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RESUMEN

Palfoxia lindenii una especie endémica de los sistemas de dunas
costeras del Golfo de México es una planta arbustiva de la familia
Compositae. Presenta gran variacién en su germinacién. Fl propésito
del presente trabajo fue explorar cuales podrian ser las causas de di
cha variabilidad y su relacidn con la ecologia de la especie. Se rea
lizaron pruebas de germinacidn de semillas tomando en cuenta diferen=-
tes criterios: categorias de tamaiio, posicién en la cabezuela, estado
de madurez alcanzado al momento de la colecta, diferentes condiciones
de termoperiodos y regimenes de luz/obscuridad, asi como la provenien
cia de las semillas. Se evaludé también la influencia de tratamientos
experimentales de riego y aporte de nutrientes sobre las plantas pro-

genitoras y sus efectos en la produccién de semillas.

Los resultados muestran gue parte de la respuesta germinativa
tan variable de P. lindenii es reflejo de la influencia del ambiente,
sobre todo de la humedad, sobre la planta progenitora al momento del
desarrolle y maduracién de las semillas. Se exploraron aspectos re-
lativos al establecimiento de plantulas en el campo asi como de la fe
nologia floral de esta especie en donde se hizo patente su capacidad

de respuesta plastica.



1. INTRODUCCION.
1.1. Presentacién.

El estudio de la ecologia de los sistemas'de dunas se ha desarro
llado en los paises templados, tanto en Norte América como en Europa,
donde es com(n encontrar sistemas de dunas topograficamente complejos
(Ranwell, 1972). En las regioneé tropicales predominan sistemas sim-
ples que bordean la costa y tienen alturas de 2 a 5 metros. Estos
sistemas comGnmente se asocian con manglares y esteros, lo que provo-
ca que la vegetacién costera sea muy variada. En los Gltimos 10 afios
el estudio de la vegetacién costera asociada a los sistemas de dunas
en México ha avanzado y producido descripciones de flora y vegetacién
(Moreno-Casasola, 1990).

La presentz investigacidén forma parte de los trabajos realizados
en los Laboratorios de Ecologia y Especializado de Ecologfia de la Fa-
cultad de Ciencias de la UNAM, enfocados al conocimiento de los siste
mas de dunas costeras, dentro del Proyecto "Ecologia de Dunas Coste-
ras", Dicho proyecto durante su primera fase se enfoct en la des-
cripcién general de las dunas costeras del Golfo de México mediante
gl conocimiento de los factures fisicos del ambiente (Moreno-
Casasola, 1982) y su influencia en la composicién y estructura de la
vegetacién' (Moreno-Casasola et al., 1982). Otros aspectos estudiados
para algunas comunidades fueron la fenologfa (Castillo y cCarabias,
1982) y 21 bance ds semillas (Altamirano y Guevara, 1982).

El proyecto actualmente se centra en profundizar en el conoci~
miento de la autoecologia de especies vegetales caracteristicas de
determinadas zonas de los ambientes de dunas. Se han tratado, sobre

todo, aspectos relacionados con la germinacisén (Moreno-Casasola,
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1986; Martinez, 1988; Valverde, 1988), el crecimiento (Salinas, 1992;
Pérez, 1992), la demografia (I. Pisanty, com. pers. y M.T. Garcia,
com. pers.) asi como de interacciones (M. Salas, com. pers.; Coérdoba,
1991), historias de vida (Valverde, 1992) y ecofisiologia de plantas
con crecimiento modular (E. Martinez, com. pers.).

El presente trabajo surgié de la necesidad de entender cuiles po
drian ser las caracteristicas o rasgos de las sewillas de Palafoxia
lindenii Gray (Compositae) gque expliquen la variabilidad en respuesta
germinativa que se ha observado (Valverde, 1988; P. Moreno-Casasola,
com. pers.) para esta especic. Sc planted como hipbdtesis da trabajo
que dicha variabilidad en la germinacién probablemente se relaciona
con la existencia de heteromorfismo en el tamafio de las semillas,
Ademis, con el propb6sito de relacionar lo anterior con otros aspectos
de la ecologia de Palafoxia lindenii se exploraron tambi&n el estable

cimiento de pléntulas y la fenologia en condiciones de campo.
1.2, Heteromorfismo y germinacién.

Un aspecto importante en la adaptacién de las especies es la ma-
nera como sus estructuras responden a los diversos factores del me-
dio. La naturaleza de las respuestas es generalmente especifica de
cada 6rgano, estd relaclionada con un factor particular del ambiente y
puede ser muy diferente afin entre especies relacionadas (Lloyd,
1984) .

Al clasificar las diversas formas de variacién en estructuras
que desempefian la misma fmcién, se ha desarrollado una amplia
terminolo~- gia que pretende describir diverseos patrones c fenémenos,

por ejemplo fenotipos alternativos, polimorfismo, heteromorfismo,



elecciones con~ dicionadas, polifenismo, estrategias maltiples,
plasticidad, etc. Tanto el desarrollo de una terminologia apropiada
como la clasifica- cién de las formas de variacién no han sido tareas
sencillas. En ocasiones se describen las mismas formas de variacién
con diferente terminologia, otras veces, los tipos de estrategias no
son plenamente “distinguibles!", unas clases caen dentro de otras y
también llegan a ocurrir combinaciones entre los diferentes tipos de
estrategias (Lloyd, 1984).

Los patrones de variacién en estructuras que desempefian la misma
funcién se consideran estrategias que maximizan la adecuacién relati-
va de los individues que las presentan (Lloyd, 1984). Levins (1968)
considera que las estrategias variables responden a un ambiente hete-
rogéneo en donde cada una es seleccionada cuando es apropiado. Los
organismos, en particular las plantas, desarrollan las estrateglas va
riables en ambientes en los gque la adecuacién se maximiza si se tie-
nen dos o wis tipos de respuesta.

El tratamiento que da Levins (1969 en Harper, 1977) a la biolo-
gia evolutiva de las poblaciones se basa en la conceptualizacién del
ambiente como de grano fino o de grano grueso. El grano describe la
manera como un individuo experimenta la heterogeneidad del medio. La
hete;ogeneidad puede ser temporal -gue se rsSfizre a un punto en el es
pécio y varios puntos en el tiempo- por ejemplo, buenas o malas esta-
ciones, buenos o wmalos afios, eventos favorables, desfavorables o leta
les. Ejemplos de heterogeneidad espacial ~que se refiere a un punto
en el tiempo y varios punﬁos en el espacio~ pueden ser sitios ricos

en materia org&nica y sitios pobres o lugares con mucha cobertura ve-



getal o poca cobertura vegetal dentro de una misma localidad (Kolasa
& Rollo, 1991).

En un ambiente de grano fino el individuo est& expuesto a la va-
riacién de los factores ambientales en pequefias dosis, percibe fluc—
tuaciones a corto plazo o cambios a lo largo de muchos parches de un
mosaico ambiental. En el caso extremo, cada individuo experimenta el
rango de ambientes en la misma frecuencia en la dque se encuentran y
por lo tanto no existe una incertidumbre respecto al ambiente.

En un ambiente de grano grueso cada individuo pasa su vida ente—
ra, o al menos un periodo largo de ella, en una Gnica alternativa, ya
sea porque el ambiente cambia de generacién en generacidn c porqua'
los parches espaciales del mosalco ambiental son grandes. El organis
mo no percibe la heterogeneidad del medio.

Se pueden encontrar varias estrategias posibles para los

ambientes heterogéneos:

(i) Si los ambientes alternativos no son muy diferentes en la mane-
ra como afectan un determinado sistema biolégico, la estrategia 6pti-

ma es un solo fenotipo bien adaptado a un ambiente intermedio.

(ii) Si los ambientus alicrpativos son muy diferentes y el ambiente
se experimenta como de granc fino, el 6ptimo es un solo fenotipo espe
cializado al ambiente més comGn. Si la frecuencia de los ambientes

alternativos cambia la forma éptima puede cambiar abruptamente.

(iii) Si los ambientes son muy diferentes y se experimentan como de
grano grueso la estrategia éptima es un polimorfismo.
Las ventajas potenciales que tiene la diversificacién de estruc-

turas similares producidas por un individuo en respuesta a un ambien-



te heterogéneo deben someterse a prueba para combrobar si se trata

efectivamente de una caracteristica con valor adaptative.

1.2.1. Heteromorfismo.

Dentro de las estrategias recientemente estudiadas est& el hete-
romorfismo de semillas. Este se define como la produccién de semi-
llas (o diésporas) con diferentes formas, tamafios, estructuras inter-
nas y/o latencias (que producen diferentes comportamientos en la ger-
minacién) por los individuos de una misma especie (Harper et al.,
1970; Venable, 1985). Puesto que las semillas han sido reconocidas
comb el 6rgano apropiado para el desempefio de una amplia variedad de
funciones como son: perennacién, multiplicacién, dispersién y laten-
cia (Harper et al., 1970), el hecho de que presenten o no heteromor-
fismo puede tener efectos importantes en la ecologia de las especies.

El heteromorfismo en la germinacién es un fenémeno bastante co-
min que puede ser ignorado cuando no estd asociado con semillas de di
ferentes formas o tamafios (Silvertown, 1984). Muchas especies presen
tan heteromorfismo criptico, es decir, un gradiente de variacién con-
tinua en forma, .tamafio y/o tiempo de germinacién (Venable, 1985). Un
heteromorfismo muy marcado puede ser el pbroductn de un hetaromor€isomc
floral y estar condicionado genéticamente, en tanto que el heteromor-
fismo criptico puede originarse por las condiciones durante el desa-
rrollo de las semillas que se dan dentro del fruto, entre ramas, o
entre diferentes microambientes, aungue no puede descartarse la posi-
bilidad de que parte del heteromorfismo criptico sea también condicig
nado por factores hereditarios (Puchet & Vazquez-Yanes, 1987).

E)l significado ecolégico del heteromorfismo en la germinacién ha

sido expresado por Harper et al. (1965) quienes plantean que esta ca-
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racteristica capacita a las especies que la presentan a explotar dife
rentes "sitios seqguros" que son los lugares donde la semilla puede
germinar y llegar a establecerse.

Con respecto al tamafio de las semillas existe una amplia eviden-
cia de la gran variabilidad presentada por plantas de una misma espe-
cie para este carlcter. Se pueden encontrar casos donde el tamafio es
casi constante hasta otros en donde se difiere en varios 6rdenes de
magnitud (Harper et al., 1970; Fenner, 1985). Esta variabilidad en
los tamafios de las semillas ha demostrado tener para muchas especies
una relacién importante con las condiciones del ambiente (Baker,
1972). El tamafio de la semilla o didspora esti relacionadq también
con su capacidad de dispersién, latencia, germinaciébn, establecimien-
to de plantulas e incluso con la habilidad reproductiva de los adul-
tos (Wulff, 1973; Stergols, 1976; Baker & O’dowd, 1982; Stanton,
1984; Venable 1985; Jianhua & Maun, 1990).

Algunos autores (Baker, 1972; Mazer, 1989) han evaluado la rela-
cién del peso de las semillas con su hibitat, historia de vida y for-
ma de vida. Las relaciones encontradas sugieren que la seleccién na-
tural favorece a los individuos con semillas de determinade tamafio
dentro de hébitats particulares y que la historia de vida estd asociag
da con la estrategia reproductiva.

Se han propuesto basicamente dos causas para la gran variabili-
dad fenotipica en el comportamiento germinativo. Una primera causa
tiene relacién con la manera como se estudia la germinacién, cuando
se utilizan semillas provenientes de individuos con diferentes genotji

pos, la variabilidad genética entre individuos se refleja en la germj



nacién de sus semillas. Esto se conoce como Polimorfismo genético
(Harper et al., 1970; Silvertown, 1984; Lloyd, 1984).

otra causa de variabilidad fenotipica se debe a variacién somati-
ca o heteromorfismo (conocido también como polimorfismo somatico).
Esta ocurre entre 1las semillas de una sola planta progenitora
(Silvertown, 1984), y puede tener dos origenes: Plasticidad fenotipi-
ca -definida como la habilidad de un s6lo genotipo de producir més de
una forma alternativa de morfologia, estado fisiolégico, y/o comporta
miento en respuesta a condiciones ambientales (West-Eberhard, 1989)-
o Estrategias multiples -cuando existe en una poblacién una sola cla-
se de individuos, que son capaces de producir simulténeamente dos o
m&s tipos de estructuras que desempefian la misma funcién, en este ca-
so, semillas con diferentes caracteristicas-. Aqui la presencia de
las diferentes estructuras no estd directamente relacionada con las
condiciones del medio, es decir, no se trata de una respuesta inme-
diata sino de una capacidad que se manifiesta continuamente (Lloyd,
1984).

Cavers & Harper (1966) reflexionan sobre la validez de las con-
clusiones que se obtienen de los resuliadus d& prucbas dc germinacisn
realizadas con muestras de colectas donde se mezclan las semillas, ya
que se enmascara el origen de la variabilidad observada. Por ejemplo,
si en una prueba de germinacién en obscuridad, de una colecta con se-
millas mezcladas, se obtiene gue sdlo germinan 5% de lag semillas,
puede ser que estas semillas sean la contribucién de una sola planta
dentro de la poblacién y por lo tanto la interpretacién de esta res-

puesta a nivel poblacional es quiza equivocada.



La variacién observada en la germinacién, independientemente de
que se deba a la presencia de diferencias genéticas, somiticas o a la
combinacién de ambas y la influencia del ambiente, es un fendmeno gue
requiere del conocimiento tanto del proceso de germinacién como de

los mecanismos que la facilitan o inhiben.

