp - -
30 gi2  87%1 astio setz  s1f1 3sfor 4efle 2413 - -
15 91t e3f1  4e%e  s4fo  s9fa 17i1 43T 27%4 - -
5 96ts g1t1 s2fe  73t1 21ta 1nty 3hy hy - -
1 gsts  e5if1  a7iy 38tz 18i6 250 1f1 1ei3 - -
R 1440 91f1  7efg  s2t2  g2fs 51t 47i4  s2%e 3% - -
RL 1440 -  eef2 a3t1  ests  13f1  21f7  sef3 22k - -
0 1440 0 - 1oy 0 6¥3 0 0 174 - -
Tabla 10. Se muestra el efecto del fotoperfodo y la calidad de la luz en la germinacidn de

semillas enterradas previamente en el suelo de la selva, por diferentes lapsos de

tiempo.

A partir de los 18 meses s6lo se da informacién sobre la germinaciédn ob

tenida con 1440 minutos de luz diaria ya que la germinacidn de las muestras fue
muy irregular.

llevaron a cabo sobre agar.

Aln después de 20 meses de enterramiento las semillas que no gex-

minan no muestran ningdn deterioro por pudricidn. Las pruebas de germinacidn se
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B. mequale

TIEMPO DE MESES DE ENTERRAMIENTO
EXPOSICION

LUZ EN 2 4 6 8 10 12 14 16 18 20

MINUTOS

1440 ezza . 90}0 65:{4 77’-;4 30}0 49210 3856 z - z

720 8650  78%14 8ois  9si3 27%s asii asii  20fs  13t1 2%

480 99‘310 74%3 7st1 78te  24%6 s53f1  42fp  16i3 - -

240 97t1 92%0  e9ta g0tz a2f3 417 ast3 26 - -

Q 120 913’-7 a9i3 7288 s3t1  20ts  s53f4 429 15ty - -

60 643 5e-a 1984 4731 13ts 1% 0 st - -

30 18%8 23—4 26t6  as*3  13%s 0 0 0 - -

15 2%o 4%3 413 71 2%y 0 0 0 - -

5 a¥o 5¥; 0 51 0 0 0 0 - -

1 250 6<0 0 0 0 0 0 0 - -

R 1440 gats a3y 64514 70fs  21%fs4  20%3 a3y aiy - -

RL 1440 0 0 104 2i3 134y 0 1 2h - -

0 1440 0 0 0 0 0 0 0 0 - -

Tabla 11. Se muestra el efecto del fotoperfiodo y la calidad de la luz en la germinacidn de

semillas enterradas previamente en el suelo de la selva por diferentes lapsos de
tiempo. A partir de los 1B meses s6lo se da informacion sobre la germinacion ob
tenida con 720 minutos de luz diaria ya que la germinacion de la muestra fue muy
baja. Aln después de 20 enterramiento las semillas que no germinan no muestran

deterioro por pudricidn. Las pruebas de germinacion se llevaron a cabo sobre

agar.
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P. auritum

TIEMPO DE MESES D E ENTERRAMIENTO
EXPOSICION :
LUZ EN 2 4 6 8 10 12 14 16
MINUTOS
1440 s2¥t14 1771 11ta 711'-4 1t1 43 ety  7%3
720 40%0 2650 10%2 73- - - - -
480 12“12 155  13fs 77 3 - - - -
240 19%3 1484 1282 3% - - - -
@ 120 41t3 18ts gt 76t4 - - - -
H 60 14“:0 15ty 1t 75t - - - -
30 19t 1781 1u¥3 78t - - - -
15 19%3 1583 10f2 7830 - - - -
5 - ei2 1242 o1 74y - - - =
1 102 1630 of3  78¥4 - - - -
R 1440 1282 20%0 111 8010 - - - -
RL 1440 62 24%p 1741 a2y - - - -
0 1440 21 16%4 1240 7313

Tabla 12. Se muestra el efecto del fotoperiodo y la calidad de la luz en la ger=
minacidén de semillas-enterradas previamente en el suelo de la selva,
por diferentes lapsos de tiempo. A partir de los 10 meses sdlo se da
informacidn sobre la germinacion obtenida con 1440 minutos de luz dia
ria ya que la germinacidn de las muestras fue muy baja. AQn despues
de 16 meses de enterramiento las semillas que no germinan no muestran

ningdn deterioro por pudricidn. Las pruebas de germinacion se lleva-
ron a cabo sobre agar.
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P. aff hispidum

TIEMPO DE MESES DE ENTERRAMIENTO
EXPOSICION
LUZ EN 2 4 6 8 10 12 14 16 18 20
MINUTOS
1440 84%3 36ts - 7580 1t2 0 0 0 o 0 0
720 851 22%0 64Lo - - - - - - -
480 g83tio  s3tis  70t2 - - - - - - -
240 seta 28t10  70te - - A - - - -
9 120 91f4 2337 8lfl - - - - - - -
. 60 9of1 3gta 70ts - L e L A - -
30 8751 a71i3 70t4 - Shia - - -
15 8970 44tz 7sEs - - - - - -
5 90;6 24;4 75:1 - et - - - -
1 8853 1551 74%0 - B - - - -
R 1440 8oty 2252 762 - - - - - - -
RL 1440 78%3 soti0  s8%2 - - - - - - -
0 1440 6714 18%6 735 - - - - - - -
pabla 13. Se muestra el efecto del fotoperiodo y la calidad de la luz en la germinacidn

de semillas enterradas previamente en el suelo de la selva por diferentes lap
sos de tiempo. A partir de los 8 meses s0lo se da informacidn sobre la germi
nacidén obtenida con 1440 minutos de exposicién a la luz blanca. Aln después

de 20 meses las semillas que no germinan no muestran ningin deterioro por pu-
dricidn. Las pruebas de germinacion se llevaron a cabo sobre agar.
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alternancia de temperatura (25-3% C) o Acido gihevrélico.

CEv- Pe_umbellatum (Tak. 10) la respuesta al fotoperiodo
“eg lineal y mno tiene correlacibtn con el tiempo a los 2, 4 y &
‘meses—-(r=.33, .12 y -29 respectivamente), al igual gue en la
muestra recién colectada, mientras gue en las muestras res-—
tantes son restrictivos de la germivwacibn (p=.001) los foto-
periodos de 1 minute, en las muestras de 2 meses, y los de 1
y 5 minutos en las muestras restantes.

P« aeguale (Tah. 11> responde en todas las muestras al
fotoperiado describievido curvas de tipo sigmoide, a partir de
los 1Z meses de entevramiento los requerimiento de luz son
mayores, presentandose germivacion a los 14 meses unicamente
a partir de fotopevriodos de I hova.

En cuante a su respuesta al fotoperiodo P. auritum (Tah

12 vy P« _aff hispidun (Tabk. 13) después de dos meses de ente-—
rramiente tienen un  comportamiente lineal vo cowvrelacionado
significativamerte con el tiempo de exposicidénm a la luz. La
correlacidn con el tiempo para P._auritunm y P. aff hispidum a
los 2 meges de enterramiento fué de .37 y 36 respectivamen—
te, a los 4 fué de 13y .07, a los & meses cde 13 y . 12 y a
los 2 meses fué de .4 para P._auwitum -

En cuanto a la calidad de luz se observa que la respues—
ta a LBy a B presenta para cada periodo de enterramiento un
comportamiento semejante entre cada especie a traves del
tiempo (Figs. 11 y 12). En estos tratamientos se puede apre-
ciar, de manera mas clara, la disminucidn de la capacidad pa-
ra gevminar, evn las 4 especies, con el tiempo de enterramiew—
to. Las corvelaciones de los tratamientos de luz con el tiem-—
po de entervamiento fueron de —.83, —«S1 y —-+53 para Ps._unbe-
l1latum en LE, R y RL respectivamente. Para P. aeguale la co-
rrrelacion en LB y R fue de —.7% y —.23& vespectivamente. En Po
au-itum las coryvelaciones para LB, R, RL y oscaridad; fueron
de =.12, —.1%, —-.06 vy =.30 respectivamente. Por altimo para

P.aff hispidum las correlaciones en LE, R, RL y oscuridad
fueron de —«70, —.&d, —.70 y ~.92 respectivamente. En P, _au-
ritun la correlacidn wo es significativa para ningun trata-
mievwto de luzj siw embargo, wodemos decir que si hay una mar—
cada disminucidn ev su capacidad gevrminativa con el tiempo de
enterramiento, gque es enmascarada por su comportamiento irre-—
gular a travéds de éste.

P._unbellatun (Fig. 11A, Tak. 10) empieza a gevminar en
RL a partir de los 4 meses e enterramiento y su respuesta
sigue un patrdn semejante a la respuesta en LB vy R, pero la
respuesta a RL tieme una corvelacidn poco significativa con
el tiempo de enterramiento, & diferencia de las otras dos
respuestas, en gue es alta. En esta especie hubo germinacidn
en la oscuridad a los &, 10 vy 1& meses de enterramiento, el
hecho de que se encontaran semillas germinadas en el suelo a
los 4 meses indica gque tambien hubko germinacidn ew la oscuri-
dad. Probahlemente esta respuesta irregular a la oscuridad
fue causada por uma germinacidn previa, en el suelo, de aque-
llas semillas capaces de germinar en auwsencia de luz. La res-—
puesta de P. aequale (Fig. 11B,> ewn EL no tiene uma relacidn
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Fig. 1l. Efecto de diferentes condiciones de luz en la res
puesta germinativa de semillas que han permanecido en el
suelo diferentes lapsos de tiempo. Las semillas extraidas
del suelo fueron sembradas scbre agar y expuestas a luz
blanca (LB), rojo (R), rojo lejano (RL) y oscuridad en las

dos especies p. umbellatum (A) y P. aequale (B} no hubo
germinacidn en la oscuridad.
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Fig. 12. Efecto de diferentes condiciones de luz en la res
puesta germinativa de semillas que han permanecido en el
suelo diferentes lapsos de tiempo. Las semillas de p.
auritum (A) y p. aff hispidum se extrajeron del suelo, fue
ron sembradas sobre agar y expuestas a luz blanca (LB) ro-
jo (R), rojo lejano (RL) y oscuridad.



con la respuesta ohtenida en LBy R, y no germind en la oscu-
vidad en winguna de las muestra. P.__auritun (Fig. 128A) v P
aff hispidum (Fig 12B) germinman en FRL y en la oscuridad a
partir de los dos meses, swu respuesta sigue el mismo compor-—
tamiento que en LB y e R a través del tiempo, & partir del
mamento ev gue se presenta. :

La pérdida de la viakilidad de las semillas en el suelo
y los cambhios en sus respuestas son afectados por factores
tempovrales y espaciales muy complejos y gue difieven de espe~
cie a especie aun cuando estas sean muy cercanas filogenéti-
camente. Este euxperimento sclo toca supevrficialmente este
caomplejo pyohlema.

dd.— Semillas emhebidas almacenadas en el piso de la sel-
vas :

Los &rkoles bajo los gque se colocaron las cajas de Petri
los denominaremos 1, 2, y 3 para gue covrespondan con los da—
tos de luz wpresentados en el apendices

La respuesta germinativa de las especies difieve entre
ellas y de lugar a lugav bajo los &rholes en gque se colocaron
las cajas. B. aeguale v P aftf hispidupn (Fig. 13A) completan
s germivmacion bajo la luz filtrada por el dosel. Al tomar 1la
primera lectura, a los dos meses de iniciado el ewpevimento,
se encontvrd gque P. aff hispidum ya hakia completado su germi-
vacibne Probablemente esto occuwrvid desde el primev mes dada
la velocidad de vespuesta de la especie. En el caso de P. _ae-
guale ,la germinacidn se considerd gue hakia llegado al midwi-
mo a los & mesess. En Po_aff hispidum nio hay diferencia signi-
ficativa en su gevrminacion enmtve los tres sitios (1%), mien—
tras que en P._aeyguale ivicialmente, la gevminacidn es sig—
nificativamente mayor en el arbhol 1 (p=.0013, gue es el lugar
donde se presentan vrayos de luz de mayor duracibwn (Fig. 16,
Apendice 1). Esta diferewcia entre sitios wo es significativa
al termino de la germinacidyvi«

Ev P» unkellatum (Fig 13E) vy P._auribup (Fig. 13C) la
diferericia en el amkiente lumivnico bajo el &rbol § con los
otros dos Arboles se manifiesta con wuna diferencia significa=-
tiva al 1% de probakilidad de errove.e La diferevcia entre la
germinacion ohtenida hajo los arboles 2 y I es significativa
evntre P. auritumy P._umhbellatum al % de prokahilidad de

error, entre los dos sitios la germinacibon de P._aw-itum no

es significativamente difevente v en P, unbellatum difiere en
forma significativa inicialmente al S% de probakilidad. Al
término del experimevnto wo thuho diferencia significativa ni
entve estos Arholes, ni entre las especies. £l imcremento en
la gevminacion final en estas especies pudo dekberse a la mo-—
dificacion del dosel en los &rholes 2 y 3« Este incremento no
se presenta en el arkol 1.

. umbellatum (Fig- 15A) y P:_auritum (Fig. 15B) pre-
sentarn una distrikucibn de frecuwencias, del porcentaje de
germinacion pov véplica, gue corvesponde con la frecuencia de
dwraci 6n de los rayos de luz -gue atraviesan el daosel, ev el
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Fig. 13. Efecto de la luz filtrada por el dosel en la germi
nacidn de semillas de p. aequale y P. hispidum (a), p. umbe-
llatum (B) y pP. auritum (C). Las semillas estuvieron sembra
das en cajas de Petri con agar bajo 3 drboles de la selva du
rante un afio.
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nacién de p. umbellatum (A) y P. aff hispidum (B), después
de permanecer un mes en el piso de la selva. Las semillas
estuvieron sembradas en cajas de petri con agar.
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&rea hajo la cual se almacenaron las cajas de Petri (Fig. 1l&)
Esta relacion la encontramos tamhién em la germinacidn media
hajo cada arbol, & pesar de 1la amplia desviacidon estandard
que hay en la germivacion en cada sitio. En P._aeguale (Fig.
14A) no hay rwrelacidn enitre la distribucidn de frecuencias,
del porcentaje de germivacibn, y la frecuencia de duracidn de
los rayos de luz (Fig. 165%» En P. _aff hispidun (Fig- 14B) so-
lo es clara en el arkol 3. ’

Enn cuanto a la calidad de 1la luz, se dehe aclarar que se
graficd solo la germinacidn final alcanzada después de tras-
ladar las cajas a LB, R, RL y oscuridad; sb6lo en los casos en
gque huko um incremento de la germinacibdn hase, es decir en la
germiviacitn ocurrida en el piso de la selva hasta el momento
en gue se recogyieron las muestras, y expresa el potencial
germinative consevvado pov la especie después de hakber estado
almacevnada, imbikida, bajo el «clima luminico de cada dvhkbol.
No se considerd significativo expresar la magnitud del iwcre-—
mevito en la germivnacidn en las nuevas condiciones experimen-—
tales, dekido a que en las muestras extraidas al azar se pre-
sentd una amplia variacidn entre ellas y esto causa ruido en
la interpretacion de les datos.

Ev Px_uwnbellatum (Fig. 178> vy en P._auritun (Fig. 17B)
hubo ivcvemento en la germinacibtn al trasladarias a LB y R,
duyante todo el tiempo gue durbd el experimento y wo hay dife-
revcia significativa entre las respuestas, aungque la respues-
ta a LB, tiende a ser mayor en P, auritun .Las variaciowes
en ambas respuestas, en las dos especies, tienden a ser las
mismas a traves del tiempo , este paralelismo puede tenev re-
lacion corn el clima luminico al Jque estuvieron expuestas las
semillas; sin emhargo, estas variaciones vo tiemen significa-
cicn estadistica. Tamkien es importante senalar que la amplia
desviacibn estandard encontvrada en la respuesta germinativa,
en cada condicibon y tiempo de almacenamiento de P. _auritumn ,
puede ser consecuencia de la variacion inicial en la muestra
al ser recogida del piso de 1la selva, o dquiza este manifes—
tando el microclima luminico al 4que estuvo expuesta cada ca-
jay, ya que éste vio sdlo se ve afectado povy el dosel si wo
también por 1a hojarasca gue se acumula sokre las cajass En
estas especies no se incrementd la germivacion al trasladar-
las a RL, ni en la oscuridad.

Ev P. _aeguale (Fig. 17C) hay un incremento en la germi-
nacibn al ser trasladadas a LB, R y FELj no hay diferencia
significativa entre la gevminacibén con LB y R pero si la hay
con la oktenida con RL a los 2 meses, esta es sigunificativa-~
mente mevior (p= «0005) con la obtenida en LB, mds tarde a los
4 meses la germinacibn, es practicamente la misma en las tres
condiciones. En la muestra de seis .meses ya no huko ivcremen-—
to en la germinacidn, lo que indica gque esta se habhia comple-—
En ninguna de las.  especies huko .germinacidn en la oscu
ridad, prohablemente. esta ya se habia expresado en el piso de

la selva. : I
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Fig. 17. Respuesta germinativa de las semillas que permane
cieron latentes en el piso de la selva (sembradas sobre
agar) al trasladarlas a luz blanca (LB), roja (R) y rojo
lejano (RL). Después de haber estado diferentes periodos
de tiempo bajo el dosel de la selva.
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Arbol 230.36 ++ G=2
Tiempo 64,73 ++ 5
A Especie 1692.24 ++ 3
Arbol X Tiempo 1.18 NS 10
Tiempo X Especie 29.53 ++ 15
Arbol X Especie 64.97 /++ 6
G2=30
Arbol . 861.32 ++ G=2
tiempo 28,68 ++ 5
B Especie 89.19 ++ 1
arbol X Tiempo "4.34 NS 10
Tiempo X Especie 1.877 NS 5
arbol X Especie 43,27 ++ 2
G2=10

Pabla 14. calculo de F para la interaccién arbol-tiempo-espe
cie de los resultados obtenidos al poner a germi-
nar sobre el piso de la selva (en cajas’' de petri
con agar) a las semillas de p. umbellatum, P. ae-
quale, P. auritum y P. aff hispidum (a), también
se calculd F sdlo para P. umbellatum y P. auritum

(B).




El c&lculo de F  para la relacidn,Srboi;}igiaglégﬁétie'

corrobora los resultados descritos anteriormente, la respues—
ta dependid hasicamente del sitio (&rbol) 'y de: la especie mas
gque del tiempo de pevmanencia sobve el piso de’ la selva, los
valores de F se presentan en la Takla 14. ’

\

de) Semillas almacenadas remojadas en agha.

P._aeguale (Fig. 128 pierde gradualmente su capacidad
wyerminativa, observaridose un. 20% de la germinacidn a los 5
meses y alrededor de un 2% a partir de los & meses.

Bs umbellatum (Fig. 18A) presenta ura caida en la germi-
nacién semejante a la de P. aeguale , sdlo gque esta especie
pierde totalmente st capacidad para gevminar a los 2 meses,
mientras que P. aeguale conserva un pequefio porcentaje de se-—
millas viabhles hasta los 300 dias de almacenamiento.

P. auritum (Fig. 19A) conserva la viakilidad por meses
sin obsewvar una variacibn significativa, posteriormewte la
pierde e forma paunlatina hasta los 330 dias en gue presenta
un O% de germinacibdbvi.

Peaff hispidum (Fig. 19B) pierde la viabilidad en un S0%
despues de 10 dias de estar en remojo y totalmente a los civ-
coO meses. ’

Ev niivigun caso hubo germinacidn en la oscuridad.

El efecto de deshidratacibn y la alternancia de btempeva-
turras no incrementaron la germivwacibdn en las muestras. Son
notakles las grandes diferencias en la respuesta ohservada
para cada especie en este tratamiento. Es de suponer gue en
condiciones naturales la humedad del suelo amegado tevga un

efecto similar al aguwl registrado, sobre las semillas presewn-—.

tes en el.
S~ Regpuesta a un gradiente de luz watural.

Los resultados de este experimento se presentan en la
Tahla 5.