1.2.2. Germinacién.

La germinacién, la cual inicia cuando la semilla empieza a absor
ber agua y termina con la elongacidn de la radficuln, as regulada de
manera precisa por varios factores del entorno. Primeramente es nece
sario que la semilla se encuentre en un medio suficientemente hGmedo
Yy sea capaz de absorber agua. Con esto se activa su metabolismo, di-
cha activacién requiere ademds oxigeno, y como en muchos procesos fi-
siolégicos, la temperatura es uh factor muy importante. En algunas
semillas la luz puede también infiuir en la germinacién. Sin embargo
muchas semillas son incapaces de germinar aGn en presencia de oxigeno
y agua a temperaturas moderadas. A esta incapacidad para germinar se
le conoce como latencia {Céme & Thevenot, 1982}).

La latencia es un mecanismo que previene la germinacién bajo cop
diciones que pueden ser inconvenientes para el establecimiento. Mien
tras la semilla se mantiene viable existe la posibilidad de gque even-
tualmente se encuentre en un lugar favorable (Fenner, 1985).

Harper (1977) distingue tres tipos de latencia: 1) latencia inna
ta, que presenta una semilla viable cuando deja la planta progenitora
Y le impide germinar por alguna propiedad del embrién, del endospermo
asociado o de estructuras maternas; 2) latencia inducida (o secunda~
ria), que se adquiere debido a alguna condicién experimentada después

de la maduracidén; y 3) latencia forzada, que se presenta cuando la sg



milla estd privada de sus requerimientos para germinar por alguna reg
triccién ambiental. Algunas especies pueden presentar semillas con
mis de un tipo de latencia, e incluso presentar periodos de latencia
Y no latencia durante un ciclo anual (Fenner, 1%85).

‘ Existen muchas formas de romper la latencia, entre las mds estu-
diadas se encuentran la escarificacién (Stergois, 1976; Pukittayaca-
mee & Hellum, 1988), la alternancia de temperaturas (Cohen, 1958;
Harty & Macdonald, 1972; Salisbury & Ross, 1978; Probert, 1992), el
fotoperiodo y la calidad de la luz (Salisbury & Ross, 1978; Gutter-
wan, 1974, 1982; Corkidi, 1989; Corkidi et al., 1990; Pons, 1992), 1la
estratificacisén (Schat, 1983; Keeley, 1986) y la presencia de hormo-
nas (Salisbury & Ross, 1978; Gutterman, 1982). Todos estos mecanis-
mos de ruptura de latencla se asoclan con las caracteristicas del am-
biente donde se distribuyen las especies y se relacionan con 1la mane-
ra como la semilla "percibe" una época favorable o el paso de una desg
favorable mediante diferentes mecanismos fisiolégicos y moleculares.

Una de las especies mis estudiadas en cuanto a los mecanismos
que requian la germinacisn dc cus sehmillas es Lactuca sativa, la le-
chuga.  Para esta especie de la familia Compositae, los mecanismos
que se han sugerido causantes de la estimulacién de la germinacién
cuando hay alternancia de temperaturas, incluyen la presencia de una
estructura organizada o del arreglo de un complejo ;nacromolecular,
que previene la germinacién de una fraccién de semillas y que es des~
truido o desnaturalizado con el aumento de la temperatura (Cohen,
1958) .

El mecanismo con que se asocia la sensibilidad a la luz para la

germinacién es el sistema del fitocromo. Este se relaciona con la



composicién del espectro luminico y la duracién del tiempo de exposi-
cién a la luz. El fitocromo en un pigmento que se localiza en el em-
brién y puede encontrarse en forma activa o inactiva.dependiendo de
la longitud de onda que recibe. Cuando ocurre exposicién de 1luz en
periodos cortos (menos de una hora), con longitudes de onda de alredg
dor de 660 nm (rojo) el fitocromo se convierte a la forma activa P,3q
e inicia todos los procesos gque llevan a la radicula a emerger. En
longitudes de onda cercanas a 730 nm (rojo lejano) el fitocremc pasa
2 la forma inactiva Pggo Y la semilla entra en estado de latencia im~
puesta. Los efectos son reversibles dentro de cierto tiempo. Algu-
nas especies no responden a periodos cortos de exposicidén sino que rg
quieren mds tiempo de exposicién para romper la latencia. Las espe-
ciles difieren en la cantidad de fitocromo en la forma activa necesa-
ria para iniciar la germinacién. La respuesta de las semillas a la
luz depende también de otras condiciones ambientales (Black, 1973;
Gutterman, 1975; VAzguez-Yanes & Orozco-Segovia, 1984; Pons, 1992).
El significado ecolégico del requerimiento de luz para germinar
se asocia primeramente comn un nccanismo para impedir la germinacién
de semillas que se encuentren cnterradas muy profundo y que por esa
razén sus plantulas no logren alcanzar la superficie antes de agotar
sus reservas (Pons, 1992). Un requerimiento de luz para germinar tap
bién es importante en la deteccién de claros del dosel en las comuni-
dades arb&reas (VAzquez-Yanes & Orozco-Segovia 1984 y 1990). En el
caso de las plantas que habitan en las dunas costeras, la presencia
de un requerimiento de fluctuacién de temperatura para la germina-
cién, se considera como un mecanismo mediante el cual las semillas

"monitorean" la profundidad a la que estin enterradas en la arena.
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Si existe una fuerte fluctuacién diurna de temperatura, se estimula
la germinacién, ya que esta fluctuacién funciona como un indicador de
que se encuentran sobre la arena o muy cerca de la superficie. si
las semillas est&n enterradas a mayor profundidad la fluctuacidn de
temperatura que perciben es menor y la germinacién se mantiene inhi-
bida (Keeley, 1986; Probert, 1992). La respuesta germinativa a trata
mientos de luz/cbscuridad en especies de dunas es variable, Pemadasa
& Lovell (1975) reportaron para especies anuales gque hay mayor germi-
nacién en condiciones de exposicién a la luz, lo mismo cncontr®d Shat
(1983) para algunas especies pioneras. En cambio Harty & McDonald
(1972) encontraron que en algunas especies ocurre mayor germinacién
en condiciones de obscuridad.

En muchas especies (sobre todo leguminosas) se ha reportado gue
las semillas recién colectadas son capaces de germinar si se siembran
inmediatamente después de colectadas bajo condiciones adecuadas de hu
medad y temperatura. En cambio, si se almacenan por un tiempo entran
en estadoe de latencia (Silvertown, 1984; Pukittayacamee & Hellum,
1958) diffcil de romper aln si se siembran en condiciones adecuadas.
Este fenémeno se ha rolacichnado von la pérdida paulatina de agua y el
endurecimiento debids a la desecacién de las cubiertas de la semilla.

En la mayoria de los experimentos sobre la ruptura de la laten-
cia el tratamiento no produce un efecto de "todo o nada".‘ AGn en
termoperiodos o fotopericdcs dasfavorables, una porcién de semillas
logra germinar. Como se ha mencionado, existe claramente un espectro
de requerimientos presente en las semillas de una sola muestra que re
fleja diferentes genotipos, diferentes edades y/o condiciones durante

la maduracidn, asi como influencias distintas de la planta materna
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(Harper, 1977). Probablemente hay muchos estados fisiolégicos inter-
medios entre un embrién considerado como latente y uno considerado
como no latente (Come & Thevenot, 1982).

Puesto que la germinacidén juega un papel muy importante en el es
tablecimiento y sobrevivencia de 1las plantas, es obvic que no solo
las condiciones ambientales en las que las semillas germinan y las
pléntulas crecen determinan la sobrevivencia futura de la planta, tam
bién el ambiente de la semillas desarrolldndose en la planta madre
tiene influencia en el destino de la siguiente generacidn y este he-
cho es de gran importancia ecolégica (Evenari et al., 1966 en
Gutterman 1974).

Se han detectado efectods de ambos progenitores sobre el embrién
durante su desarrollo y crecimiento. No es facil determinar cual de
.los dos progenitores tiene el mayor peso en fijar las caracteristicas
de las semillas, pero en general los efectos de la planta madre son
mayores (Nakamura & Stanton, 1989). El endospermo estd& determinado
por una contribucidn genética paterna y dos maternas, mientras que la
contribucién genética do 1o Qo5 pirouyenitores al embridn es igqual; el
pericarpio, la testa y el perispermo son por completo de origen mater
no ademds de que el aporte de nutrientes a toda la didspora corre a
cargo Gnicamente por parte de la madre (Harper et al., 1970). Cuando
las caracteristicas de la germinacidn de una semilla se fijan durante
el transcurso de su desarrollo, es generalmente la planta materna la
que controla el comportamiento de la germinacién de sus descendientes
proporcionando cubiertas gue regulan el desarrollo del embrién

(Silvertown, 1984), asi como el alimento para las semillas, Aunque
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también se han encontrado efectos paternos importantes (Kiesselbach,
1926 y 1946; en Harper et al., 1970).

Gutterman (1974, 1975, 1982, 1992) ha investigado de manera muy
intensa la influencia de las condiciones ambientales bajo las cuales
se desarrollan y maduran las semillas con su respuesta en germina-
cién. Diferentes ambientes llevan a la produccién de semillas con di
ferente germinacién. Reporta que los factores que se sabe tienen in-
fluencia en la germinacién de la semilla en maduracién son los si~

& luz, altitud, presen-

£

guientes: temperatura, fotopericdo, calidad
cia de hormonas y posicién de la semillas en la inflorescencia o en
el fruto. Las maneras en las que estos factores ejercen su influen-
cia son muy variadas. Pueden tener un efecto en el tamafio y peso de
la semilla, pueden cambiar las caracteristicas que presentan las cu-
biertas y también el contenido hormonal. En ecxperimentos que realizé
para evaluar la influencia del fotoperiodo en la germinacién, encon~
tré que la influencia de este factor sobre los atributos de las semi-
llas se ejerce durante los Gltimos 8 dias de la maduracién.

Las condiciones de humedad y nutrientes influyen también en 1=
produecisn Ge semillas y sus caracteristicas (Karssen & Hilhorst,
1992). Para el caso de la vegetacidén de dunas costeras, algunos autg
res (e.g. Ranwell, 1972; Boorman, 1982;) han cnfatizado que la defi~-
ciencia de nutrientes es la causa primaria de la baja productividad y
los tamafioc paguehos de las plantas. Sin embargo, la cantidacd de nu-
trientes puede variar dependiendo de la estacionalidad. Existen é&po-
cas del afio en las que llegan a la playa cantidades considerables de
detritus, gque consisten en plantas muertas, cangrejos, peces e insec-

tos, que se depositan por la accién de las olas, esto crea microsi-
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tios ricos en nutrientes. Una semilla que germine en la vecindad de
uno de estos micrositios, tiene mayor probabilidad de llegar a esta-
blecerse (Hawke & Maun, 1988}).

Moore & Keddy (1988) estudiaron la germinacién de 24 especies
gue crecen a la orilla de los lagos. Reportan que el tipo de sustra-
to (arena o suelo orgénico), asi como el contenido de materia org&ni-
ca en este, puede influenciar la germinacién de varias especies lo
cual relacionan con la capacidad de establecimiento.

Una planta adulta puede aprovechar un micrositio rico en nutrien
tes para crecer y reproducirse, lo que adenis probablemente influye a
sus semillas y las caracteristicas de estas.

Aunque existen muchos ejemplos de los efectos de las condiciones
de crecimiento de las plantas progenitoras en la germinacién, se ha
hecho poco trabajo para determinar las consecuencias ecolégicas para
las semillas involucradas. Para poder determinar si las diferencias
en latencia observadas tienen un significado adaptative se requiere
de un monitoreo, en condiciones naturales, del destino de las semi-
llas producidas bajo diferentes condiciones parentales (Fenner,
1a85) .
Distintas estrategias de germinacién pueden ser exitosas en los
habitats inestables de las dunas. Schat (1983) estudié la germi-
nacién de tres especies pioneras de dunas costeras, y su respuesta a
varias condicicnes relacionadas con su ambiente. Los resultados que
obtuvo muestran que la germinacién de un grupo bajo determinadas con-
diciones fue o rapida y completa o totalmente inhibida. En otros ca-
s0s se ha observado una germinacién espaciada, la germinacién simultg

nea es ecolSgicamente desventajosa, (sobre todo en las anuales) pues-
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to que un grupo de pléntulas que germinan simulténeamente puede ser
destruido completamente por alguna catastrofe ambienﬁal (salisbury,
1929 en Pemadasa & Lovell, 1975). Una gran variacién en la latencia
puede asegurar que por lo menos parte de la poblaciédn germine dentro
de un rango de las condiciones cambiantes del medio (Farmer & Hall,
1970) .

En varias especies anuales de la zona cercana a la linea de ma~-
reas, se ha observado que una estrategia adaptativa en la germinacién
es que ésta ocurre en el momento en el que se evade el periodo de ma-
yor inestabilidad ambiental (Ignaciuk & Lee, 1980). La estructura de
las plantas caracteristicas de los sistemas de dunas, refleja tanto
respuestas evolutivas a largo plazo a los factores ambientales, como
respuestas plésticas a corto plazo a las condiciones locales del me-
dio (Ehrenfeld, 1990).

La respuesta germinativa de las semillas de una misma planta es-
t4 a menudo relacionada con la posicién de la semilla dentro de la in
florescencia. En algunos casos la planta puede producir, en distin-
tos sitios de la inflorescencia dos o méds tipos distintos de semillas
que difieren entre si por la forma, tamafio y color, asi como en sus
requerimientos para la germinacién. Este fenémeno estd particularmen
te bien desarrollado en las familias Compositae, Chenopcdiaceae y Gra
mineae (Harper et al., 1970; Silvertown, 1984; Fenner, 1985).