P. umbellatun germina en A, B y €, dnicamente, no germi-
va en la selva. La germinacibn en esta especie difiere entre
los sitios Ay By B y € (p=.00%), la germinacion en ¢ pre-~
sentd una mayor desviacién estandard debhido prohablemente a
ia heterogeneidad del dosel en ese lugar, lo mismo ocurrio
con P. aeguale -

P. sequale tamhién gevmina a lo largo del gradiente, pe-
vo la germinacion en el sitio akierto difiere significativa-
mente (P=.0005) con B, Cy D. La germinacion fug meror derntro
de la selva-. (P=.0005).

P. _auritum sé6lo germina en los sitios akievtos, su ger-
minacion no difiere significativamente (p=«2) entre A y E.

P, aff hispidum presenta un alto porcentaje de germina-
cibn en los 4 sitios del gradiente, tan sdlo hay una ligera
diferencia entre los sitios mas ahiertos (A y B) y los gque
tienen mayor somhra vegetal (& y D) (p=.0%, .01), esta dife-
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Fig. 18. Efecto de almacenar inmersas.en agua a las semillas
de p. umbellatum (A) y P. aequale (B) en la germinacidn.
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Fig. 19. Efecto de almacenar inmersas en agua a las semillas
de p. auritum (A) y BP. aff hispidum (B) en la germinacidn.
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Sitio pbierto P. aff hispidum

A 87-11
B 85-10
c 95=1
D 96-2

Selva

B.

auritum

80-6

76-6

0

0

P. umbellatum

57-4

39-4

21=-7

0

B. aequale
89-2
56-3
30=-15

26-3

Tabla 15. Se muestra la germinacidn de las semillas de 4 especies de Piper en un

gradiente de luz entre un area abierta y la selva.

Las semillas fueron

expuestas 13 dias después de lo cual se trasladaron a la oscuridad; la
germinacidén se registré 15 dias después de estar en la oscuridad.
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rencia no se debe a ialfflﬁﬁﬁﬁadfén;deitempératura“ya que - Ia
variacibn en el sitio  mas abiertoli¢AY fue tan sblo de 25-27 G
durante el tiempo que durﬁfelhéxperimentoi ‘

6.~ Respuesta al &cido gikerdlico.

Los resultados de este experimento se presentan en la
Tabla 14.

Tanto en la luz como en la oscuridad no hubo diferencias
significativa entre las muestras con acido gikerélico y sin
€l. Ev semillas enterradas tampoco incrementd la germinacidn.

7.- Fespuesta al KNOIZE.

Los resultados de este experimento con el lote de semi-
llas de 1'¥2d estan em la Tabkla 17 y los resultados del lote
de 172% esté&n en la Tabla 1%.

En semillas de 12 meses de edad (lote de 198d) indujo la
germinacidn en RL de P. umbellatum y P. _auritum a un 42 y 28%
respectivamente. En la muestra recién colectada (lote 1935
inditjo la germinacion de P. _auritum en RL en sdlo wn S% y no

tuvo efecto alyuno ern P _umhbellatum .Estos resultadeos son ain

preliminares, pero indican gue ciertas sales de nitrbdgerno po-
drian influir ern la& germinacidn en el suelo de la selva, hajo
altos niveles de FEL. Ew el lote de 1935 de P. umbellatum .ewv
LBy, la germivacibn fue sigrnificativamente mayor sin KNOI
(p=-000%5), tamhién en el lote de 1735 en P. auritum el KNOZ
redujo significativamente (P=.0003) la germiviacibtn en LE y R
En las otras especies no hubo wingln efecto claramewte sigri-
ficativo, por ejemplo la respuesta de P._aff hispidum ,s5in
ENJZE, a R es mayor gque con  KND3, pero la diferencia es poco
significativa (P=.3).

Z.— Fotorreversiones.

Los resultados de este tratamiento se presentan en la
Tahla 19.

Unicamente P.aff hispidun germina en R-RL después de un
mes de exposicibm a los tratamientos en camaras de germina-
citn la respuesta es sdlo un 3d4.5% de la germinscidn en [,
lo gque quiere decir gue la foterreversion es sdlo parcial. En
R la germivmacion se completd a los =20 dias de exposicidn
mientras gue en R-RL la germiwacidn continio manifestandose
aln a los 32 dlas, desgraciadamente no pudo continuarse el
tratamiento por mas tiempo. En P. _umhellatum , P. _aequale vy

B. auritum hastd interponer urm periodo de oscuridad entre K
y RL para gque wo hubiese germinacibn, sdlo en P. aff hispidum
este periodo de oscuridad fué suficiente para gue se comple-
tara la germinacion a pesar de recibir RL despuéds del periodo
de pscuridad.



con A.G. sin a.G.
p. umbellatum 9216 97%1
P. aequale 72%8 64%3
P. auritum 911 92%6
P. aff hispidum sois este

Tabla 16. Porciento de germinacidn de 4 especies de
Piper con acido giberélico y sin acido gi
berélico.
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p. umbellatum

NO sin KN
KNo, 0,
LB 76E5 ———— 73te
R 6974 ———— 77%8
RL T Y- S— - 0
0 0 cm——— 0
P. aeguale
XNO, sin KNo,
LB 5151 ——— 4159
R s6ig —— 5223
RL 53%7 ——— 469
0  Jp—— 0
p. aff hispidum
KNO sin KNO
3 3
LB 59310 ——— 69t4
R sg¥3 ————— 6714
RL 564 cmmman setg
0 0 ——— 0
. auritum
KN03 Sin KNO3
LB i1z o 87is
R 27 1. S — got3
RL 28t12 e 25y
0 - 0

Tabla 17. Efecto del KNO, sobre la germi

nacidn de 4 especies de piper
{cosecha 1984) en diferentes
condiciones de luz.



P. umbellatum

KNO sin KN03
1B 6056 = ———mm 815
R 7189 e 8074
RL T 0
0 R — 0
P. aequale
KNO i
3 sin KNO,
LB 36210 2 —=m—em 40-12
R 3289 e 42t2
RL 3450 e 33t4
0 e —
P. aff hispidum
KNO sin KNO_
LB (315 - J— as¥14
R 7383 e 7937
RL 3282 | o 27%6
0 0  mmmee- 0
P. auritum
KNO3 sin KNO
LB 62¥7 ameee- o)
R 5613  —mmeem 94te
RL 15 N 0
0 Y —— 0

D&

Tabla 18. Efecto del KNO; sobre la germi
nacién de 4 especies de piper
(Cosecha 1985) en diferentes
condiciones de luz.



RrR-0 R=RL-~0 R~0-RL~0

P. umbellatum 58-3 0 0
B. aequale 15-10 0 o]
P. auritum 60-6 0 0
p. aff hispidum 73-6 25-3 70-4

Tabla 19. Efecto de diferentes tratamientos de luz (aplicados
durante un mes) sobre el porciento de germinacién
de 4 especies de pPiper. R= rojo, RL= rojo lejano
0= oscuridad. Las exposiciones a los tratamientos
de luz fueron de 3 horas, con excepcidn del periodo
de oscuridad final.



P. aff hispidum P. auritum P. umbellatum P. aeguale

LB 94ts 9541 ' 5741 30i7
R 85%8 94%o 5411 ast14
azul 120 22t12 0 0
RL 46t12 0 0 0
selva | 5333 15t10 0 0

oscuridad 18t12 0 0 0

Tabla 20. Respuesta de 4 especies de piper a 13 dias de exposicidn a diferentes
condiciones de luz, la germinacidn se reglstrd después de un perfodo de
espera de 15 dfas en la oscuridad.
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9.~ Efecto de la luz azul en la germinacidn.

lLos resultados de éeste experimento se presentan enm la
Takla 20.

Después de 13 dias de exposicion a la luz azul s6lo R
hispidum y P. auritum germinan, pero en la primera especie la
germinacién gqueda comprendida dentro de la ocurrida en la os—
curidad, por lo tamto puede w0 ser consecuencia de este tipo
de luz. En P._auritum se presentd germinacion en la luz azul

significativamente mevor wue en R y LB (p=.0005), y mayor gue

en las otras condiciones, la respuesta germinativa de P. au—

ritun dentro de la selva puede ser consecuencia de la hetero—
geneidad del clima luminico dentro de ésta vy gquizd la luz
azul contribuya a ello.
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SINTESIS DE ',-,_RESULTADJ‘JS.

P.oauritun -— Es  una especie fotokldstica positiva, gque

Croogermiva en rojo lejano wi o en la oscuridad y la luz azul

tiene un ligero efecto positivo en la respuesta germinativa.
Sy germinacibn se inmcrementa con el fotoperiodo vy para dini-
ciar la respuesta se regquieren de fotoperiodos muy hreves (5
min)s« En relacidn con las obtras especies estudiadas tieme urna
alta velocidad de germinacibn . El1 widmero de fotoperiodos ve-
cesarios para gue se inicie y termine la gevmivnacibn es muy
largo en relacitn a la mayor parte de las especies en las gque
la respuesta a la luz ha sido estudiada.

Erv la simulacidn de diferentes aperturas del dosel, tan~
to en cajas de acrilico como en condiciones naturales su ger-—
minacibn se incrementa corn el tiempo de exposicidn a la lus
directa y sb6lo hay diferencia en la magnitud cde la respuesta
a las dos condicionesy la respuesta es mayor en condicioves
naturales,pero no llega & ser igual gue en semillas no ex—
puestas a la luz  filtrada. La germinacidn tambiérn se ivicre-
menta en un gradiente luminico entre la selva y un claro, ohk-
servandose mayor germinacion en el clavo.

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

a) Evn almacenamienta en seco hay pérdida gradual de la
viakilidad, el incremento en la longitud del fotoperiodo we-—
cesario para que se manifieste y se complete la germinacidn.
Se conserva la respuesta a la calidad de luz.

by Ev semillas imbibidas en la oscuridad se consevva la
viakilidad de las semillas, lo mismo ocuryve conr la respuesta
a la calidad de 1la luz vy & la oscuridad, aungue puedewn habker
ligeras diferencias entre cosechas. En estas condiciones,los
descensos de temperatura pueden desencadenar la germirnacidn
en la oscuridad.

c) En el piso de la selva la germivacidn se manifiecta
de acuerdo con el clima luminico prevaleciente en difevrentes
puntos del piso de esta. La germivacibtn va de O a menos del
S0%. Al volver a ser edpuestas estas semillas a la luz solar
pueden complementar su germimacidn en estas condiciones. La
viahilidad se consevrvb alta durante el tiempo gue duro el ex—
perimento-

d) Las semillas almacenadas en el suelo pierden la via-
hilidad a los 1Q meses, aungue esta pérdida no es gradual,
hay variaciones a través del tiempo. Después de gque las semi-
llas han estado almacenadas en esta condicién las semillas
germinan tanto en LB como en R, EL y oscuridad. La germina-—
cidérn es igual en todos los fotoperiodos, lo gue indica perdi-
da del veguerimiento de fotoperiodo minimo.

ey En inmersibiv en agua las semillas conservan su via—
bilidad hasta por 7 meses y la pierden a los 10.

El &cido giherélico wio tieve efecto alguno en la germi-
nacibne. E1 KNOS solo imcrementa la germinacidn ligeramente en
RL.
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El - fitocromo revirtid . completamente. con exposiciones

consecutivas a F-EL.

) P, _umbellatum .-~ Es una especie fotoblédstica positiva
gue vio germiva en la oscuridad ni en FL, la luz azul no tiewe
ningdn efecto sobkre su germinacidn. No tierme requerimientos
minimos de fotoperiodo ya gue germina por igual con 1 minuto
gue con 12 heras de ewposiciébn a l1a luz. Tierne una velocidad
significativamente mevior que P. auritum y el tiempo necesario
para iniciar la germinacidn es semejante al de P._auritum
aunguie el tiempo para alcanzar el maximo es mayov.

En la simulacibon de aperturas del dosel con cajas de
acrilico no presenta respuesta a wingdn tiempo de exposicidn
a la luz directa. En condiciones naturales inicia la germina—
cidn con exposiciones de d h  diarias a la luz directa y la
completa con 12 h. Esta respuesta indica gue su tiempo de es~—
cape es mayor gque el de P. _auritum . Erm el gradiente lumini-
co entre la selva yv un claro la germinacidn fué mayor en este
ltimo.

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

a) En almacenamiento en seco hubo pérdida gradual de 1a
viakilidad, y su germinacibdn se expresd en relacidn con el
tiempo de exposicion, a diferencia de las semillas recién
recolectadas gque germinan por igual en cualguier fotoperiodo.
La respuesta a LB y R se cowserva a través del tiempo.

k) Las semillas imhibidas a la oscuridad conmservan su
viaktilidad y su respuesta a LB y F se mantiene constante. Des
pubs de & meses de almacenamiento en esta condicidn, germina
ev FL.

c) Las semillas almacenadas imbibidas en el piso de la
selva gevmivan en relacion &l clima luminico prevaleciente
sobre ellas, esta germinacidn en promedio va de O a menos de
un, B30% de  germinacidn. Las semillas al ser trasladadas a
otras condiciones de luz germinan en FEl pero no en 1a oscuri~-
dad.

d) Durante el enterramiento las semillas pierden casi
gradualmente la viahilidad, esta pérdida es mayor gue ew se-
millas almacenadas en seco. Ademas incrementan sus requeri-
mientos de tiempo de fotaperiodo vy germinan después de 4 me—
ses por igual en todas las calidades de luz y obscuridad.

e) Em las semillas almacenadas ew inmersion disminuye
con el tiempo la viahilidad, se pierde totalmente en 7 meses.

£1 KN23Z promueve la germinaciow en un  42% en Rl y el
adcido gikberélico no tierne efecto algunoe

La respuesta a R-FEL fue completamente fotorreversible .

que en condiciones de lakoratorio no presenta gevminacibn ni
en RL comstante ni en la oscuwridad aungue pueden haker varia-—
ciones entre cosechas y presentarse germinacidn en la oscuri-
dad- 0 en FL (lote de 1935). Su germinacibn se incrementa con
el fotoperiodo. En cuanto a velocidad de germinacibn y. ramero
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de. exposiciones necesarias para iniciar y terminar la germi-—
nacidn, su respuesta es semejante a la de P._umbel latum .

En la simulacidn de claros con cajas de acrilico y en
condiciones maturales presentd incremento en su germinacidn
con el tiempo de exposicibdn, en una magnitud mayoer gue Ps au-
ritum. Ern condiciones naturales germind por igual en todos
los tiempos de euxposicibn a la luz hlanmca y dentro de la sel-
va. Su germinacibtn en el gradiemte de luz entre la selva y un
area abierta muestra due esta es equivalente en todas las
areas.

La respuesta de la germinacidn en diferentes tipos de
almacenamievito fue la siguiente:

a) Las semillas almacenadas en seco pierden gradualmente
su viabilidad, y la duraciéin del fotoperiodo necesario para
gue la germinacidtn se manifieste se incrementas La respuesta
a las diferentes calidades de luz y a la oscuridad se conser—
va. A los 1% meses se ypresentd germinacion en RL, al parecer
se trata de un  error experimental. Seria interesante saber
que provochb este incremento tanto en esta especie como en

B-aequale .

9 Las semillas imkikidas en la oscuridad conservan su
viakilidad« La germinacion en RL se incrementa conm el tiempo
hasta alcanzar el maximo de germiracidn. Ern la oscuridad se
presenta un pequeio porcentaje de germivacibdn gue no se in-
crementa con el tiempo-.

c) Las semillas almacenadas en saturacidn en el piso de
la selva completan su  Jgerminacibn ew un tiempo probaklemente
mewor a los dos meses.

d) las semillas almacenadas en el suelo pierden los re-—
querimientos de luz germivando por igual ew todos las fotope-
riodos, calidades de luz y oscuridad. Sy pérdida de la viabi-
lidad es completa a los 2 meses vy su germinacidon presenta
gran variacion a lo largo del tiempo de almacenmaje en esta
covedicibn.

e) Las semillas inmersas en agua reducen hruscamente su
viabilidad a un 0% , continfa reduciéndola gradualmente has-—
ta perderla a los 5 meses.

No presenta respuesta algurna wni a8l dcido giberdlico ni
al kN3,

Su fotorreversidn en R-R1l no es completa ya gue se pre-—
senta un hajo porcentaje de gevminacibn. - i :

P. aequale »— Es una especie fotobhlastica positiva que
no germiva en RL ew cowndiciowes de luz controlada ni a la os-—
curidad. Es la especie que reguiere ve fotoperiodos mds lar-
yos para que se exprese la germinacion, tiene el coeficiente
de velocidad de germinacidn mas bhajo y requiere del dobkle del
tiempo que las ofras especies para iniciar y completar su
germinacidn.

Su repuesta a la apertura del dosel simulada con cajas
de acrilico y en condiciones mwaturales presenta uma gran di-
ferencia; en las cajas de acrilico no germina mientras que en

condiciones naturales con el mismo  nomero de dias de exposi-
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cibn, se presenta mas de un  30O% de germinacidn en todas las

"condiciones, desde selva permarernte hasta 12 h de luz direc—

ta. La misma respuesta se presenta en el gradiewte luminico
establecido entre la selva y un sitio ahierto.

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

a) Las semillas almacenadas en seco disminuyen gradual-
mente su viahilidad e incremertan su reguerimierto de tiempo
mivime para que la germinacidn se exprese. Su respuesta a 1a
iz B se vuelve mayor gue a 1la luz hlanca, este fenbmero es
reportado frecuentemente en la literatura pero no ha sido
viriculado con el tiempo de almacenamiento. Ademés conservan
su respuesta a la calidad de la luz y a la oscuridad. La res—-
puesta en RL a los & meses lo cowsideraremos evrvror experi-
mental,ya gue descenocemos gue factor la produjo.

) Las semillas imkibidas a la oscuridad conservan su
viahilidad & traveés del tiempo, al igual gque su respuesta a
las diferentes calidades de luz y a la oscuridad.

c) Evv el piso de 1la selva la germinacidn se completa en
& meses. Esta especie si presenta incremento en la germina-
cidn al ser trasladada a condiciones artificiales de RL. Du~
rante los primeros 4 meses al trasladar las semillas a LB y R
huko incremento en el povcentaje de germinacidén, no se pudo
contivmwar el experimento debido a gque se completo la germina-
cidn en el piso de la selvas

d) Las semillas enterradas en la selva perdieron gra-
dualmente la viakilidad, a los 20 meses en gue la germivaciobw
fue minima (2%). No huko germinacidw en la oscuridad y la
germinacion en RL fud minima comparada con la respuesta de
las otras especiess

e) Las semillas almacenadas en inmersidn en agua dismi-
riuyen gradualmente su viahilidad y la pierden a los 7 meses.

No presenta respuesta ni al acido gibherélico ni al KENOZ.

Presentd fotorreversikhilidad completa en R-FEL aun des—
pués de un mes de exposiciones diarias.

g3



o DISCUSIEN.

Fotoklastismo 'y viabilidad en el suela~

Por efecto de * los  agentes de diseminacibn las semillas
scaen . sohre la superficie del suelo, y de no germinar inmedia-

tamente, pueden guedar enterradas despuéds de haker estado ex-
puestas a las condiciores luminicas peculiares del lugar al
que llegaron. De acuerdo con diversos autores el enterramien—
to de las semillas es ura forma natural de inhikiv la gevrmi-
rnacton fotorregulada ( Holm, 1978 vy Frankland, 1976). Esta
idea que puede pavecer obvia, puede servir de punto de parti-
da para definir los comportamientos de las especies estudia-
das, pues las evidencias indican oque la sohrevivencia en el
sitelo como una consecuencia del fotohlastismo es de una com—
plejidad mucho mayor gue la supuesta hasta el momento.

Para prokar lo anterior utilizaremos los resultados ob-—
tenidos con las especies de Piper «

De acuerde con el comportamiento de las especies estu—
diadas, al ser almacenadas hajo el clima luminico de la sel-
va, encontramos gque P. aff. hispidum vy P._aequale germinan
completamente hajo este amhiente luminico, mientras gue P.
auritum y P. umbellatum gevminavn ew hajos porcentajes (mevios
del HO%Y, ewn velacidn al clima luminico imperante-

Después de un kreve tiempo, en el caso de P. aff hispi-
dun ,y de un tiempo mas prolongado ewn P. _aegquale ,la llegada
a la superficie del piso de la selva conduciria a la germnina=-
cibn de todas las semillas pues la luz filtrada no las inhi-
bhee En P._aeguale , el tiempo més largo de respuesta a la luz
filtrada, podria conmducir a que 1la semilla fuese cubierta por
la hojarasca y sguedar hajo el efecto de la luz filtrada por
ésta, o en la oscuridad. La probhabilidad de que las semillas
gquedaser provtamente cubiertas es alta ya gque la tasa de cai-
da de hojarasca en la selva es muy alta. Alvarez y Guevara
(1955 rveportan altos valeres de cafda de hojas durante va-—
rios meses del avie. En hosgues templados se ha visto que la
hojarasca es el primer paso hacia el entervamiento de las se-
millas (Baalew, 1922), entendienda por entervamiento el que
dstas ya no se encuentren sobre la superficie del suelo, lo
cual ocasiona un cambio muy drastico en el microambiente que
rocdea a la semilla.