Muchas compuestas tienen dos tipos de flores relacionados con la
posicién que ocupan dentro de la cabezuela: las flores del disco que
se encuentran en el centro del receptdculo y las flores de la perife-
ria gue estén en el perimetro del receptdculo. Estas flores preducen

dos tipos de aquenios que difieren en forma y tamafio. La estructura
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de la cabezuela es lo que lleva a la diversificacién de las flores y
las semillas que nacen de estas. Silvertown (1984) relaciona las di-
ferencias en las sem‘llas observadas para varias especies de la fami-
lia Compositae, ademd&s de con la posicién en la cabezuela, con el
tiempo relativo de antesis dentro de ésta.

Son muchos los ejemplos dentro de la familia Compositae para los
que se ha descrito y experimentado en torno al heteromorfisme. A cop
tinuacién se revisar&n brevemente algunos de ellos.

En el género Dimorphotheca, los aquenios mds grandes son produ-
cidos por las flores del centro y los mas pequefios por las flores de
la periferia. En cambio en el género Synedella ocurre al contrario;
las flores del centro producen los aquenios mds pequefios mientras que
las de la periferia los mis grandes (Salisbury, 1942 en Harper et
al., 1%70).

Ootro ejemplo de diversificacién debida a la posicién en la cabe-
zuela ocurre en la compuesta Hypochoeris gabra (Baker & O‘’dowd,
1982), una herb&cea anual. Esta especie no tiene una diferenciacién
floral dentro de la cabezuela, pero si produce dos tipos de aquenio
relacionados con su posicién en el receptdculo. El nGmero y la pro-
porcién de aquenios producidos cambia dependiendo de la densidad a la
que se desarrollan y crecen las plantas progenitoras (a baja densidad
el namero de aquenios por cabezuela es de 10 a 78 y a alta densidad
es de 1 a 62 aguenios). Los aquenios no difieren en la germinacién
en diferentes termoperiodos y condiciones de luz y obscuridad, y tam-
poco existe una diferente capacidad competitiva de las plantas que
producen; sin embargo hay diferencias importantes en el potencial de

dispersién de cada tipo de aquenio, tanto en dispersién por viento co

16



mo por animales. La dispersién de semillas es la manera como las
plantas escapan en el espacio hacia nuevos sitios donde germinar,
mientras que la latencia representa un escape en el tiempo en espera
de las condiciones adecuadas para la germinacién y el establecimiento
{Venable & Lawior, 1980) .

Un caso interesante es el girasol (Helianthus annuus) en el que

existe una respuesta del tamafic de semillas a la densidad. En plan-

‘tas cultivadas se han observado cambios hasta de 6 drdenes de magni-
tud; mientras que en plantas silvestres, muy diferentes densidades
musstran diferencias en peso de escasos 1.25 O6rdenes de magnitud
(Harper et al., 1970).

Otra compuesta, Heterosperma pinnatum, produce aquenios hetero-
mérficos. Por un lado estd&n los aquenios periféricos los cuales son
c6ncavos, dorsalmente comprimidos, planos con un a}a delgada. Por el
otro, estdn los centrales que son largos y delgados con dos (en oca-
siones tres o una) aristas en forma retrorsa. Ademds existe todo un
gradiente entre ambos (Morales, 1986). Las variaciones morfolégicas
de los aquenios no estin determinadas por flores de diferente tipo.
La proporcidén que se produce e lcs distirlos agquenios es variable
geograficamente, lo mismo que el "&xito relativo" de su progenie, lo
cual tiene importantes consecuencias ecoldgicas para esta especie.
Se ﬁa observado una respuesta diferencial de la germinacién en condi-
ciones de luz y obscuridad dependientc de la posicion del aquenio en
la cabezuela. Los aquenios centrales germinaron en condiciones de
obscuridad (23%), mientras que los aquenios periféricos no germinaron
en obscuridad. Esto se relacioné con una pérdida posterior de 1la

latencia en las semillas periféricas (Venable et al, 1987).

17



corkidi et al. (1990) investigaron la capacidad de germinacién
de los diferentes tipos de aquenios gue produce Bidens odorata y en-
contraron que las semillas peguefias (< 4mm) tienen mayores requeri-
mientos para romper la latencia que las semillas mds grandes .{(> 7mnm).
Adem&s, el porcentaje final de germinacién, asi como la velocidad de
germinacién, se incrementan en las semillas mas largas.

La especie anual Heterotheca latifolia presenta también marcadas
diferencias en el desempefio de los aquenios provenientes del centro y
los de la periferia. Los aquenios del centro presentan un papus bien
desarrollado para la disparsi€n por viento, tienen un pericarpo delga
do y el embridén es m&s pesado, cuando estln frescos presentan una geg
minacién completa y rapida. En cambio los aquenios de la periferia
carecen de papus, su embrién es mas ligero, presentan germinacién re-
tardada, fraccionaria y que se ve afectada por la obscuridad y el en-
terramiento (Venable & Levin, 198Sa). También existen diferencias
respecto a su viabilidad en el bance de semillas y la sobrevivencia
de plantulas en condiciones naturales (Venable & Levin, 1685b). Ade-
mAs las pléntulas provenientes de los distintos tipos de aguenios mog
traron grandes diferencias en su desempefio cuando erecizron en distip
toc tratamientos experimentales relacionados con la disponibilidad de
agua (Venable & Levin, 1985¢).

' La Jongitud de las semillas de algunas especies de la familia
compositae es una buena medida del tamafio del embrién ya gue la mayo-
ria dc las compuestas carecen de endospermo (Heywood, 1985). otros
géneros para los que se ha reportado variacién en este sentido, son:

Calendula, Crepis y Gymnarrhena (Harper, 1977).
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Las poblaciones gue presentan la capacidad de producir dos o mis

. tipos de semillas con diferentes comportamientos en respuesta del am-

biente pueden aumentar, por este mecanismo, la sobrevivencia y creci-
miento de sus plantulas (Wulff, 1973).

El tamafio de las semillas dentro de una misma especie es una ca-
racteristica que se ha asociado mucho con patrones de germinacién. En
la gran mayoria de las especies reportadas las semillas consideradas
*grandes” germinan mads r&pido que las pequeflas (Wulff, 1973; Jianhua
& Maun, 1990) y en general tienen requerimientos menos estrictos para
germinar (Ceorkidi et ai., 1990). Symonides (1978) encontrdé en tres
especies de dunas que las semillas pequefias germinan de uno a dos
dias antes gque semillas grandes, pero estas Gltimas alcanzan porcenta
jes de germinacién mayores.

La relacién entre las semillas de distinto tamafio y el crecimiepn
to de las plantas gue estas producen ha sido muy estudiada sobre todo
en el campo de la agricultura. En general las semillas mds grandes
producen pldntulas mayores que las de las semillas pequefias (Wulff,
1973; Symonides, 1978). Estas diferencias ademds se han relacionado
con la capacidad de emerger durante el enterranisitu y con la sobrevi
vencia. Se han observado distintos patrones. Por ejemple, algunos
estudios reportan que las semillas m&s grandes producen plantulas cop
petitivamente superiores incluso hasta la madurez. En otros estudios
se concluye que la ventaja durante el crecimianto temprano de las
plantas provenientes de semillas grandes se pierde con el paso del
tiempo (Stanton, 1984}). Se ha reportado también la existencia de
fluctuaciones en la tasa de crecimiento a lo largo del tiempo

(Jianhua & Maun 1990).
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Las semillas pequefias presentan una capacidad de dispersién ma-
yor (Stergois, 1976; Stanton, 1984). Stanton (1984) sugirié que el
tamafio de las semillas estd sujeto a presiones de selecci6én conflic~
tivas, y que el balance entre ambas dependeri de las condiciones lo-
cales, es decir, de si es mayor ventaja la dispersién a “larga" dis-
tancia o el mayor tamafio para el establecimiento. Para entender el
impacto ecolégico que tiene la variacién intraespecifica del tamafio
de las semillas y/o de la germinacién gque presentsn cn las poblacio-
nes silvestres, se debe trabajar en ambientes que sean muy semejantes
a las condiciones naturales de crecimiento o también con transplantas
reciprocos. Esto permite relacionar las respuestas observadas con la
distribucién de la especie, asi como estimar el valor aéaptativo de

dichas repuestas.
1.3. Ciclo de vida y establecimiento.

El ciclo de vida de un organismo comprende el paso por diferen-
tes etapas que ocurrén desde el momento en que nace hasta su muerte.
Fn las plantas superiores el ciclo de vida presenta los estadios gue
se muestraﬁ en la Figura 1.

El inicio, duracién y rasgos particulares de cada ctapa del ci-
clo de vida de los diferentes grupos de organismos, en relacién con
las caracteristlicas de su ambiente, es lo que comprende el estudio de
las historias de vida.

La importancia de los diferentes factores ambientales depende en
como influyen estos en la fisiologia, sqbrevivencia y reproduccién de
los individuos. Cada ambiente plantea diversos problemas a los orga-

nismos, siendo la "solucién" a los mismos una estrategia adaptativa,
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Cigoto .

Desarrallo
{a exponsas de la madre)
Semilla —
Latencla
Germinacién ——
Cracimiento vegetativo
con matarial de reasrva
Crecimliento vegatative
con asimitaclen Independionte
inicio —
de la
reprcduccm" Aumenlo en la
produccidn de semillas
Maxima producclén
Benescencla
Fin de la —
reproduccion
Vida poskreproductiva
Muerte —

Figura 1. Ciclo de vida idealizado de una planta superior (modificado
de Harper, 1977).

es decir, un conjunto de adaptaciones en el ciclo de vida gue llevan
al maximo la probabilidad de que los organismos sobrevivan y dejen
descendientes (Morales, 1988).

Cada individuo, cada poblacién y cada especie tiene su propia y
tnica estrategia de historia de vida. Dentro de esta multiplicidad
se pueden observar determinados patrones, gue generalmente responden
a compromisos en la asignacién de la energfa total con la que cuentan
para los distintos aspectos del ciclo de vida (Begon & Mortimer,

1986) .
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Un individuo que dedica gran cantidad de su energia a un aspecto
de su estrategia de vida, lo hace a expensas de algln otro aspecto.
En situaciones donde los recursos son limitados, es claro que cuando
un individuo incrementa su esfuerzo reproductivo, disminuye su proba-
bilidad de sobrevivencia y/o su tasa de crecimiento, y por lo tanto
su potencial de reproduccién futura decrece (Begon & Mortimer, 1986).

Los aspectos m&s importantes del ciclo de vida incluyen la longe
vidad, la edad a la primera reproduccidén, el nimero ‘de descendientes
por evento reproductivo y su tamafio, el nGmero de eventos reproduc-
tivos y la cantidad de energia que se invierte en ellos. Algunos de
ellos éueden estudiarse mediante la elaboracién de tablas de vida.

Con la obtencidén de una tabla de vida se puede determinar la mor
talidad y fecundidad especificas de las distintas etapas del ciclo de
vida. Para realizar una tabla de vida se requiere sequir el destino
de un grupo de individuos, todos nacidos durante el mismo intervalo
de tiempo, a los que se les llama una cochorte, desde su nacimient6
hasta su muerte.

En cada etapa del ciclo de vida los individuos tienen distinta
probabilidad de pasar a la siguisnte; L2 ctopz R&s vuluerable en el
ciclo de vida de muchas plantas es en el estadio de plantula (Harper,
1977). Las plantulas recién germinadas son muy vulnerables a los di-
ferentes factores del medio. En los ambientes de dunas la erosién y
la acumulacién de arena son eventos que pueden devastar poblaciones
completas de pléntulas (Maze & Whalley, 1992). Ademds, en general en
esta etapa las condiciones de salinidad o sequia afectan mls al indi-

viduo.
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Otro aspecto importante de las historias de vida es el estudio
de la temporalidad de los eventos biodlégicos y su relacién con los
cambios del ambiente bidtico y abidtico, es decir el estudio de la feg
nologia. Este se puede realizar a varios niveles: comunidad, espe-
cie, poblacién individuo (Lieth, 1974). En el presente estudio nos
interesa conocer la variabilidad presentada, en el tiempo de inicio y
duracidn, de los procesos biolégicos entre distintos individuos.

La importancia gue puedan tener las diferencias temporales en la
fenologia de distintos individuos, la relacién entre 21 tamafio de la
semilla y el tamafio de la plantula o alguna otra caracteristica impoxr
tante para el desarrollo futuro de una poblacién viable, es un aspec-
to relevante de estudiar para ubicar la germinacién y su ocurrencia

temporal dentro de las historias de vida.
31.4. Descripeidn e importancia de las dunas costeras.

Los sistemas de dunas han sido recénocidos desde los inicios de
la ecologia como ambientes propicios para tratar de entender la dina-
mica de 1a vegetacién. Henry Cowles (1899) plantea que las dunas de
arena son un sitio favorable para la investigacién ecolégica debido a
la ausencia, en términos relativos, de la complejidad de problemas
que acarrea la presencia de la vegetacién previa: ".. el avance de
las dunas hace gue todas las cosas sean nuevas. Enterrando el pasado
la duna ofrece a la vida de las plantas un mundo por conguistar, suje
to casi completamente a las condiciones fisicas existentes" (Cowles,
1889 pag. 96). Se ha valorado también la importancia de factores big

ticos, tales como las interacciones de competencia y depredacién, pa-
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ra la dinimica de la vegetacién en las dunas (Zeevalking & Fresco,
1977) .

Las dunas costeras son grandes acumulaciones de arena cuya for-
ma, tamaflo y orientacién esté&n en funcién de la velocidad y direccién
del viento dominante, del tamafio de las particulas de arena y de la
zona en la que se encuentran (Moreno-Casasola, 1982). Como su nombre
lo indica son formaciones que bordean la costa y las principales dife
rencias con las dunas desérticas son la presencia de una cobertura ve
getal de densidad variable (Paskoff, 1989) y la influencia de 1las
olas al dar forma a la playa, ya que reabastecen las fuentes de sedi~-
mento y limitan o favorecen el crecimiento de las primeras dunas.
Las dunas se pueden formar en casi cualquier zona clim&tica y presen-
tan desde formas pequefias y efimeras hasta formaciones masivas y per-~
sistentes. Las dunas pueden ganar o perder material o bien mantener
un volumen constante. En general, el potencial de mantenerse se in-
crementa con el volumen de la duna (Carter et al., 1990).

Lzz clasificaciones de las dunas se basan principalmente en su
origen, es decir, si se forman de la playa (dunas primarias) o de la
erosién de dunas primarias (dunas secundarias), en la cantidad de co-
bertura vegetal que presentan, en sus formas y en el tipo de sustrato
(Davies, 1973; Chapman, 1§76).

Se pueden encontrar dunas fijas o mbéviles y las més estables
usualmente esté&n fijadas por la vegetacién. La divisién gque existe
entre las dunas estabilizadas y las dunas méviles es muy tenue y en
muchos sistemas se encuentran gradaciones de una forma a otra. EH

ocasiones esto es resultado de la actividad humana. A menudo se pue-
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de observar un mosaico muy complejo de formas fijas y méviles sobre
&reas relativamente pequefias (Carter et al., 1990).

Las interacciones morfodindmicas en las dunas no estén bien en-
tendidas debido, en parte, a gque el relieve caético de muchas dunas
costeras desafia la simple descripcién. La respuesta de la super-
ficie de la duna a un viento turbulento es dificil de predecir més
allsd de las formas bisicas de las dunas en dos o tres dimensiones.
El flujo del viento sobre un relieve complejo y mdévil puede resultar
en un paisaje estocistico no determinado (Carter et al., 1990).

El interés en el estudio de la vegetaciétn de dunas costeras sur-
ge del hecho de que las plantas que crecen ahi estén sujetas a condi-~
ciones fisicas extremas provocadas por la aspersién sﬁlina, las ma-
reas altas y la exposicién al agua salada, el movimiento de arena y
la carencia de nutrientes debido a la pobreza de los suelos. Incluso
algunos factores pueden actuar sobre la vegetacién de manera ambiva-
lente, la aspersidn salina por ejemplo, es fuente de estrés y mortalji
dad por un 1l or el otro es considerada una fuente primaria de
nutrientes. La combinacién de todos estos factores separa a la vege-
tacién costera de otros tipos de vegetacién (Ehrenfeld, 1990).

Las dunas costeras pueden ser caracterizadas con base en zonas
blotopogr&ficas. Desde el mar hacia tierra adentro, estas son: zona
de playa, duna frontal (sinénimo de embrionaria y duna litoral) y prji
mer corddn de dunas. Ademéds, dependiendo de la extensién y compleji-
dad del sistema, se pueden encontrar hondonadas hGmedas y secas, asi
como dunas con diferente cantidad de cobertura vegetal, que pueden rg

conocerse como dunas méviles, semimdviles y dunas estabilizadas
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(Ranwell, 1958). Muchos gradientes ambientales estdn asociados con
esta variacién fisiografica (Figura 2).
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Figura 2. Relieve de las dunas costeras y gradientes ambientales
asociados. (Modificado de Carter, 1988)
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Descripcién de las dunas costeras.
i) La zona de playa.

La playa comprende la parte de sustrato arenoso que va de la 1i-
nea de mareas media hasta la duna frontal o, en ausencia de la duna
embrionaria, hasta la parte tierra adentro méds lejana a la que llegan
las olas durante una tormenta (Barbour, 1990).

Las comunidades gue habitan en la linea de playa muestran una
marcada heterogeneidad espacial y temporal. La primera resulta en
gran parte por la distribucién desigual de la materia orgénica (de-
tritus) sobre la playa y la segunda se debe a la inestabilidad del
hdbitat (Ignaciuk & Lee, 1980) y a los cambios estacionales.

El estrés ambiental en las playas es causado por varios factores
que han sido estudiados por diferentes autores. Barbour (1990} incly
ye los siguientes: la aspersién salina, el movimiento de sustrato
(enterramient‘o y desenterramiento), deficiencia de nutrientes (parti-
cularmente N, P y K [Hawke & Maun, 1988]), sequia (superficie arenosa
seca y poca capa.:idad de retencién del agua bajo la superficie), vien

tos fuertes (lus cuales acairean I

ccfo saling y arena, @
crear una capa superficial muy delgada que incrementa la evapotrans-
piracién), y por Gltimo perturbaciones estocisticas temporales. La
distribucién de las especies estd muy relacionados con los gradientes

de algunos de estos factores.

ii) La duna embrionaria.

Las dunas embrionarias se forman por la acumulacién de arena a
R lo largo de la orilla de la playa debido a los efectos del estableci-
miento de la vegetacién pionera la cual que ocupa el limite maximo

donde llegan las clas (Carter, 1988).
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La zona de playa y el primer cordén de dunas conforman parte del
sistema activo del litoral. Ambas zonas mantienen una relacién bas-
tante estrecha debida al intercambio de arena y materia orgénica en-

tre ellas (MacLachlan, 1990).

iii) Dunas méviles y semimdviles.

Las dunas wmdviles se caracterizan por presentar una cubierta ve-
getal muy escasa, por lo que el movimiento de arena es frecuente y
conrtituye una fuente importaontc de perturbacidn.  En las dunas semi-
méviles la cobertura vegetal es relativamente mayor, por lo que el
movimiento del sustratec es moderado. El ndmero de especies que se
establecen en este microambiente es ligeramente mayor que en las zo-
nas méviles (Davies, 1973; Moreno-casasola, et al. 1982; Valverde,
1992). Es en estas zonas de los sistemas de dunas donde se enfccaren
muchos de los primeros estudios de 1la ecologia de la vegetacién

(Ranwell, 1972).

iv) Zona estabilizada.
¥e una parte do lac Qunds &n 1a gue la coberiura vegetal es
abundante y densa, el porcentaje de arena descubierta es minimo y el
movimiento del sustrato es pré&cticamente nulc. En general en estos
ambientes se establece un ndmero considerable de especies (Ranwell,
1972; Davies, 1973; Morenc-caszasola, et al. 1882; Valverde 1552).
Otros de los ambientes gque se encuentran en sistemas de dunas
son las hondonadas, hundimientos entre los bordes de las dunas donde
el nivel del manto fredtico se aproxima a la superficie de arena

(Ranwell, 1958, 1972). Estas hondonadas se pueden diferenciar en hop

donadas htmedas, hondonzias inundables y hondonadas secas dependiendo
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de las fluctuaciones estacionales del manto freitico y las especies
que presentan.

Las distintas zonas de los sistemas de dunas tienen una influen-
cia diferencial de los factores fisicos y biéticos; por esta razén
las distribuciones de las especies no son homogéneas en todo el sis-
tema. Hay especies caracteristicas de una determinada zona que no se
distribuyen en otra zona, aunque ambas se encuentren relativamente
cerca.

Las plantas gque habitan en la zona de playa, conocidas como es-~
pecies pioneras, presentan sindromes en su forma de crecimiento, demo
grafia y atributos fisiolégicos que les permiten colonizar y reprodu-
cirse en estos ambientes. La mayoria de los taxa presentan las si-
guientes caracteristicas: crecimiento postrado, forma de vida herba-
cea, suelen ser dicotiledéneas tolerantes al estré&s, perennes, con
raiz central y hojas amplias enteras de textura mésica. Otro sindro-
me comGn incluye monocotiledéneas perennes de crecimiento erecto,
raices fibrosas, hojas tipicas de pastos, alta produccién de rizomas
y crecimiento vegetativo muy importante. Sindromes con menos repre-
sentantes incluyen hierbas anuales y arbustos con gran variedad de
caracteristicas de la hojas. El valor adaptativo de estos sindrones
es aln objeto de estudio (Barbour, 1990).

Ehrenfeld (1990) llevé a cabo una amplia revisién de los traba~
jos que se han centrado en el estudio de la dindmica de la vegeta-
cién de las islas de barrera, que en su mayoria incluyen ambientes de
dunas costeras. A partir de esto propone algunas generalizaciones,
en las que pueden basarse investigaciones futuras, acerca de las adap

taciones que distinguen a las plantas que ocupan los ambientes de pla
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ya y de las primeras dunas: (1) habilidad de utilizar agua de mar pa-
ra la dispersién de semillas, (2) tolerancia -y en algunos casos es-
timulacién- de la germinacién y el crecimiento por la exposicién al
agua salada, (3) adaptaciones para sobrevivir al enterramiento por la
arena, tales como el tener semillas grandes, crecimiento profundo de
raices y capacidad de elongacién con la acumulacién de arena, (4) for
mas de crecimiento que minimicen la acumulacién de sal, y (5) un alto
grado de plasticidad fenotipica, m&s que diferenciacién genética en-
tre poblac;ones. Estas adaptaciones no necesariamente deben presen-
tarse todas en una sola especie y algunas especies pueden tener sola-
mente algunas de ellas, el nGmero de adaptaciones que presenta cada
especie depende de 1la especie en particular y se relacionan con su
rango de distribucién. Por ejemplo en las zonas inestables de los
sistemas de dunas, un incremento en el tamafio de la semilla puede ser
muy ventajoso para permitixr la emergencia de plantulas después del ep
terramiento de arena (Weller, 1989) pero también puede limitar la dis
pereién an agua de mar, Las plantas aque se distribuyen en estas zo-
nas y que presentan tolerancia al enterramiento incluyen dos caracte-
risticas bdsicas: sobrevivencia en la obscuridad y crecimiento en reg
puesta a la acumacién de arena (Sykes & Wilson, 1990) y quiz& también
se favorece el crecimiento clonal.

La distribucién de las plantas que habitan los sistemas de dunas
bajo determinadas condiciones climiticas depende de las condiciones
particulares del sistema, ya que estas pueden ser muy heterogéneas.
Aunque las condiciones fisicas sean relativamente uniformes en un si-
tio, las oportunidades para el reclutamiento, el crecimiento, la so-

brevivencia y la reproduccién pueden variar mucho espacialmente den-
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tro de una escala pequefia. Esto es un reflejo de la variaci6én en la
intensidad de las interacciones biolégicas, la disponibilidad de re-
cursos y las condiciones microcliméticas.

Los sistemas de dunas que se encuentran en las costas del Golfo
de México presentan complejidad topogr&fica y ecolégica muy diversa.
En ellos puede encontrarse gran variacién en factores come la hume-
dad, la salinidad, la temperatura y el movimiento de arena. Estas
variaciones en las condiciones fisicas provocan a su vez diversidad
en la composicién floristica dando lugar a un mosaico de microambien-
tes con rasgos particulares (Moreno-Casasola, 1985).

Dentro de las dunas del Golfo de México se encuentran especies
con una distribucién muy amplia. Hay tambien especies cuya distribu-
cidn no es especifica de estos sistemas de dunas pero se han desarro-
llado en ellos alcanzado una abundancia considerable. Un tercer gru-
po de especies son aquellas que se encuentran restringidas a ciertas
zonas, por ejemplo la zona de playa o de pioneras y la zona mévil

(Moreno~Casasola, 1985). Estas dos Gltimas zonas de los sistemas de

cms sSc o ha ai rocontan gran variacidn estacional en 1la
distribucidén e intensidad de ciertos factares fisicos, ya que estén
sometidas a cambios periédicos de 1la linea de mareas, la profundidad
del manto fre&tico, la salinidad aérea y el movimiento de arena prin-
cipalmante. Una de las especies que caracteriza la zona de plava vy
las dunas moéviles y semiméviles es Palafoxia lindenili Gray (Turner &
Morris, 1976; Moreno-Casasola, 1986 y 1988).

Palafoxia lindenii (Compositae) junto con chamaecrista chamaecris
toides (Leguminosae), es considerada como una pionera capaz de ini-

ciar el proceso de estabilizacidén de las dunas., Adem&s una vez esta-
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blecida en ellas favorece la entrada de otras especies y por lo mismo
su participacién es importante en proceso de sucesién_ (Moreno-
casasola, 1986). En esta especie se ha observado gran variacién en
la germinacién, esta variacién no se ha asociado con ninguna caracte-~
ristica de sus semillas sino con el tiempo mantenidas en almacenamiep
to (Valverde 1988). El propdsito de este trabajo fue relacionar la
germinacién con diferentes caracteristicas de las semillas que pudie-
ran influir en la respuesta observada. También se considerd necesa-
rio explorar el crecimiento de pléntulas, su establecimiento en el

campo y algunos aspectos de la fenologia de la especie.
1.5, Objetivos.

1.5.1, Objetivos Generales.

Los objetivos generales de este trabajo son los siguientes:

1. Corroborar la existencia de heteromorfismo en

1ar semillas de Palafoxiz lindenid.

2. Explorar la respuesta en patrones de germinacién
con las variables utilizadas para

describir el heteromorfismo.
3. Describir algunos aspectos de fenologia y establecimiento

de plantulas en el campo, que permitan entender

la ecologia de la especie.

32



1.5.2. Objetivos Particulares.

Los objetivos particulares que guiaron la realizacién de las dis

tintas pruebas, experimentos y registro de datos son los siguientes:

1.

Describir la variacién en tamafos de las semillas de Palafoxia

lindenii.

Explorar la variacién temporal (a lo largo del afio) y espacial
{(entre ambientes y localidades) en la produccién de semillas con

relacién a su tamafio.

Describir la relacién entre algunas caracteristicas de las semi-
llas como posicién en la cabezuela, estado de madurez, provenien-

cia y longitud con sus patrones de germinacién.

Explorar la relacidén entre la longitud de las semillas y el cre-~

cimiento de pléantulas.

Evaluar el efecto que tienen el suministro de agua y nutrientes a
la planta progenitora sobre la produccién de semillas heteromér-

ficas, sus caracteristicas y su respuesta germinativa.
Describir la fenologia floral de Palafoxia lindenii.