Depenidiendn de la especie de la gque wproceda la hojaras-—
ca, Bsta puede enriguecer o empohrecer el contenido ew L de
la luz vy por lo tanto incrementarse o reducirse el efecto in-—-
hibidoyr de la germinacidn (Bliss y Bmith, 172%5). Los resulta-
dos parecen indicar gue en el caso de P._hispidun es poca la
probakilidad de gue al ser cuhbiertas las semillas se ypvolon-
gue la latencia, ya fque hastan pocos dias de exposicidn, a la
luz directa o filtrada pov el desel, para gue germirne. ‘

Para continuar la discusidn es recesario recordar gque el
color del fruto tiewe un efecto importante en el contenido de
fitocromo activo de las semillas que maduran en ellos« Los
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frutos . verdes, hasta Ta “madureézy-producen-semillas marcada-—

merite “fotoblasticas, este  efecto también puede producirse
cuando las semillas. maduran bajo el follaje de una planta, o
bajo el dosel de vegetacidn demsa (Cresswell y Grime, 1931).

Las causas ypor las que  P. _aff. hispidum v E. aeguale
germinan hajo el dosel parece tener una explicacion diferen-—
tes A la primera especie el clima luminico de la selva podria
permitirle alcanzar el wumbral de respuesta necesarioc, para
que ocurra la germinacidn, probablemente debido a que covntie-~
ner i alto valor de Pfr/Pt, desde el momento en que la semi-
lla se separa de la planta madvre, como puede esperarse de se-
millas gque maduwran expuestas a la luz directa, como es el ca-
so de esta especie-

Ev el case de P._aegquale probablemente la sintesis de
fitocromo es lo gue le permite germinar hajo el clima lumini-
co de la selva, ya gue P._asequale es una especie cuyas semi-
llas maduran en un clima luminico rico en REL (el interioy de
la selvad, por lo gque se espera que tenga valores hajos de
Pfyr/Pt. De hecho ern el 1labhoratorio P. aejguale tiene wia res—
puesta pokre a RL, debido, probahlemente, a la constancia del
estimulo lumineso; sin embargo, en la selva hay un juego lu-—
minico entre vayos de luz divecta, luz filtrada y oscuimidad,
hajo el cual la germinacion sdlo se detendria en el momento
en gque el fitocvomo (Pfr) dejara de producirse (Mancinelli,
196%) . Este juego luminoso difiere en cada punto del piso de
la selva, lo gque se refleja en la magnitud y el tiempo gue
toma la respuesta de P._aequale , hajo este ambievte de luz.
debern ser likheradas con wvalores kajos de Pfr/Pt, dadas las
condiciones de maduracidén de las infrutescencias (bajo su
propio follajed. La respuesta germinativa al clima luminico
de la selva, de estas especies, estd ev relacidn al numero vy
duracion de los rayos de luz gue atvaviesan el dosel. Los va-
lores de luz encontrados por Chazdon (datos iveéditos) para el
mes de septiemhbre de 1925, presentan una clara corvesponden-—
cia con la vespuesta germinativa de P. umbellatum y P. auri-
tun, - E1l clima lumiviico hajo los 4&rhkoles ewn gue se llevd a
cabo el experimento, varia de mes a mes y de afio a afio (Chaz-—
dov, comunicacibn pewvsonal). Desgraciadamente carecemos de la
caracterizacion luminica, del &rea de trabajo, para los meses
de fehkrerao, marzo y abril de 1934, periodo en el gue ocurrio
la mayor parte de wgevrminmacidn en estas especies. Las varia-
ciores en la distribuciotn de la energla radiante han sido de-
tectadas en diversas comunidades, de zonas templadas ( Tasker
y Smith, 1977), y se ha sugevido gue estos cambhios tambidn se
reflejan en el fotoequilibvio alcanzado por el fitociromo de
las plantas presentes en las comunidades, por lo gue podemos
suponer gue la respuesta  germinativa obtenida, con las espe~
cies trabajadas, puede variar depevidiendo de la épota del awo
en gue se sameta a las semillas al clima luminico de la sel-
Va.

En P._umbellatumy PR._seguale yrokablemente la germina-—

cibn se detievie en el momevto en gue se alcanza el fotoegqui~—
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librio correspondiente al-"'clima luminico particular de cada
purito del suelo, ya gque el fitocromo es extremadamente sensi-—
kle a cambios espectrales ern el rango de sigmaCR/RL)=0 a sig-
ma=1l, por lo gue hay una gran variacion en el fotoeguilihvio
estahlecido dentro de las comuwmidades natuwrales (Smith y Hol-
mes, 1977%. Posteriormente nao hay incremento en la germina-—
cibr, pues la respuesta inicial a la luz wo se modifica, en
amplios periodos de tiempo, wi camkiando de lugar las cajas
de Petri bajo la copa del mismo &vrkol. Aungue el clima lumi-
mica, rico en RL, puede iwmducir por si mismo estados de la-
tencia m&s profundos en la semilla, esta respuesta también
puede estar relacionada con la amplitud del periodeo de nova
sintesis de fitocromo, después del cual 1la relacidn Pfr/Pt,
del foteequilibrio, sblo se modificarfia por una variacidn im-
portante en el clima luminico o pov la destruccion del fito-
cromo.

De acuerdo con Sarukhan et al (1985) cuando los dndivi-
ditos de la misma edad encuentran un ambiente irregular, la
variacion en la conducta individual se incrementa, tal es el
caso de la respuesta de P._auritumy P._unhellatun en el piso
de la selva. La variacibn, en la respuesta germinativa de es—
tas especies, es el reflejo de la heterogeneidad en el micro-
clima luminico del piso de la selva y de la variakilidad en
la capacidad de respuesta de las semillas de un cohorte, al
clima luminico. Esta variakilidad en la capacidad de respues—
ta de las semillias ha sido demastrada por Duke, et al (1977).

Ev relacidn a lo anterior, se ha encontrado gue en cohor-
tes de Binmapsis _arvensis , el RL sdlo tiene un efecto parcial
de reversion sobve el Pfr, ya que una proporcion de las semi-
llas es capaz de responder a niveles bajos de PFr/Pt (.03)
¢Frankland, 19764). Este tipo de respuestas tamhkién se ha en-
contrado en Eromeliaceas, aljgunas especies alcanzan el 50% Jde
germinacidn en RL, aungue reguieren de LB para alcanzar el
100% de germinacibn. La informacidn publicada al respecto se
basa principalmente en trabajos de laboratorioy, lo cual esta-
bhlece alguna diferencia con los resultados obtenidos, ya gue

P- auvitum y P, umbellatun wo germivan en RL ewn el laborato-

rig, lo gue reafirma el valor del clima luminico de la selva
en la respuesta germivativa y por lo tanto en la expresion de
la variapilidad en la capacidad de respuesta de las semillas
a la luz (Downs, 1%&d). Vazquez—-Yanes y 8Smith (1252 reportan
germinaci on hasta de un 3I0%  en valores de sigma de .23 sin
embayvygo, el Tlujo fotbnico aplicado a las semillas fue de d0O
mol/m2/s, un valor considerablemente mas alto gque los encon-—
trados al medio dia en la selva (0.6 a 171 mol/m2/s), de
acuerdo €on los valores repovtados por ellos mismos.

Frankland (1976) encuentra que las semillas capaces de
germivnar en RL dehbewn parte de su respuesta a la luz azul més
que a la relacion Pfr/Pt alcanzada con el FL. Ew P. hisypidum
y P._auri tum hay respuesta & la luz azuli sacaso parte de su
germinacion bajo el dosel de la selva se dehe a esta longitud
de onda¥

Es muy importante sefalar gque, auin despuis de estar un
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tiempo prolongado bajo RL, las semillas de P. auritum y P.

umzrel Jatum cowmservan una potencialidad -alta de germinar, al
ser expuestas a la luz divrecta, esto es muy impovtante dehido
a gue en estas circunstancias las semillas estarian listas
para responder a las alteraciovnes en el dosel, jue dieran co-
mo resultado un incvremento en  los valores de RE/RL. Washitani
(1925 también encuentra gque después de un afio hajo el dosel
las semillas de Amayanthus patulus atn germinarn en un 20¥% al
ser expuestas a la luz directa.

P, umbellatum 4, en relacidn con P« _auritum , tierve un
tiempo de escape mayoy (Duke, et al. 1977) lo gque determina
suts menores porcentajes de germiwacidén en vespuesta a los
claros simuladeos con cajas de acrilico vy en condiciones matu-
rales. Esta caracteristica delimita audn mas las condiciones
bajo las cuales puede germinar y posihlemente estaklecerse-

La prokakilidad de gue semillas tan peguefias, como las
de las Piperaceas (Vazguez—Yares, 1978a), queden enterradas
en el suelo o hajo la hojarasca, es mayor gue la de pevrmane-
cer en la superficie del suelo por un tiempe maés o meros pro-
longado. De hecho las cajas de Petri fueron cubiertas por la
hojarasca en varias ocasioves, y en estas circunstancias la
posikilidad de prolongar la latencia en el tiempo cambia.

P auritun vy P, _aff. hispidum tienen una fuerte tenden—
cia a perder la viahilidad y a modificar su respuesta a la
luz. Esta se modifica mds yprofundamente ew P, auritum que en

P. hispidunm , ya& que despues de = o d meses amhas especies
son capaces de germinar en LB, R, RL y en la oscuwridad, ewn
casi las mismas proporciones, mientras gque P. aeguale y P.

umhel latum ro germinan en la oscuridad, aungue ambas especies
podrrian germinar en las condiciones luminicas de la selva, al
ser removido el suelo, va gue P« unkellatum tambidn germina
er RL después del entervamievto.

v vesultado importante de este estudio es gue el ente~—
rramiento provoca una sevie de cambios importantes en la se—
milla, ios cuales, a la larga, veducen la finura de sus ves-—
puestas fotobldsticas. Estos camhios se deken probablemente a
modificaciones de la transparencia vy la permeakilidad de las
testas. Evt Cecvropia obtusifolia ce modifica la transparencia
de la cubievta impidievndo el paso de longitudes de onda lav-
gas (Vazgquez-Yanes y Orozco-Segovia, manuscrito en prensa),
el camihio en la transparencia de la cubierta también puede
ser debido al efecte de la dispersibn endozoocora, por lo que
seria de interés conocer el efecto de la dispersidn en la
multiplicacion de las posikilidades de una especie de germi-
nar en las condiciones y el tiempo apropiado. Por otra parte
W posikle cambio en la permeabilidad de las testas tamhién
conduciria a la germinacidns. Movonha, et al (1971 e Ikuma y
Thimanm (19&3b) encontraron dgue semillas desprovistas e tes—
tas se vuelwven fotohlasticas indifeventes, prokaklemente por-—
que la cubierta es una barrera a los gases, la cual es venci-
da, ya sea por la accidn directa del fitocromo en procesos
gue actlan directamente sobre la estructura de la testa o el
emdiospermo, o por la modificacién del potencial de agua del
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<embribdn (Nabovs y Lang, 19713 Carpita, et al, 197%a, h). éero

la furcidn del fitocromo rno sdlo esta divectamente relaciona—

da. con el vewrcimiento de esta hkarrera, si no también se in-
crementa la tasa respivatoria del embribn, kajo el cowntrol
del fitocromo, al inicio de la germinacibon (Come, 1365) el RL
la reduce considerablemente (Pecket vy Alcharchafchi, 1979),
asi como otras funciones fisioldgicas ya descritas en los an—
tecedewtes . Por otra parte la relacion Pt/Pfv original tam—
bhién se modifica com el tiempo en la escuridad, lo gue da lu-
gar & cambhios en las patrones de respuesta (Batter y Galstown,
19775 .

Otro cambio importante, en el fotohlastismo de las semi-—
llas,es el incremento de requerimiento en el fotoperiodo vie—
cesario para gue ocurva la gevminacidn, en P. _unbellatun y P.o
agjuale « Esta pérdida de sensihilidad a la luz se ha repor—
tado como parte del desarrollo de una latencia secundaria,
atribuibles a la reversion del fitocromo & Pr, o & camhios en
su sitio de accidn wprimavia (Karssen, 1980/1931b)« E1 hecho
de oue esta pérdida en la sensibilidad a la luz neo involucre
pérdida del fitocvromo (Taylorson vy Hendricks, 1973, podria
explicarnos la respuesta de P-_wnhkellatum a FL, despuds del
entervamiento, ya gque germina en igual magnitud gque en LB vy
Fy, a pesar de su pérdida de senmsikilidad a LE. Acaso valores
bhajos de R/RL le ypermitan alcanzar el uwmbral de respuesta
germinativa, dekido a incrementos en el Pt, esto es dificil
de determinar ya gue tanto el uamhiral de respuesta como el va-
lor de Pfr/Pt de la semilla, en ciertas condiciones, determi-
na i una semilla germina o no. En el lakoratorio, P. _umbke-
llatum , en semillas imhibidas en la oscuridad, tambieén gey—
minan ewv RL, después de 7 meses de almacenamiento. Resolver
el porgué la respuesta a ERL se presenta a diferentes tiempos
en semillas entervadas en el suelo, que en el lakoratorio,
involucra unm profundeo andlisis gque nos permita reunir de una
manera clara una serie de respuestas del fitocromo gue han
sido veportadas en forma aislada, pero gque de momente 1o nos
permiten conmcluir al respecto, para ello se reguieren de me-
diciones del fitocvomo inm viveo @ in vitro y covocer los cam—
bios en la transparencia y permeabilidad de las testas- Estos
son precisamente las dos vias a profundizar en el estudio de
los feriamenos que se han descrito en las semillas estudiadas.

P. sequale es otra especie gque también presenta un com-—
portamiento dificil de ser explicado en térmivos del compor-—
tamiento del fitocromo, ya dque semillas entevradas, por un
lado presentan una pérdida de la sensibilidad a la luz (como
en P-_unkellatum > y por otro lado presenta una disminucidn
en la germivacion cuando se le expone & LE Zdhe. En relacidn a
esto Mohr (1972) dice gque la luz klanca continna puede inhi-
biv la germinacidn, pero en estos casos el rojo la estimula.
Este tipo de respuestas tiene relacibtn con la tasa de sivte-
sis y destruccidn del fitocromow Esta explicacion resulta vd-
lida para la respuesta a Ry LR ohtenida con semillas de P
agquale almacenadas en seco, donde después de un afio de alma-
cenamiento es significativamente mayor la respuesta en E que
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en LB, pevo-en semillas- enterradas 'la respuesta a LB siempre
es:mayorigie -en R, ~a-‘pesar del efecto irhikhitorio de LR en
estas semillas- '

P El dncremento del tiempo mecesario para  que ocurra la
“germinacidn en P. aeguale vy P. __umbeliatum , que son espe-—
cies gue pueden germinar en RL, determinaria que exposicionres
eventuales, de corta duracidbn a 1la luz, no sean suficientes
‘en el desencadenamiento de la germinacibn a menos gue tenyga
uma duracibn considerable, y aungue no pudimos valorar el nu-
mero de dias de exposicidn a la luz necesario para oktener la
respuesta germinativa, pudimos apreciar gque en ambas especies
se conservd el reguerimiento de wiumero de dfas consecutivos
de exposiciébn a la luz, para gue hubiese germinacidn.

Es interesante gque P._auwritum y P. unbellatum , de 1le-
gar al suelo de la selva, las especies gue sufririan un pe-
riodo de latemcia suficientemente prolaongado como pava permi-
tir el que guedasen cubiertas por la hojarasca tuvievan dife-
rentes oportunidades de conservar su  fotohlastismo y de so-—-
brevivir er el suelo. Los experimentos de almaceviamiento en
el suelo de la selva demuestran wgue la viakilidad se pierde
con relativa rapidez en P. awritum y pierde al poco tiempo su
fotoklastismo, mientvras wsue Pe_nmbel latum prolonga por mas
cde unm a%o sy fotoklastismo y su viahilidad, siendo gue Esta
es precisamente la especie menas caracteristica de la selva.

n punto importante de mencionar es gue, a pesar de gue
las semillas puedan haber perdido la precisidn de su fote~
hiastismo, a causa de permanecer enterradas, éstas pueden
continwar latentes dehido a factores diferentes que estan re-
lacionados conm el hecha de estar enterradas. Holm (1972) ha
reportade que incluso la germivacidn de semillas indiferentes
a la luz es inhibida durante el enterramiento. Esto puede ser
debido a uwna inhibicion vespiratovia por CO2/ (Frankland,
19765 Earssern, 1920/%2a,k) o hien por la presencia de sustan—
cias volatiles de la hojarasca due impiden la germinacidn
(Holm, 197&; Lynch, 1320). Parte de las semillas germinaron
en el suelo, sin embargo pavte de las semillas de P. _aupritum
y P aff hispidum , gque potencialmente podian germivar en la
oscuridad, so6lo germinaron al ser extraidas del suelo, por lo
que podemos concluir gque al fotoklastismo ovigina uma laten-—
cia gue provoca la adguisicidm de wun segundo tipo de laten—
cia.

Al estudiar los resultados ohtenidos con entervamievitos
de semillas efectuados en Los Tuxtlas previamente ( Vaz-
quez-Yanes y Smith, 19325 Vazquez-Yénes vy lrozco-Segovia,
t98za y Perez—Nasser, 1935), con los oktenidos en este estu-—
dio, salta a la vista la gran variahilidad en los resultados
de mantenimiento de la viakilidad, 1lo cual puede ser una in—
dicacidn de que el suelo de la selva es sumamente heterogéreo
eri el espacio y sw el tiempo ocasionande diferencias en las
posikilidades de sobvevivercia de las semillas en cada lugar
y en cada epoca de entervamiento. Ya que la humedad, los ni-
veles de COZ, KNOZ, inhibkidores, etcy; varian tamhién ewn el
tiempo y el espacio y son factores gue afectan a las semi-




riilas{

Lo{véfiftBS‘de”los"predadOWESdeysgmil1q§, sus camhbios
pokilacionales,. su capacidad para actuarv.en diferentes micvro-

cambientes,. .y atacar semillas en funcidn de su densidad y ci-

clos-estacionales son totalmente desconocidos, por lo gue
‘cualgidiev conclusién acerca de las posihilidades de sohrevi-
vencia de una semilla en el suelo sblo puede ser vdlida para
un lugar y tiempo determinadao.

Los camkios graduales gue se dan en las semillas una ve:
que llegan al suelo pueden ocasionar gue al sumarse diferen—
tes generaciones o cohortes se vaya tewmiendo un polimorfismo
en los tipos de respuesta yposihbles dentvo de una misma espe-
cie. Las semillas recién llegadas podrian tewer un tipo de
respuesta a un camhio amhkiental y aguellas gque llevan mas
tiempo en el suelo otro completamenite distinto, de manera gque
se amplidn las posikilidades de gue se produzca la germina-
cibn ern wn amplio yango de coundiciones. A pesar de gue éste
es un campo totalmente ivexplorado en el estudio de las semi-
llas, podemos concluiv gue las semillas vecién dispersadas
participan de una manera diferente a las enterradas previa-—
mente, y en muchas especies gquizd estas Oltimas tuvievan ven-—
tajas en el estakhlecimiento gue las otras.