Describir algunos aspectos del ciclo de vida de Palafoxla
lindenii, relevantes para entender sus patrones  de distribucién y
abundancia. En particular se exploran el establecimiento, la sobre
vivencia, el crecimiento y el inicio de la etapa reproductiva en

condiciones naturales.
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2. DESCRIPCION DE LA EBPECIE.

Palafoxia lindenii Gray es una de las especies caracteristicas
de la zona de pioneras que comprende la playa, el primer cordén de dy
nas y las zonas méviles (Moreno-Casasola, 1986, 1988). Es una planta
arbustiva de la familia Compositae cuya distribucién se limita a las
costas del estado de Veracruz (Turner & Morris, 1976; Moreno~Casaso-
la, 1985).

Palafoxia lindenii es una planta perenne que produce rizomas que
enraizan en la arena a partir de los nodos. Su tallo tiene una base
persistente y lefiosa, se ramifica espaciosamente y crece de erecto a
suberecto. Las hojas son enteras, opuestas, simples en la base y ten
diendo a alternadas hacia arriba, en la mitad del tallo son oblongo-
lanceoladas y luego elipticas angostas; son puberulentas en ambas su-
perficies, el &pice va de agudo a redondeado Yy los peciolos miden de
siete a diez centimetros de largo (Turner & Morris, 1976).

La planta produce inflorescencias corimbosas con tres a diez ca-
bezuelas, y cada cabezuela produce de 16 a 32 florecitas. Las flores
Az 1z inflcorssceancia son blancuicas, Y se abren dentro de la cabezue-
la primero las de la periferia y poco después las del centro. Todas
las flores son tubulares regulares y no presentan ligqula. La Figura
3 muestra un esquema de esta especie.

Los aguenios son obpiramidales, glabros o casi glabros, Hiden
de 5 a 7 mm de longitud, presentan un papus con ocho a doce escamas
lanceoladas. El nimero cromosémico es de 11 (Turner & Morris, 1976).

En El1 Morro de la Mancha Palafoxia lindenii florece y fructifica
a lo largo de todo el afio aungue con un ligero pico de fructificacién

en el otofio (Castillo & Carabias, 1982).
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Figura 3. Palafoxia lindenii tomada de Turner & Morris, 1976.

La importancia de esta especie para los sistemas de dunas radica
‘en que es una planta colonizadora que se establece en ambientes es-
tresantes y muy dinidmicos como la playa y las dunas méviles y semi-
mé&viles.

Estudios realizados sobre la germinacién de P. lindenii (Valver-
de, 1988) muestran gue esta especie presenta respuestas germinativas
muy variables: su porcentaje de germinacién, asi como su velocidad de
germinacién, se ven afectadas por varios factores como.son luz/obscu-
ridad, temperatura, salinidad, presencia de nitratos, profundidad de

siembra y tiempo de almacenaje. Con respecto a la temperatura, se en
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contré que el porcentaje mas alto de germinaciédn ocurre con una fluc-
tuacién de la temperatura de entre 10 y 12 grados mientras que la ger
minacién a temperaturas constantes es muy baja. El mayor porcentaje
de germinacién se encontré con un termoperiodo de 20°9-329C. Con res-
pecto a la luz, Valverde (1988) encontrd que la especie tiene un fotg
blastismo positivo cuando son semillas de cinco meses de almacenamiepn
to, pero este patrdn no se mantiene en semillas mis viejas. La ger-
minacidén se ve afectada por el enterramiento de arena de manera pro-
porcional a la profundidad de siembra. Distintas concentraciones de
salinidad y de nitratos afectan negativamente la respuesta germinati-
va. La mayoria de las diferencias encontradas ocurren en el porcenta
taje final de germinacién y no en la velocidad. En general la respueg
ta se relaciona con el tiempo de almacenamiento de las semillas, ya
que al hacer este m&s largo se incrementa tanto la velocidad como el
porcentaje ;inal de germinacién, pero posteriormente vuelven a dismi-
nuir con semillas de més edad.

Se concluye de lo anterior gque esta.especie no presenta un pa-
trén de respuesta germinativa claro y se puede resaltar que en muchos
de los experimentos realizados tanto el porcentaie da garminanién co-
mo la velocidad de germingcién de los lotes testigos varian considera
blemente.

En este trabajo se busca relacionar la germinacién con caracteris
ticas de las semillas que puedan influir en la respuesta observada.
También se considerdé necesario explorar la germinacién de las semi-
llas recién colectadas, el crecimiento de pléntulas, el establecimiep
to de plantulas en el campo y algunos sapectos de la fenologia de la

especie.
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3. ZONA DE ESTUDIO.

El trabajo de campo se llevé a cabo principalmente en la Esta-~
cién de Biologia El Morro de la Mancha del Instituto de Ecologia A.C.
(referida de aqui en adelante como El Morro). La estacién se encuen-
tra sobre la costa del Golfo de México a los 96° 22740’ de longitud
oeste y 19° 36’ de latitud norte, 30 km al noroeste de Ciudad Cardel,
Veracruz (Novelo, 1978). El trabajo de colectas se llevé a cabo en
tres localidades cercanas ademis de El Morro, la ubicacifn s& muegtrs
en la Figura 4.

En El Morro existe un sistema de dunas conformado por una zona
de pioneras a la orilla de la playa y por un conjunto de dunas en la
parte posterior. La zona de pioneras presenta un cordén de dunas ba-
jas (1 a 2.5 m) y angostas longitudinal a la playa, y una zona plana
ubicada sobre la misma playa. Parte de esta zona recibe la influen-
cia de las mareas mAs altas (Moreno-Casasola et al., 1982). Las du~
nas internas son parabélicas con una orientacién aproximada de N~NE.
El viento dominante proviene del nhorte y es el responsable de la
orientacién v el movimisntc d& las dunas (Moreno-Casasola, 1982).

El tipo de clima que presenta la regién es c&lido subhGmedo con

lluvias en verano (Aw,) . Las temperaturas promedio méxima y minima
anuales son respectivamente de 349 y 16°cC. La temperatura media
anual fluctfia entre leos 22° y los 269cC, La precipitacién oscila

entre 1200 y 1500 mm anuales (Gémez-Pompa et al., 1972 en Moreno-
Casasola, 1982).

La distribucién anual de la precipitacién determina fuertemente
las caracteristicas climiticas de la regién (Castille & Carabias,

1982; Valverde, 1992). El mes de mayor precipitacién es variable afio
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£3 Rango de Distribucion :
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Figura 4. Rango de distribucién de Palafoxia lindenii y ubicacién de
las localidades de colecta (estrellas) y sitio e estudio (flecha).

con afio, siendo los mis frecuentes junio y septiembre. Alrededor del
86% de la precipitacién anual se presenta en vcrans. Durante parte
del otofic y el invierno llegan masas de aire polar a gran velocidad
que causan movimiento de arena y mareas altas; estos fenémenos son
bastante comunes en esta época y se conocen en la regién como "nor-
tes" (Moreno-Casasola 1982). Estos fenémeheos meteoroldgicos sdlo
aportan entre el 5 y 10% de la precipitacién anual. Se presenta tam-
bién una temporada muy seca al final del invierno y durante la prima-
vera. Esta serie de cambios clim&ticos afectan de manera muy directa

el comportamiento de las plantas '(Valverde, 1992) .
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Las tres localidades en donde se realizaron las colectas de semi
llas son: Palma Scla, aproximadamente a treinta km al norte de El Mo-
rro y Chachalacas 20 km al sur; cChalchihueca, 2 km al norte de La An-
tigua, todas ellas en las costas del estado de Veracruz (Figura 4).

Palma Sola y Chachalacas no presentan sistemas de dunas comple-
jos, y Palafoxia lindenii s8lo se encuentra a la orilla de la playa.
Ambos son sitios bastante perturbados con zonas pobladas muy cerca-
nas. Chalchihueca si presenta un sistema de dunas complejo y aungue
+ambién hay perturbacidén (cerca hay un tiradero de basura y a lo lar-
go de la playa existe una cortina de Casuarina sp., una especie intro
ducida y ademis hay evidencias de ramoneo por ganado) se puede encon-
trar a P. lindenii tanto en la playa sobre el primer cordén de dunas

como en las dunas internas.
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4, METODOLOGIA.
4.1. Condiciones climiticas

Los datos de temperatura y precipitacién de la Estacidén climato-
l6gica de El Morro de la Mancha se utilizaron para describir las con-
diciones clim&ticas generales durante el tiempo del estudio. Esto se
hizo con el objeto de poder relacionar: 1) caracteristicas de germing
cién pfesentadas por las semillas con las condiciones predominantes
antes y durante su desarrollo y maduracién y 2) algunos aspectos del
ciclo de vida de la especie como respuesta a las condiciones climiti-

cas (Pigura S§).
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Figura 5. Temperatura media mensual y precipitacién mensual para
datos de la estacién climatolégica de El Morro de la Mancha durante
el tiempo que durd el estudio (enero 1990~ febrero 1992).
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4.2, Descripcidén del heteromorfismo.

Las preguntas que se pretende contestar en esta seccidén son las
siguientes:
1) ¢(Existe variacién en los tamafios de las semillas colectadas en di-
ferentes tiempos?.
-2) ¢En qué nivel se detecta la mayor variacién en los tamafios de semj
llas?.
3) (Existen diferencias en los tamafios de las semillas de diferentes

localidades?.

4.2.1. Muestreo piloto.

En septiembre de 1989 se realizd un muestreo piloto con el obje-
to explorar la variabilidad en el tamafio de las semillas de Palafoxia
1indenii.

Para determinar si existia una relacién directa entre la longi-
tud del aguenio, que es el fruto, y la longitud de la semilla, que se
encuentra dentro de &), se midieron veinte aquenios proveniente de
distintas plantas a los que posteriormente se les remcvié el exocarpo
para medir también la semilla. Los aquenios y las semillas fueron me
didos con un portaobjetos calibrado (precisién de 0.05 mm.) y un mi-
croscopio estereoscépico. La relacidén entre estas dos variables se
explord mediante andlisis de regresién lineal (Zar, 1984).

Se realizaron colectas de semillas en tres localidades: El Morro
de la Mancha, Chalchihueca y Dofia Juana. En los dos primeros sitios
se colectaron las semillas de dos zonas: playa y dunas internas, miep
tras que en la localidad Dofia Juana sblo se colectarén en la zona de

playa .4
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Los aquenios de una misma cabezuela se guardaron en bolsas de pa
pel y se mantuvieron separadas de otras cabezuelas, ademis se anot6
si las cabezuelas provenian de un mismo individuo. Para cada locali-
dad y zona se colectaron tres cabezuelas (rango 1-6) por individuo
(n=10).

De la misma manera como lo han realizado otros autores (Symoni-
des, 1978; Corkidi, 1988) se utilizé la longitud del aquenio (frute
seco) como Una madida indirecta da las semillas. Se escogieron al
azar cinco cabezuelas de cada zona y se midieron todos los aquenios
que no estaban vacios. En total se midieron 620 aquenios. Con esta
muestra se realizé la estadistica descriptiva de la longitud de los
aquenios. Mediante una prueba de Kruskal-Wallis y un andlisis de rap
go mGltiple (programa Statgraphics versién 4.0) se exploré si la lon-
gitud de las semillas era diferente entre localidades o zonas. Se
compararon adem&s las medidas entre cabezuelas de diferentes indivi-
duos y cuando fue posible entre cabezuelas de un mismo individuo. Eg
to con el fin de conocer en que nivel ocurrian las mayores diferen-
cias en la longitud de semillas.

Los datcs del muestreo piloto permitieron determinar el tamafio
de muestra necesario para las mediciones posteriores que se obtuvo

con la férmula siguiente (Krebs, 1989):
toe 5 2
( d )

n = tamafio de la muestra necesario para estimar la media,

donde

to = valor de t "student" para n - 1 grados de libertad para 1 -

nivel de confianza,
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desviacién esténdar de la variable

d = error absoluto deseado.

4.2.2. Colectas periodicas.

Se llevaron a cabo colectas en cuatro localidades en marzo de
1990, y en enero, marzo, mayo, julio y septiembre de 1991. En la lo-
calidad Dofla Juana ya no sc continué con el trabajo puesto que un nor
te arrasd la poblacién de P. lindenii.

El trabajc de colectas paribédicas se 1levd a cabo en las siquien
tes localidades: E1 Morro de la Mancha, Chachalacas, Chalchihueca y
Palma Sola. En cada localidad se colectaron aquenios de por lo menos
20 individuos a 1lo largo de la playa y sistema de dunas. Los aque-
nios se removieron manualmente de cada cabezuela y se trasladaron a
la ciudad de México en bolsas de papel cubiertas con una bolsa de
pléstico.

Para cada localidad se midieron 65 aquenios de submuestras de
bolsas donde todas las semillas de una misma localidad y colecta fue-
ron mezcladas. Se efectuaron anilisis de varianza (Programa Statgra-
phics, versién 4.0) para determinar si la proporcién de semillas de
diferentes tamafios producidas en una misma localidad cambia con el
tiempo.

Todas las medidas obtenidas se combinaron para calcular la Jdis-
tribucién de frecuencias de longitudes de aquenios de la especie en
todas las localidades colectadas. Se realizé el ajuste a una distri-
bucién normal usando una prueba de 7(2 (Zar, 1984) y se obtuvieron la
media y la varianza que presenta la longitud de los aquenios de esta

especie.
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4.3. Gorminacién.

Las preguntas que se pretenden contestar en esta parte son las
siguientes:

1) ¢(Existe algn patrén de germinacidn de las semillas de Palafoxia
lindenii relacionado con la posicién que ocupan dentro de lé cabezue-~
la?.

2) ¢Hay alguna relacidén entre la germinacidén y el estado de madurez
de la cabezuela en el momento de la colecta?.

3) ¢Estd ralaciopada la longitud de los agucnics con la germinacion
de las semillas y el creéimiento de las plantulas?.

4) Existe algln patron de germinacién de semillas de diferentes cate-~
gorias de tamafios relacionado con las condiciones de luz/oscuridad y
el termoperiodo a los que se mantienen durante su imbibicién?.

6) ¢Existe algGn patrén constante y mantenido en la germinacisn de
las semillas provenientes de un mismo individuo?.

En todos los experimentos de germinacién se utilizaron cajas de
Petri de vidrio con 50.ml de arena previamente lavada durante 24 ho-
ras con agua corriente. Salvo donde se indique lo contrario, se tra-
bajé con cuatro réplicas de 25 semillas cada una, lo que didé un total
de 100 semillas por tratamiento. Este disefio ha sido usado en varios
estudios (Ignaciuk & Lee, 1979, Harty & MacDonald, 1972; Pemadasa &
Lovell, 1975; Valverde, 1988; Martinez 1988). Una vez sembradas las
semillas,.las cajas de Petri se mantuvieron en cémaras de germinacién
en las instalaciones de la Facultad de Ciencias y/o en el Centro de
Ecologia de la UNAM. Las semillas se regaron con el agua destilada
necesaria para mantener el sustrato saturado pero sin inundarlo.

Las condiciones en las c&maras de germinacién fueron: fotoperio-

do de 12 horas de luz y 12 horas de obscuridad; humedad relativa de
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50 a 60 §, y termoperiodo de 20-32°9C durante 18-6 horas. Se trabajé
con este termoperiodo ya que en trabajos previos fue en el que se en-
contré el mayor porcentaje de germinacién para Palafoxia lindenii
(Valverde, 1988). Las condiciones mencionadas anteriormente son las
gue se consideraron "est&ndar". Los experimentos duraron 30 dias.
El criterio para considerar a una semilla como germinada fue la emer-
gencia de la radicula. Las semillas germinadas fueron contadas y re-
movidas de la caja de Petri para evitar dobles conteos.

Las semillas de los experimentos de germinacién fueron colecta-
das en El Morro de la Mancha. Posteriormente se transladaron a la
ciudad de México en bolsas de papel dentro de una bolsa de pléstico y
se mantuvieron a temperatura ambiente en el laboratorio hasta el mo-
mento de la siembra. Se sembraron, en la gran mayoria de los casos,
dentro de los primeros siete dfas de colectadas y de manera gque la
superficie de contacto con el sustrato fuera la m&xima posible.
Ademds se verificé que el aquenio estuviera lleno, es decir, que con-

tuviera semilla y que no presentara indicios de depredacién o dafios.

4.3.1. Germinacién por posicién.

a) Fuente de semillas.- Se colectaron cabezuelas de 40 indivi-
duos a lo largo de la playa. Se tuvo cuidado de que las cabezuelas
se estuvieran abiertas y completas, es decir, sin semillas dispersa-
das. Cuando un aguenio se separa del receptédculo deja una marca, lo
cual hace posible distinguir las cabezuelas cuyos aquenioé han inicia
do la dispersién de las que estan afin completas. Cada cabezuela se
guardé cuidadosamente en una bolsa de papel para que los aquenios se

mantuvieran en su lugar.
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En las instalaciones de El1 Morro se separaron los aguenios pro-
venientes del centro y de la periferia de cada cabezuela. Se definige
‘'ron como aquenios de la periferia aquellos que se encuentran en con-
tacto con las bracteas que rodean el receptédculo, y como aguenios cep
‘trales los que conforman el resto de la cabezuela (ver Figura 6a).
Una vez separados se formaron los dos .grupos de semillas seg(n su po-

sicién, es decir semillas centrales y semillas periféricas.

\

Jévenes \\ Maduras Vviejas

Figuravs. Palafoxia lindenni. a. Posicién de aquenios centrales y pe-
riféricos en la cabezuela de Palafoxia lindenii. b. Cabezuelas de
P. lindenili con aquenios en distintos estados de maduracién.
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b) Montaje.- Los tratamientos para esta prueba se efectuaron
escogieﬁdo, mediante una serie de submuestras, los aguenios centrales
y periféricos que posteriormente fueron sembrados en las cajas de Pe-
tri. Antes de sembrarse, cada uno de los cuatro grupos de 25 ague-~

nios, fueron pesados.

4.3.2. Germinacién por grado de madurez.

a) Fuente de semillas.- De diferentes individuos se célectaron'
10 cabezuelas en tres diferentes estados de desarrollo. Las semillas
consideradas como jévenes fueron colectadas de cabezuelas que aGn es-
taban cerradas pero sin restos de flor (Figura 6b); las semillas con-
sideradas como maduras se colectaron de cabezuelas abiertas y comple-
tas y las semillas consideradas como viejas fueron colectadas de cabg
zuelas que tenian el S0 $ o menos de sus semillas y el resto ya se ha
bia dispersado. Cabe aclarar que estas categorias (jévenes, maduras
y viejas) no se relacionan con el tiempo de almacenamiento sino con
el estado de la cabezuela al momento de la colecta. Esta colecta se
realizé en el mes de febrero de 1991.

b) Montaje.~ Para esta prueba los tratamienius fusrsn trocz, ¥y €2
mo ya se menciona,‘cada uno tuvo cuatro repeticiones; las semillas se
leccionadas mediante submuestras sucesivas de cada estado d& madurez

se sembraron en las cajas de Petri dos dias después de colectadas.

4.3.3. Germinacién por categorias de tamafio.
a) Fuente de semillas.- Se realizé una colecta en febrero de
1990. Se escngieron de por lo menos 30 individuos diferentes cabe-
zuelas con las siguientes caracteristicas: abiertas, con la mayoria

de los aquenios presentes y con el pedGnculo todavia fresco.
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b) Montaje.- Mediante una serie de submuestras se escogieron se-
millas provenientes de las cabezuelas y se separaron en tres grupos
por categorias de tamafios, dichas categorias representan los tres tra
tamientos para esta prueba y son: menores o iguales a 6.5 mm, entre
6.6 mmy 7.9 mn y mayores de 8.0 mm. Se escogieron estas categoriaé
a partir del histograma de frecuencias del muestreo piloto. Para el

tratamiento de semillas chicas solo se logré obtener dos réplicas.

4.3.4. Germinacién por cateqorias da tamafio en distintas

condiciones,

a) Fuente de semillas.- Se colectaron cabezuelas con las mismas
caracteristicas mencionadas para la prueba de categorias de tamafio,
en agosto de 1990.

b) Montaje.~ Se separaron en las categorias de tamafios establecj
das (< 6.5 mm, entre 6.6 y 7.9 mmy > 8.0 mm) Yy se llevaron a cabo
los siguientes tratamientos:

Dos termoperiodos, el est&ndar de 20-32 ©C y otro de 25-35 OC y
tres regimenes de luz/obscuridad (Tabla 1). Para cada categoria de
tamafio Yy cada termoperiodo se sembraron un lote testigo en luz y dos
lotes con diferentes tratamientos en obscuridad. Para los lotes en
luz las condicliones de iluminacién fueron las mismas descritas ante-
riormente (llamadas condiciones esténdar) y lo que cambié6 entre ellos
fué el termoperiodo uno de 20-32 OC y otro de 25~35 ©C. Las cajas se
revisaron diariamente.

En dos de los lotes en obscuridad, las semillas se sembraron con
luz, se mantuvieron embebidas durante aproximadamente dos horas y pos

teriormente se forraron las cajas de Petri con dos pliegos de papel
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Tabla 1. Resumen de los tratamientos realizados ﬁara cada categoria
de tamafio. (Ver texto para explicacién de los regimenes de
luz/obscuridad.)

Categorias de Termoperiodo Luz/Obscuridad
‘Tamafios (oc)
(4 repeticiones)

20 - 32 Luz(testigo)
Luz/Obsc.
Obs/Obsc.

Chicas
Luz (testigo}
25 - 35 Luz/Obsc.
Obsc. /Obsc.

20 - 32 Luz(testigo)
Luz/Obsc.
Obs/Obsc.

Medianas
Luz (testigo)
25 - 35 Luz/Obsc.
Obsc. fObsc.

20 - 32 Luz (testigo)
Luz/Obsc.
Obs/Obsc.

Grandes
Luz (testigo)
25 - 35 Luz/Obsc.
Obsc. /obsc.

aluminio (Farmer & Hall, 1970; Baker & O’dowd, 1982; Valverde 1988).
Ademds, cada caja fue introducida en una bolsa de plastico para evi-
tar al mdximo la pérdida de humedad. Cada uno de estos lotes se man-
tuvo en-las cémaras de germinacién con los diferentes termoperiocdos.
En los otros dos lotes en obscuridad, deéde el inicio de la imbj
bicién las semillas se encontraron a obscuras, ya que se sembraron en
un cuarto obscuro con luz verde de seguridad. Las cajas de Petri
igualmente se forraron con éapel aluminio y se introdujeron en bolsas
de plastico. Posteriormente se mantuvieron en las camaras de germina

cién correspondientes a los dos termoperiodos.
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En los dos tratamientos correspondientes a obscuridad se revisa-
ron las semillas cnon una periodicidad de entre 3 y 5 dias dentro del
cuarto obscuro y con la luz verde de seguridad, también en ese momen-

to se regaron con agua destilada si era necesario.

4.3.5. Germinacién de semillas de individuos para diferentes

colectas.

Se marcaron 15 plantas a lo largo de la playa de El Morro de la
Mancha y é&stas fueron seleccionadas de manera gue fusra posible detex
minar con seguridad de que se trataba de un solo individuo. Por la
forma de crecimiento de P. lindenii en ocasiones es difficil distin-
guir entre individuos ya que las ramas se entierran y en grupos muy
numerosos no se puede saber con certeza de cual individuo proviene ca
da rama. Las plantas que se escogieron estaban relativamente aisla-
das de otros individuos o bien el origen de sus ramas se podia deter~
nminar con precisién.

De cada uno de estos individuos se colectd un minimo de tres ca-
bezuelas cada dos meses durante 6 meses. Las cabezuelas se colecta-

ron en helsas d@ papel por separado y se anotd de cual individuo pro-

venian.

Para las pruebas de germinacién se sembraron todas las semillas
de cada cabezuela de los diferentes individuos en cajas de Petri en
la c&mara de germinacién bajo las condiciones de termoperiodo y foto-

periodo consideradas como estéandar.
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4.4. Crecimiento de pléntulas.

a) Fuente de semillas.- De una colecta realizada en el mes de
agosto de 1990 se obtuvieron 160 semillas de cada categoria de tama-
fio.

b) Montaje.- Las semillas fueron puestas a remojar durante las
24 horas previas a la siembra. Se prepararon 40 bolsas de pléastico
con uh litro de arena cada una Y se regaron primero a saturacién con
agua destilada y posteriormente con una solucién nutritiva de Hoag-
land al 20% (Salinas, 1992}.

En cada bolsa se sembraron 4 semillas de la misma categoria de
tamafio. Se tuvo un total de 120 bolsas gue se dispusieron aleatoria-
mente sobre una mesa en el invernadero de -la Facultad de Ciencias, de
la UNAM. Las bolsas se reqaron.cada tercer dia con agua destilada o
con la solucién nutritiva.

Las bolsas se revisaron diariamente y cuando se observé el mayor
nimero de semillas germinadas se considers zome sl dia de inicio del
experimento. Esto sucedié a los ocho dias de sembradas las semillas.
La cohorte fue homogeneizada dejando una sola plantula por bolsa. Pa
ra esto, se transplantaron cuidadosamente de una bolsa a otra las
pldntulas de cada categoria de tamafio cuando fué necesario,.

Se llevaron a cabo cosechas cada cinco dias durante un mes. En
cada coseché se obtuvieron al azar cinco pléantulas provenientes de cg
da categoria de tamafio de aquenio. El1 disefio quedé de la siguiente
manera: 3 categorias de tamafio x 6 cosechas x 5 repeticiones.

Los datos que se obtuvieron para cada planta cosechada fueron
los siguientes:

- &rea foliar (mm2),
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- peso seco de tallo, raiz y hojas (mg).

Para cuantificar cada uno de estos par&metros, cada plantula se
separb de la bolsa y se lavé para retirar los granos de arena. Inme-
diatamente se separé cada planta en sus diferentes componentes: ho-
jas, talle y raiz y las muestras se transladaron al Laboratoric de
Interaccién Planta-Animal del Centro de Ecologia, en donde se cuan-
tificé el &rea foliar con un medidor (Delta T Image Analysis Sys-
tems). Posteriormente las plantas se mantuvieron en un horno de seca
do a 75 OS¢ durante tres dias y posteriormente se pes§ cada parte por
separado en una balanza analitica.

c) Andlisis de crecimiento.-~ Se llevd a cabo un anilisis de cre~
cimiento convencional en el gue se compard el peso seco del tallo, de
la raiz, de las hojas y el total. Para cada grupo de plantulas en ca
da cosecha se estimd la media y su intervalo de confianza al 95%. La
f6rmula utilizada para obtener los intervalos de cada media es la si-

guiente (Sokal & Rohlf, 1969):

o W2

L
Intervalos de confianza = X % 2Sgp
donde S¥ = error esténdar
s2 = varianza
n = tamafio de la muestra
x = media

Adem&s, se obtuvieron los siguientes f{ndices: 1) proporcién de
peso seco asignado a raiz y a parte aérea (root-shoot ratio R/T) y
2) tasa relativa de crecimiento promsdio (§). Ambos se compararon pa

ra las plantas de las tres categorias, en cada tiempo de cosecha, me-
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diante un andlisis de varianza de una via (Zar, 1984). En los casos
en los que el ANDEVA resulté significativo, se determiné entre cuédles
grupos de plantulas se presentaron las diferencias con los intervalos
de confianza.