Irdidudablemente el fotoklastismo Jjuega un papel adap-—
tativo relacionado con la colonigacibdn de vuevos espacios
abievrtos en la selva, ya que e no existir este mecanismo de
imposicien de 1a latencia, las semillas germimarian mas vépi-—
damente al llegav- al suelo sin gue tuviesen la posihilidad de
quedar enterradas o cubiertas por la hojarasca. De esta mane—
va no hakria semillas en el suelo gque pudiesen respownder a un
camisxio micraclimatico producide por la apertura de unr claro y
la colonizacibn tendria que darse s6lo por el efecto de dis-
persibon. Lo impoytante no es que las semillas dwren mucho en
el suele si vio que el efecto combinado de eficiente dispev-—
gidn y latencia impuesta, manterga un banco permanente de se-
millas latentes, en lugar de los hancos efimeveos de la vege-—
tacion madura. En el caso particular de las especies estudia-
das, suporemos gque sdlo P.__aff hispidum puede carecer total-
mente de la capacidad de conservar la latencia en el suelo,
por lo gque su abundancia y  ubkicuidad ew el Area de estudio
puede deherse a la combinacidn de la fructificacidwn continua
y masiva mas la presencia e diseminadores eficiente. Su ca-
pacidad pava germinay en  diversas condiciones de luz tamhbién
determinaria ventajas en la colonizacidn de claros pequefios;
sin embargo, es importante conocer la germivacibn de las es—
pecies y de las primeras fases de estaklecimiento, para ew-
tender poy gue las especies se establecevt en un lugary y en
otre no. Esto ha side enfatizado por Fleming (1 Yy BN SU
estudio de 5 especies simpatricas del género Piper en Costa
Rica, las cuales no se establecen en los mismos hahitats, a
pesar de que la dispersidn las lleva indistintamente, a los
mismos sitios.

Existen ypocos estudios en especies filogendticamente
cercanas, 4ue nos pudieran ayandar a comprevider las diferev—
cias ew el lugar de estabhlecimiento de las especies. En Hro-
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meliaceas Downs (174d4) encuentra que, al igual gue en las es-—
pecies estudiadas aqui, existen difeventes requerimientos de
duraci bn del fotoperiodo, y nimero de ellos para estimular la
germinacién de las diferentes especies; asi mismo, encuentra
gque la conmversiaon de Pfr a Pr en la oscuridad y el nivel de
Pfy mecesario para la germinacibdrn, wmo es igual en todas las
especiesy sin emhargo,. no asocia las respuestas encontradas
con el hakitat de cada una de las especies.

La cantidad de humedad ern el suelo también puede terner
un efecto importante en los camhios de wviahilidad y el foto—
klastismo, como se deduce de los resultados ohtenidos con se~
millas sumergidas en agua. En esta condicibn la viakilidad
dura por 1o general menos gue en el suelo, pero las caracte-
risticas del fotohlastismo parecen conservarse mas estahles,
ya que no hay germivacibrn en la oscurridad.

De acuerdo con los resultados oktemidos y con lo plan—
teado por Villers y Edgecumke (1975), las semillas permanecen
viakhles por mas tiempo almacenadas imhikidas en la oscuridad,
pero en el suelo las condiciones de humedad no son homogéreas
y pueden variar ampliamente a lo largoe del afo y en diferern—
tes puntos de la selva, 1o que tamhién lleva a un deterioro
diferencial en cada punto del suelo-

Se han revisado los efectos aislados de diferentes condi-
ciornes de almacenamiento sokre la wgerminacion, cada una de
elias nos indica camhiaos especificos en las respuestas ohte—
midas, pero ninguna de ellas puede considerarse como un efec—
to equiparahble y permanente, similar a lo gue ocurre en el
suelo, pues en este las interacciovnes y posibhlemente los
efectos sinergisticos conducen a respuestas totalmente impre-—
decibles a partir de los datos de lakoratorio.

Es importante sedalar gque gran parte de las variaciones
en la respuesta germinativa de las especies puede ser debida
a las condiciones en gue estas Ffueron producidas, Wulff
(193%) ha encontrado gue en Hyptis suaveolens hay una rela—
ciore entre tamato de la semilla y su respuesta a la luz, pues
las semillas méas grardes germivan ev RL. Las diferencias ewn
las condiciones de produccibdn de las semillas, no sdlo se re-—
fleja en la respuesta a la 1luz, si wo tambhién en su viahili-
dad. En el caso de Piper arieianun (Marquis, 133d) se encon—
trdo gue la produccidr de semillas vy su viahilidad puede ser
afectada por la herbivoria a la gue ha estado sujeta la plan-
ta madre. La disminucibdn en la superficie fotosintdtica de
una especiey por la herkivoria, podria reflejarse en la can—
tidad de reservas alimenticias de cada semilla y esto, de
acuerdo con McArthur (1972), 1lleva a las semillas enterradas
en el suelo a la pérdida de la viabilidad por agotamiento de
SIS Treservas.

En P, _aff _hispidum seria interesante profundizar en el
conocimiento de la variacién germinativa, que depende de las
condiciones de yroduccibnm. de o las semillas, vya que pueden
existir grandes variaciaornes en la respuesta germimativa, a la
luz de semillas provenientes  de diferentes localidades (Lu-
dlow, 197&). T
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Las pruehas lievadas»a caho;~en;E1'campn"y evi 21 lakora-
torio nos llevarn a la  conclusiow. de gue es sumamente impor-
tante repetir hajo control -experimental,los eventos wgue lle-
van a la semilla al suelo, pava entender el comportamiento de
de las especies ern su medio mnatural, ya gque la germinaciobn
depende de la duracién del tiempo gue la semilla estd expues—

-ta en la superficie del suelo, del grado de hidratacion de
ésta, del tiempo de exposicidn y muchos otros factores
(Frankland, 197&). En este trakajo al igual gque en el de Was-—
hitani (1785%) las semillas enterradas no fueron expuestas
previamente al clima luminico de la selva. Aungue se ha visto
que el tratamiento incrementa las posihilidades de incorpora-
cidén latente al suelo; otra posihbilidad tampoco explorada en
este estudio es exponer a las semillas al amhiente luminico
de la selva sin hidratarlas, tratamiento gue guiza pueda ocu-
rreir naturalmente, de manera que se vean afectadas por el
clima luminico de la selva sin disparar la germinacidn, antes
de squedar enterradas. El Pfr  ya presente en las semillas po-
dria revertiv, aumentando las posikilidades de gue las semi-
llas se mantuvieran latentes vya enterradas. Esto incluso po-
dr-ia suceder en P. aff hispidum -

Small et al (19792 encuentra que la induccidn de la ger—
mivacibdn de semillas nogue han estado expuestas por peviodos
prolongados a RL, regquiere de mayores flujos fotodnicos, gue
semillag sgque no lo haw estado, para okterner el &0% de germi-
nacidn. Adem&s las exposiciormes a FRL por tiempo prolongado
puede inducir requerimientos de luz incluso en semillas no
latentes (Mohr, 19643 Rollin, 19725 Kendrick, 197&).

Los camhios posteriores gque las semillas sufvren en sus
respnestas en el suelo parecen  indicar en algunos casos que
el fitocromo Pfr es menos sensikble a las condiciones de i1lu--
minacidn de la selva y puede responder incluso al RL, guiza
debido a gque su umbral de respuesta se reduce por uwna canti-
dad mayor de fitocromo en formas gquimicas intermediarias. In-
terpretar las respuestas ohtenidas desde el punto de vista
del fitocromo resulta sumamewnte complejo, ya gque encontramos
respuestas descritas en la literatura, pero no dentro del
mismo contexto de estos euwperimentos.

Por (ltimo es importante mencionmar gue ew las diferentes
condiciones de almacenamiento se presentaron respuestas pro-
babklemente carentes de un significado ecoldgico, pevo de in-
terts fisioldgico- Ln ejemplo de esto son las respuestas ais-
ladas de P. _aeguale , Ps_aff hispidum y Pe.o_auritum ; a FEL.

Sospechamos gue la germinacion en esta condicidn esta rela-
cionada con descensos en la temperatura dentro de las camaras
de germinaciodn. En la literatura se ha reportado gque tempera-—
turas altas o hajas, aplicadas por preves periodos de tiempo,
pueden inducir la germinacidn, de especies fotokhlasticas po-
sitivas, en la oscuridad (Foherts y Totterdell, 192t; Taylor—
son y Hendricks, 19723 Totterdell vy FRoberts, 1330). Este es-
timulo puede ser revertide o wo con RL (Hand, 19225 Takaki et
al, 1921y Takaki y Zaia, 1923d); sin embavgo, parece no haber
reportes sokbvre la induccion de 1a germinacidn por temperatu-—
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peciesy

La distribucibn vy abundancia®™ 'de las especies en una co—
munidad natural ohkviamente o sblo:depende de las peculiari-
dades de la germinacibn de ‘sus semillas, si no tambidn de
multitud de otras caracteristicas de 1la historia de vida de
las plantas; a pesar de ello, se intentar& agul establecer
una correlacion preliminar entvre germinacidn y las caracte-—
risticas comocidas de las especies estudiadas.

Todo parece indicar gue las especies estudiadas dependen
de claros grandes o peguefos del dosel para estalilecerse y en
furncibn de esta caracteristica ecoldgica, asi como de otros
factores gue determivian el escape espacial y temporal de los
propdgulos, es posible predecir wun cierto valor de sobvevi=—
vencia de acuerdoe con las caracteristicas peculiares del fo-
toklastismo en cada especie.

51 vetomamos la idea inicialmente gplanteada de que el
fotoblastismo ha sido relacionade con la funcibn de propiciar
la germirmacién de las plantas helidfilas cuando las condicio-—
nes de luz son  adecuadas para el establecimiento, podriamos
de inmediato suporer gque en estas especies de claros, este
mecanismo propicia la germivmacidn cuande éstos se formani sin
embargyo, los resultados ohbtenides indican gue las cosas wo
son tan simples como esto.

Es necesario considerar aspectos como hakitat, abundan-
cia, produccion de semillas y eficiencia de la dispersidn,
ademéas de la viabilidad y la latencia, para predecir el valor
de sobrevivencia del fotohlatismo en cada especie- Desgracia-
damente la informacidén sokre estas eotras caracteristicas de
las plantas es tan limitada, ¢que sblo es posible hablar de
generalidades aparentes, mas gue de datos cuantitativos pre-
cisas, de manera gque se reguieren estudios demografices para
complementar los datos ecofisiolbgicosy sin embargo, se in-
tentara hacer algunas consideraciones al resypecto.