Las férmulas utilizadas, basadas en Hunt (1978) fueron las si-

guientes:
Ry Peso seco raiz
Cociente Raiz/Tallo R/T = —— =
Ty Peso seco parte aérea
(tallo + hojas)
log, W, - log, W
Tasa relativa de R = _fe2 e 2
crecimiento promedio T, - Ty

donde W; = peso seco total de la cosecha i-é&sima
Ti = tiempo transcurrido en dias desde la siembra hasta la
cosecha i-ésima
La proporcibtn de biomasa en peso secc asignada a tallo, raiz y

hojas también se obtuvo para las plantulas de cada cosecha.

4.5, Efecto del riego y del aporte de nutrientes a la planta
progenitora en la produccién de semillas.

La pleyunia yue se pretenden contestar en esta parte es la si-
guiente:
a) ¢Afecta el aporte de agua y nutrientes (como parte de las caracte-
risticas de un micrositio) a la planta progenitora en aspectos repro-
ductivos como la produccidn de semillas, la latencia y/o la germina-
cién?

Con el objeto de evaluar si algunos componente importantes del
ambiente puede influir sobre la produccién de semillas, se modifica-
ron experimentalmente las condiciones de nutrientes y agua en las que

se encuentran las plantas reproductivas.
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Se realizé un experimento con tratamientos de riego y nutrientes
que se aplicaron a distintas plantas gue se encontraban en la playa
del Morro de la Mancha. El experimento se inicié a principios de fe-
brero de 1991 durante la época de secas para que los tratamientos se
pudieran controlar mejor. Se aplicaron los tratamientos durante dos
meses hasta tinales del mes de abril.

Se escogieron 20 individuos a lo largo de la playa. Los crite-
rios para escoger las plantas fueron 1los sigulentas: un soclo indivi-
duo relativamente aislado que presentara inflorescencias en las primg
ras etapas de desarrollo, es decir con flores en botén, y que su tama
afio fuera mediano relativamente similar al del resto de las plantas
escogidas.

cada una de las plantas scleccionadas se marcd y caracterizd
con las sigquientes medidas: didmetro mayor, didmetro menor de la co-
bertura vegetal, porcentaje de tejido verde, altura maxima, altura
promedio, nimero de cabezuelas en estado de botén, flor y con frutos
al inicio del experimento, al final del mismo y al momento de la 4dl-
tima cosecha. A las plantas numeradas se les asigndé al azar cada uno
de los tratamientos. En total fueron cinco plantas para cada trata-
miento.

Los tratamientos ‘a los que se sometieron las plantas son los si-
guientes:

Riego.~ Se regaron las cinco plantas con tres litros de agua de la
llave al inicio del experimento. Posteriormente se regaron 3 veces
mis, aproximadamente cada 15 dias durante el tiempo que se mantuvo el

experimento.
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Nutrientes.- Para cada planta se utilizaron 40 gramos de fertilizante
quimico. Era de marca "Alimento para Rosales" cuya base es nitrdgeno
orgdnico (19%), fésforo (21%), Potasio (14%) y‘fierro, zinc y azufre
(1000 ppm cada uno). Se afiadié el fertilizante a la base de la plan-
ta rodeando a la rama enraizada principal en un radio de 15 cm en los
que se retird un poco de arena con la cual se tap6d posteriormente el
fertilizante ya afiadido. Para evitar que el agua de lluvia llegara
al fertilizante y a las rafces de la planta se puso rodeando a la
planta una tela de trenzado de plastico que impide el libre paso del
agua. La tela también se cubrié con arena para que no se la llevara
el viento. E1l fertilizante se afiadid una sola vez al inicio del expe
rimento.
Riego y Nutrientes.- Se afiadieron los 40 gr de nutrientes de la misma
manera y ademis se¢ regaron cada una de las plantas con tres litros de
agua, ambos tratamientos al inicio del‘experimento y posteriormente
se regd tres veces mis durante el tiempo que duré el experimento. En
esta tratamisntc no s¢ utilizd la tela de plastico para permitir que
el agua de lluvia llegara tanto al fertilizante como a las raices de
la planta.
control.~ Cinco plantas mds se utilizaron como testigos a las que no
se les realizé ningGn tratamiento y s6lo se les registraron sus carag
teristicas y colectaron sus semillas.

La respuesta a estos tratamientos se midié de tres maneras:
(1) longitud de aquenios (se midieron 36 aquenios de cada tratamiento
para cada una de las dos colectas, excepto para el testigo en el que

s6lo se midieron para una colecta);
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(2) peso promedio de los aquenios (se pesaron cuatro grupos de 25
aquenios cada uno para cada tratamiento excepto del testigo que solo
se pesaron cuatro grupos de 20 agquenios)

(3) germinacién de las semillas, porcentaje final de germinacién y ve

lecidad de germinacién.

4.6, Andlisis de datos.

El andlisis de los datos de germinacién se realizé tomando en
cuenta tres componentes: porcentaje final de germinacién, indice de
germinacién y coeficiente de velocidad de germinacién (Scott et al.,
1984) . Puesto gue los porcentajes asi como las proporciones presen-
tan una distribucidn binomial los datos fueron transformados. Al ob-
tener la raiz cuadrada de cada proporcién, p, de una distribucién bi-
nomial y transformarla en su arco seno, los datos resultantes tendran
una distribucién muy cercana a la normal (Zar, 1984). Para llevar a

‘cabo cada anadlisis se realizdé previamente la transformacién arco seno

del porcentaje final, asi como dei Indlce ac acibn v del coefi-
ciente de velocidad de germinacidén calculados para cada repeticién de

los distintos tratamientos. La transformacién realizada es:

p’ = arco senoYp

en donde p’ es el valor transformado en grados, arco senc es el valor
del &ngulo cuyo seno es 1&5 y —Vﬁ‘es la raiz cuadrada del valor a
transformar.

- Porcentaje final de germinacién.

El porcentaje final de germinacién se calculé para cada repeti-

ci6n con el nGmero total de semillas germinadas, hasta el dltimo dia
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que durd la prueba, dividido entre el namero total de semillas sembrg
das y multiplicado por cien. Una vez calculado y transformado el pox
centaje final de germinacidn, se realizaron andlisis de varianza. Dg
pendiendo del disefioc del experimento, se utilizé un tipo particular
de andlisis de varianza (Sokal & Rohlf, 1969) siempre para probar la
hipbtesis nula de que gy = d3 = g3 = ..= g,; en donde g es la media
del porcentaje final de germinacidn transformado, y el subindice co-
rresponde al nlimero de tratamientcs a comparar.
- Indice de germinacibén (IG).
gl indice de germinacién se define como (Scott et al., 1984):
6 - i
)
donde T; es el nGmero de dias después de la siembra, N; es el nlmero
de semillas germinadas el dia i+ Y S es el nimero total de semillas
sembradas. Un IG pequefic nos indica generalmente menor tiempo en
germinar.
- Coeficiente de velocidad de germinacién (CVG).
El coeficiente de velocidad de germinacién se calcula como

(Scott et al., 1984):
CVG = 100 [ ————F— ]
donde Ny es el nGmero de semillas germinadas el dia i YTes el nGme~

ro de dias despues de la siembra. El CVG generalmente se incrementa

conforme mis semillas germinan y menor es el tiempo que tardan en ger
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minar. A diferencia del indice anterior el coeficiente de velocidad
de germinacién no toma en cuenta el nimero de semillas sembradas.

Una vez calculados el indice de germinacién y el coeficiente de
velocidad de germinacién para cada repeticién de cada tratamiento, se
transformaron ambos para estabilizar la varianza y se realizé un ané-
lisis de variania. Este andlisis permitié detectar si alguno de los
tratamientos tenia efectos sobre la repucsta germinativa de las semi-
llas, en lo que se refiere a su velocidad de germinacién. En los ca-
s0s8 en los que el analisis de vorienza detecté efectos de los trata-
mientos, se utilizaron los promedios del IG y el CVG transformados y
la varianza residual del ANDEVA, para realizar una prueba de compara-
cién de medias de Tukey (Zar, 1984). Con esta prueba fué posible sa-
ber entre qué tratamientos concretamente existian diferencias signifj

cativas en la velocidad de germinacién.

4.7. Fenologia, cicle de vida y establecimiento en condiciones
naturales.
Las preguntas que se pretenden contestar en esta parte son las
siguientes:
1) ¢Cémo se presentan, en condiciones naturales, a lo largo del tiem-
po los diferentes procesos del ciclo de vida de Palafoxia lindenii?
2) ¢Qué consecuencias ecolbgicas tienen estas caracteristicas fenolé-

gicas y de ciclo de vida?

4.6.1. Fenologia.
Se marcaron 15 individuos a lo largo de la playa. A ellos se le
tomaron los siguientes datos:

- nGmero de botones, inflorescencias y cabezuelas;
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- porcentaje de tejido verde;
- diametros mayor y menor del follaje y
- alturas media y méxima

Estas Gltimas tres medidas se tomaron con el objeto de tener una
medida aproximada de su tamafic. Se tomé en cuenta siempre a las mis-
mas plantas para saber si el patrdn observado para la poblacidédn en su
conjunto s& manticne 2 nivel individual. Estas mediciones se hicie-

ron durante un afioc con una regularidad aproximada de un mes.

4.6.2. Ciclo de vida y establecimiento.

Con el objeto de explorar como ocurre el establecimiento de plép
tulas, sobrevivencia y crecimiento en Palafoxia lindenii bajo condi-
ciones naturales, se llevd a cabo el seqguimiento de pléntulas marca-
das a lo largo de un transecto de 25m de largo por im de ancho que se
ubic6é en la zona intermedia de la playa, paralelo al mar y con una
orientacién norte-sur.

En octubrzs y novismbre de 1080 se mapearon y marcaron todas las
pléntulas de P. lindenii mencres o iguales a 20 cm dentro del transec
to. A cada pléntula se le contdé el nimero de hojas y ramas y se mi-
dié la longitud de su tallo. Con base en la longitud del tallo, se
clasificaron dentrc de dos categorias de tamafio: de 0.05 cm a 5 cm
(categoria I) y de 5.5 cm a 20 cm (categoria II).

Se hizo la suposicidn de que las plantas de cada categoria de ta
mafio provenian de dos cohortes. Las plantas grandes corresponden a
la cohorte temprana de semillas gue probablemente germinaron durante
los meses de julio y agosto, mientras gue las de plantas pequefias co-
rresponden a la cohorte tardfa de semillas que hicieron lo propio du-

rante los meses de septiembre y octubre.
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Las plantas marcadas dentro del transecto fueron censadas duran-
te poco més de un afio. Se obtuvieron los siguientes datos:
- Sobrevivencia en intervalos de tiempo.
- NGmero de hojas de cada individuo.
- NGmero de ramificaciones a partir de la rama principal.

- NGmero de botones,inilcreséencias y cabezuelas.

Cen lor datos obtenidos se calcularon los siguientes parémetros
de tablas de vida (Begon & Mortimer, 1981; Krebs, 1985; Cabrales,

1991) para cada cohorte:
x = intervalo de edad en dias.
Dy = duracidn del intervalo en dias.

n, = ntmero de individuos que sobreviven -al inicio del intervalo de
edad x.

lx = Proporcién de individuos sobrevivientes al inicio del intervalo
X. 'Se calcula como:
1x = n, / ng
dx = numero de individuos gue mueren durante el intervalo de edad
X a x + 1. Se calcula como:
dx = my =Ny 43
gx = tasa de mortalidad durante el intervalo de edad x a x + 1. Se
calcula como:
gx = dx | ny
gx’= tasa de mortalidad por dia del intervalo de edad x a x + 1. Se

calcula como:

gx'=dx [ ( n, * Dx)
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ex = promedio de esperanza de vida para los organismos vives al ini-
cio del intervalo x. Se calcula como:
ex =Tx / n,
donde Tx es la sumatoria acumulativa de abajo hacia arriba de
la tabla de los valores de Lx:
TX = 2. LxX
y L¥ es el nGmero promedio de individuos vivos durante el in-
intervalo x a x + 1 y se calcula como:
Lx =2 (ny+ny,q) /2
Para la curva de sobrevivencia se obtiene el legaritmo base 10
de los valores de lx estandarizados a un cohorte inicial de 1000 indi

viduos,
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S. RESULTADOS.

5.1. condicicnes climaticas.

En la Figuga 5 se presentan las condiciones de precipitacién y
temperatura registradas dentro de la Estacién El Morro de la Mancha,
para el tiempo que duré el presente estudio. Es muy clara la presen-
cia de una época de lluvias que inicia en junio y termina en octubre,
"seguida por una época de secas gque incluye meses frios (noviembre a
febrero) y meses m&s calidos (marzo a mayo). “También se puede obser-
var que la variacién en la cantidad de lluvia mensual entre afios es

considerable.
5.2, Descripcidén del heteromorfismo.

$.2.1. Muestreo piloto.

La relacién entre la longitud del aquenio y la longitud de la sg
milla es lineal (p< 0.001). Con el andlisis de regresién se obtuvo
un coeficiente de correlacién de 0.887 y el porcentaje de la varianza
explicada por el modelo (r2?) es de 78.65% (Figura 7).