P._unbell atun parece reguerir de claros muy grandes para
establecerse, es una planta gque produce gran cantidad de se-—
millas de manera casi continua, aungue de covrta duracidwv, vya
gue la planta pronto es desplazada, dehido a su porte hevha-
ceo, por otras plantas. Bus infrutescencias son jugosas vy
dulces, por lo gue posihlemente tenga muchos visitantes y una
eficiente dispersibdnrn. También su larga viabilidad en el suelo
y su fotoklastismo de caracteristicas pevsistentes a través
del tiempo parecen indicar gue esta planta requiere de la
conjuncidn de gran produccidn de semillas, eficiente disper—
sibn, viabilidad relativamente prolongada y un fino mecanismo
de deteccidn ambiental, para asegurar la colonizacion e cla-
ros grandes, gue son poco frecuentes en condiciones natura-

les. En este caso warticular el fotoblastismo parece ser un

componente importante de la sobvevivencia.
P._auritum tamkién parece requerir de claros grandes pa-




ra establecerse, tieme reproduccibn vegetativa por tallos
subhterraneos, wuna produccibn de semillasg excepcionalmente
abundante y continua, gue se prolormga por mayor tiempo dekido
al porte arbdreo de esta especie« Sus infrutescencias jugosas
y dulces son visitadas por wun gran namero de dispersores,
principalmente aves y murciélages. Su viakilidad es mds corta
que er el caso anterior y la precisibdwn del fotohlastismo se
pievde mas vdpidamente. En este caso particular, parte de la
ineficiencia de las semillas es suplida por la wroduccién ma-—
siva de semillas vy la profusa dispersibtn, pero el fotoklas-
tismo purede jugar un  papel importante en la sobrevivencia a
corto plazp de las semillas.

P. aftf _hispiduwp se estaklece en claros grandes y media-
nos y posiklemente tamhién ocasionalmente ew algunos pegue-
Has, persistiendo en el interior de la selva, a pesar de gue
se desarvolle un dosel denso, por wun tiempo mé&s o mevos pro-
longade, awigue 1o existen datos precisos al respecto. Produ—
ce cantidades masivas de semillas en forma continua, gue se
prolonga debhido al povte arhustivo de esta especie. La dise-—
minacidn parece ser eficiente, ya gue los frutos maduros,
prontro desaparecen, la viabilidad es corta y el fotohlastis-—
mo es ineficiente como mecanismo de deteccidn de &reas abiev—
tas. En este caso particular el fotohlastismo ypuede ser sblo
una caracteristica relictual del gérnero; siv embargo, esta
hipbtesis deke ser prokada conm algurios expewvimentos sugeridos
en el inmciso anterior.

B._aequale se estahlece en claros peguefos, persistiendo
en la vegetacidn madura por algun tiempo y veproducidndose en
la sombra. Su fructificacibdbn es menos frecuente gque en las
especies anteriores y gran parte de sus semillas wo llegan a
madurar, por lo gque su produccidn de semillas es velativamewn—
te inferior a la de las otras tres especies. Sus infrutescen-—
cias nunca llegan a abhlandarse, wni a hacerse dulces, por lo
gue prokablemente sus dispersores san mas especializados vy
menos numevosos, por la tanto la dispersion de ser poco efi-—
ciente. Su viahilidad es relativamente lavrga en el tiempo vy
sus mecanismos de latencia son eficientes estando enterradas
en el suelo, pero no en la superficie de éste. En este caso
las caracteristicas de la viahkhiltidad vy la latencia deben ser
de suma importancia para su sohrevivencia.

De estos resultados podemops concluir gue el fotohlastis—
mo, en las semillas, vo siempre tiere el mismo significado en
todas las especies y que es necesarrieo tomar en consideracidn
otras aspectos de la vida de las plamtas. Es importante decir
agqui que los estudios ecofisioldgicos pov si solos vo permi-
tern comcluir a cerca del valor adaptativo y de sohrevivencia
de una caracteristica fisioldgica, es indispensable comple-
mentarlos con datos de indole demogrdfica. La unidn de amhbas
disciplinas permitirad en el futuro mayores avances en el es-
tudio de la ecologia de las plantas.
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ARBOL 1
ANALISIS DE LA PERTURA DEL DOSEL

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

pistribucién espacial de las'aperturas

Angulo puntos abiertos apertura Quadrante puntos abiertos

0-15 3 3.33 NW 35
15-30 13 4.81 SW 5
30-45 19 4,22 SE 23
45-60 30 . 4,93 ' NE 20
60-75 17 2.61

1 0.14

analisis de los trayectos solares

Total de minutos de pFD
10 46 34 0 4 19
Nimero de rayos
2 11 5 0 1 4

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

0.54 3.46 2.80 0.19 0.40 1.32
Incidente soﬁre la superficie horizontal

0.54 3.46 2.80 0.19 0.40 1.32

HISTOGRAMA DE LA DURACION DE LOS RAYOS SOLARES
Nimero de rayos

puracidn del rayo (min.)

0-2 0 4 1 0
2-4 1 . 5 2 0
4-10 1 2 1 0
10-20 0 0 1 0
20-40 0 0 o 0
60 0 0 0 0

OCOO0OOHO



PPFD Total diario

promedio

Incidente sobre la Buperfidie de la hoja (mol m-2 4-1)
0.68 3.65 3.04 0.46 0.68 1.70

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

0.68 3.65 3.04 0.46 0.68 1.70

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

79.08 94.67 92.17 42.00 59.02 73.39

Incidente sobre una superficie horizontal

79.08 94.67 92.17 42.00 59.02 73.39



ARBOL 2
ANALISIS DE LA PERTURA DEL DOSEL

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

Distribucidn espacial de las aperturas

angulo Puntos abiertos Apertura Quadrante puntos abiertos

0-15 0 0.00 NW 1
15-30 23 8.52 sw B
30-45 23 5.11 SE 22
45-60 ) 29 4.77 NE . 52
60-75 8 1.23

75-90 0 : 0.00

. Analisis de los trayectos solares

Total de minutos de PFD
18 8 46 10 50 26
Nimero de rayos

2 3 13 4 15 7

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

0.71 0.61 2.60 0.80 3.64 1.67

Incidente sobre la superficie herizontal

0.71 0.61 2,60 0.80 3.64 1.67

HISTOGRAMA DE LA DURACION DE LOS RAYOS SOLARES
Nimero de rayos

Duracidn del rayo (min.)

0-2 1 2 6 3 5
2-4 0 1 6 1 10
4-10 0 0 1l 0 0
10-20 1l 0 0 0 0
20-40 0 0 0 0 o
40-60 0 0 0 0 0
60 0 0 0 0 0

Apertura

0.14
1.17
3.09
7.62



PPFD Total diario
~ promedio

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

0.87 0.82 2.86 1.10 3.95 1.92

e

. Incidente sobre una superficie horizontal (mol m-2 &-1)
v 0.87 0.82 2.86 1l.10 3.95 1.92

"o de PFD total diario debido a los rayos solares
.~ Incidente sobre la hoja

- 81.85 73.73 90.76 72.92 92.15 82.28

Incidente sobre una superficie horizontal

81.85 73.73  90.76 72.92 92.15 82.28
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ARBOL .. 3
ANALISIS DE LA PERTURA DEL DOSEL

Total de puntos abiertos: ) 57
porclento de cielo abierto: 2.04

Distribucion espacial de las aperturas

Aangulo Puntos abiertos Apertura Quadrante puntos abiertos

0~15 4 1.44 NW
15-30 8 ‘2,96 SW
30~45 10 2,22 SE
45-60 21 3.45 NE
70~75 13 ’ 1.99 :
- 75-90 1 0.14

analisis de los trayectos solares

rTotal de minutos de PFD

16 0 24 28 66 27

Nimero de rayos

6 0 7 7 11 6

~ Integracidn de la PFD total directa (mol m-2 4-1)

Incidente sobre la superficie de la hoja

- 0.88 0.16 1.70 2.53 2.29 1.51

0-2 4 0 2 2
2-4 2 0] 5 4
4-10 0 0 0 1
10-20 0 0 0 0
20-40 0 0] 0 0
, 40-60 0 -0 0 S0
60 0 0 0 0

Incidente sobre la superficie horizontal

0.88 0.16 1.70  2.53 2.29 1.51

HISTOGRAMA DE LA DURACION DE LOS RAYOS SOLARES

Nimero de rayos

puracidén del rayo (miﬁ.)

28
11
16

2

O OO NNWN

Apertura

3.93
1.61
2.24
0.29



PPFD Total diario
- promedio

”ancidente sobre la superficie de la hoja (mol m-2 4-1)

0.98 0.29 . 1l.86 2.72 2.48 1.67

. Incidente sobre una superficie horizontal {(mol m-2 d-l)
"~ 0.98 0.29 1.86 2.72 2.48 1.67

_ i% de PFD total diario debido a los rayos solares
; ~ Incidente scbre la hoia

E 90.00 53.64 91.20 93.24 92,27 . 84,07

Incidente sobre una superficie horizontal

b 90.00 53.64 91.20 93.24 92.27 84.07
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Esquematizacién de la germinacidn de semillas embebidas en
la oscuridad, de p. umbellatum {a) ¥ p. aequale (B}, al
ser expuestas a luz blanca (LB). rojo (R) y rojo lejano
(RL) después de diferentes periodos de almacenamiento, en

esta condicidn.
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cerminacidn de semillas enterradas de p. umbellatum (A) y P.
aequale (B) al ser desenterradas y exponerlas a diferentes
fotoperiodos. Las semillas fueron desenterradas cada dos me
ses y sembradas sobre agar antes de exponerlas. El tiempo
se reporta en minutos, en escala logaritmica.
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Germinacidn de semillas enterradas de p. auritum (a) y P.
aff hispidum (B) al ser desenterradas y exponerlas a dife

rentes fotoperiodos.

Las semillas fueron desenterradas

cada dos meses y senmbradas sobre agar antes de exponerlas.
- El tiempo se reporta en minutos, en escala logaritmica.
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Esquematizacidn de la germinacién de semillas embebidas a
la oscuridad, de p. auritum (A) y E. aff hispidum (B), al
ser expuestas a luz blanca (LB). rojo (R) y rojo lejano

(RL) después de diferentes periodos de almacenamiento en

esta condicidn.
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