El nimero promedio de aguenios producidos por las cabezuelas se-
leccionadas del muestreo piloto fue de 25 (X = 24.88; DS= 4.13; n=25,
rango 16-33). No se tomaron en. cuenta los aquenios vaclos. La media
de la longitud para este primer muestreo fué de 7.03 ﬁm (D.S. = 0.913
y s2 = 0.834); se midieron en total 620 semillas. La longitud de los
aquenios presenté una distribucién platicfirtica (p< 0.601,;( 2=30.01,
gf1.= 9); . ’

Mediante una prueba no paramétricﬁ de Kruskall Wallis se compara

-ron las medias de la lonéitud de los aquenios provenientes de diferep

tes cabezuelas de individuos en distintas localidades Y zonas.
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Figura 7. Regresién de la longitud del aquenio contra la longjitud de
la semilla. Modelo lineal y = 1,706+0.452x p<0.001 (n=20), r%= 0.79

Estos resultados se muestran en la Tabla 2. Se encontr6, para
esta colecta, que las localidades E1 Morro y Dofita Juana difieren sig-
nificativamente (p< 0.001) de la localidad Chalchihueca, pero no en-~
tre si. También existen diferencias significativas (p< 0.05) en las
longitudes de aquenios entre diferentes individuos. No hay diferen-
cias significativas entre las distintas zonas de una misma localidad,
en parte debido a la gran variabilidad en las zonas. Para las longi-
tudes de aquenios de diferentes cabezuelas de un mismo individuo se
encontraron diferencias significativas en un caso,‘pero no .en otro.-
En la Figura 8 se presentan los diagramas de caja para las longitudes

de los aquenios de las 25 cabezuelas seleccionadas.
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Tabla 2. Longitud de aguenios. Prueba no paramétrica de Kruskall Wa-
1lis para comparacién de medias. Se presentan los resultados para cua
tro niveles: entre localidades; entre zonas de una nhisma localidad;
entre individuos y entre cabezuelas de un mismo individuo.

(*** = p < 0.001 y N.S.= no significativa)

NIVEL n RANGO PROMEDIO SIGNIFICANCIA
Localidad
Morro 254 235.049
Chalchihueca 255 402.065
Dofia Juana 111 272.802 ok
Zona
Morro
Playa 1°F cordon 128 189.789
Dunas intarnas 12g 1382.81i7 N.S.
Chalchihueca
Playa 1°F cordon 132 320.617
Dunas internas 123 326.386 N.s.
Individuo
1 27 52.018
2 24 188.313
3 26 228.223
4 20 247.500
5 31 443.829
6 24 335.313
7 16 191.281
8 28 319.214
9 25 197.160
10 33 125.530
11 30 446.117
12 30 517.700
13 26 485.519
14 22 250.15%
15 24 223.875
16 24 523.979
17 23 335.957
18 25 469.580 -
19 23 103.304
20 28 552,641
21 17 293.382
22 27 76.537
23 24 206.333
24 24 382.604
25 . 19 478.553 *hk
Cabezuela
Individuo 1
Cabezuela 1 27 16.518
Cabezuela 2 24 36.667 *k Ak
Individuo 2
Cabezuela 1 30 31.150 .
Cabezuela 2 26 25.442 N.S.
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Figura 8. Diagramas de caja para la longitud de aquenios de 25
cabezuelas del muestreo piloto. Cabezuelas 1 a 10 provienen de El
Morro de la Mancha, cabezuelas 11 a 20 de Chalchihueca y cabezuelas
21 a 25 de Dofia Juana.

Con las medidas de longitud del muestreo piloto y las obtenidas
de las colectas periddicas, se elaboré el histograma de distribucién
de frecuencias para los aquenios de Palafoxia lindenii (n= 2180). La
distribucién es simétrica y platicartica (p< 0.05, X2 = 18,01,
g.l.= 9). Su distribucién difiere muy poco pero significativamente
de una normal como se observa en la Figura 8 donde también se presen-
ta la media, la varianza y la desviacidén estandar para la longitud de

aquenios.
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5.2.2. Colectas periédicas.

Los datos obtenidos de las colectas periédicas en distintas loca
lidades, se analizaron para determinar diferencias en las semillas de
esta especie debidas a la poblacién que las produce y a la é&poca del
afio en la que se lleva a cabo su desarrollo. La Figura 10a muestra
las_medias e intervalos de confianza para la longitud de aquenios de
colectas de diferente é&poca del afio. Se ve una ligera tendencia a
producir semillas méds grandes en épocas mAs secas; sin embargo, el pa
trén no es concluyente., El an&lisis de varianza y los niveles de sig
nificancia de la prueba de Tukey (p< 0.05) se presentan en la Tabla
3.

El andlisis de varianza para las medias de las longitudes de a-
quenios obtenidos de varias colectas para las cuatro localidades mos-
tré diferencias estadisticamente significativas (p<0.001) (Figura 10b
y Tabla 3). Los aquenios de la localidad Chachalacas fueron los més
grandes en todas las colectas, mientras que en Chalchihueca se produ-
jéfon los aguenios MWAR neauefing,

Una exploracién mas detallada dentro de cada localidad nos reve-
la variacién dentro de una misma localidad dependiendo de la época
del afio en la que se colectan las semillas., La Figura 10 muestra las
medias y los intervalos de confianza por fecha de ceclecta pgarz las
cuatro localidades. La Tabla 4 muestra los resultados del andlisis
de varianza asi como de la prueba de Tukey. Para todas las localida-
des hubo diferencias significativas. De acuerdo a la prueba de Tukey
se evidencia entre que colectas existen las diferencias y cuales son
los grupos homélogos. La tendencia es que en meses cuando llueve po-

co o no llueve se producen semillas mds grandes y en los meses gue
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Figura 10. Medias e intervalos de confianza al 95 % para la longitud
de aquenios. (a) Seis tiempos de colecta: 1. marzo de 1990, 2, enero,
3. marzo, 4. mayo, 5. julio y 6. septiembre de 1991; (n = 260 para
cada colecta). (b) Cuatro localidades: A. El Morro de la Mancha,
B. Chachalacas, C. Chalchihueca y D. Palma Sola (n = 390 para cada
localidad).

llueve mucho o que son inmediatos a meses con lluvia considerable las

semillas son mas pequefas (ver Figura 5).
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Tabla 3. Andlisis de varianza y prueba de Tukey para longitud de
aguenios. I. Longitud y tiempos de colecta. II. Longitud y

localidades.
FUENTE DE SUMA DE GRADOS DE VARIANZA F SIGNIFI
VARIACION CUADRADOS LIBERTAD CANCIA
X.
Entre 64.446 5 *12.889 19.004 0.000
colectas
Dentro 1053.976 1554 0.678
colectas
Total 1118.422 1552
II. .
Entre 18.925 3 6.308 8.927 G.000
localidades
Dentro 1099.497 1556 0.707
localidades
Total 1118.422 1559

Prueba de Tukey (p<0.05).

NIVEL MEDIA GRUPOS
HOMOGENEOS

Marzo 1990 8.00 c

Enero 1921 7.90 c

Marzo re 7.68 b

Mayo " 7.42 a

Julio v 7.47 a

Sept. L 7.60 ab

A, Morro 7.70 bc

B. Chachaleacacz 7.84 c

C. chalchihueca |7.54 a

D. Palma Sola 7.62 ab
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Figurz 11, Longitud de aquenios. Medias e intervalos de confianza al
95% para seis colectas: 1) marzo de 1990, 2) enero, 3) marzo,
4) mayo, 5) julio y 6) septiembre de 195i; cn cuatro localidades:
A) E1l Morro de la Mancha, B} Chachalacas, C) Chalchihueca y D) Palma
Sola. n=65 en todos los casos.
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Tabla 4. Longitud de aquenios. An&lisis de varianza y prueba de Tukey
por lecalidad en seis tiempos de colecta. A. Morro, B. Chachalacas,
€. chalchihueca y D. Palma Sola. (*** = p<0.001)

FUENTE DE SUMA DE GRADOS DE VARIANZA F SIGNIFI-
VARIACION CUADRADOS LIBERTAD CANCIA
A. .
Entre 16.32 5 3.26 4.50 *hk
colectas
Dentro 278.25 384 0.72 .
colectas
Total 294.57 g9
B.
Entre 17.83 5 3.56 6.04 *dk
colectas .
Dentro 226.57 384 0.59
colectas
Total 244,40 389
c.
Entre 27.67 5 5.53 8.21 *hk
colectas
Dentro 258.82 84 0.67
colectas
Total 286.49 389
D.
Entre 26.86 5 5.37 8.35 *Ak
colectas
Dentro 247.18 384 0.64
colectas
Total 274.04 389

Resultados de Prueba de Tukey (p<0.05):

Tiempo de Morro |Chachalacas)cChalchihueca|Palma Sola
colecta

Marzo 90 b c be b

Enero 91 ab be c b

Marzo b be a a

Mayo a a a a

Julio ab ab a a
|Septiembre a ab ab ab




5.3. Germinacidn.

56.3.1. Efecto de la posicién, madurez y categorias de tamafio.

En la Tabla 5 se muestran los resutados para las pruebas de ger-
minacién de semillas por posicién dentro de la cabezuela y por estado
de madurez al momento de la colecta. :

Las semillas dque ocupan diferente posicién dentro de las cabezue
las de Palafoxia lindenii no presentaron diferencias significativas
en su porcentaje de germinaclon después de treinta dias (F.g;,6 = 0.92
g.l.= 1,6; N.S) y tampoco en la velocidad de germinacién calculadas
con el Indice de Germinacién (IG) (fcal. = 1.41; N.S) y el Coeficien-
te de Velocidad de Germinacidén (CVG) (Fga3, = 1.18; N.S). En la Figu-
ra 12a se observa la germinacién de semillas centrales y periféri-
cas, cada curva representa el porcentaje promedio acumulado de cuatro
réplicas. Una prueba de t efectuada para comparar los pesos de los
grupos de semillas centrales y periféricas tampoco revelé diferencias

significativas entre ambas (&t = -0.023 1. = 6; N.8.}.
cal. g

Tabla 5. Resultados da ias pruebas de germinacién para semillas cen-
trales y periféricas y para semillas jévenes, maduras y viejas. cCada
-valor es el promedio obtenide de cuatro repeticiones. El anilisis de
varianza para cada factor mostré gue no hay diferencias significati-
vas en ninguno de los casos.

SEMILLAS $ FINAL DE INDICE DE COEFICIENTE VELOCIDAD
. GERMINACION GERMINACION DE GERMINACION
Centrales 62 0.115 0.0%0
Periféricas 70 0.157 0.102
Jévenes 62 0.073 0.080
Maduras 50 0.040 0.061
viejas . |° 55 0.044 0.061
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Figura 12. Germinacién por estado de madurez y posicién en 1la
cabezuela. Porcentaje acumulado de (&) Germinacién por posicién en la
cabezuela: + semillas del centro y * semillas de la periferia y (b)
Germinacién de semillas con diferente madurez al momento de la
colecta: * jovenes, + maduras y * viejas. (Cada curva es el promedio
de 4 repeticiones con 25 semillas cada una).

La germinacién de semillas colectadas de acuerdo con su estado de ma-
durez tampoco mostrd diferencias significativas ni en el porcentaje
final (Fg,; =0.76 g¢g.1.=2,9; N.S) ni en la velocidad de germinacidén
(para IG, Fca1.= 3.53 g.1.=2,9; N.S y para CVG, Fg,a7 = 3.6 g.l.= 2,9;

N.S). Aunque las semillas llamadas jévenes tendieron a germinar méis
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Figura 13. Germinacién por categorias de tamafio. Porcentaje acumulado
de germinacién contra tiempo para las siguientes categorias de
tamafio: chicas, menores de 6.5 mm ('); medianas de 6.6 a 7.9 mm (+) y
grandes, mayores de 8.0 mm (*).

rapide, la variacidn observada dentro de categorias fue grande lo que
‘influyd en que las diferencias no resultaran estadisticamente
significativas.

La germinacidén de semillas de distintas categorias de tamafio mos
tré diferencias estadisticamente significativas tanto en el Indice de
Germinacién como en el Coeficiénte de Velocidad de Germinacién (para
IG, Fgap+= 29.73 g.1.=2,7 p< 0.001 y para CVG, Foga7.= 71.47 g.l.= 2,7
p< 0.001). En el porcentaje final de germinacidén no se encontraron
diferencias significativas (Fgqy, = 1.2 g.1.= 2,7; N.S). La Figura

13 muestra las curvas de germinacién para semillas chicas, medianas y
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grandes. En la Tabla 6 se presentan el porcentaje final de germina-
cién por categoria, los valores de IG y CVG calculados para esta prue
ba, el resultado del andlisis de varianza y la prueba de Tukey. Para
esta colecta (febrero 1991) las semillas grandes germinaron significa
tivamente m&s rapido (p< 0.001) gque las semillas chicas y medianas

mientras que las dos (Gltimas no difirieron entre si.

5.3.2. Germinacién por categorias de tamafio en distintas

condiciones.

La germinacidén de semillas de tres categorias de tamafioc sembra-
das en combinaciones de diferentes termoperiodos (20-32°C y 25-~350C)
Yy regimenes de luz/obscuridad se muestra en la Figura 14. Para estas
semillas, provenientes de una colecta realizada en agosto de 1990, no
se mantiene el patrén observado anteriormente para las semillas coleg
tadas en febrero, cuando las semillas mayores de 8 mm presentaron una
velocidad de germinacién significativamente mayor de las semillas de
las otras categorias. En la Figura 14, la gri&fica ia corresponde a
semillas de tres categorias sembradas an Jlar wmiamas condicisnes
(esténdar) gque las gque se presentan en la grdfica de la Figura 13;
termoperiodo 20-329C 18/6hrs y fotoperiodo 12/12hrs. Solo difieren
respecto a la época del afio en la que se colectaron y como puede ob-
servarse esto modifica notoriamente su respuesta germinativa. E1 por
centaje de germinacién final no difiere entre las semillas de las dig
tintas categorias y adem8s no rebasa el 80%; mientras que las semi-
llas de las tres categorias de tamafios, colectadas en febrero (Figura
13), superaron el 85% de germinacién y mostraron gran diferencia en
la velocidad de germinacién entre las semillas grandes y las chicas y

medianas. Tanto el IG como el CVG (Tablas 7 y 8) para estas condicig
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Tabla 6. Pruebas de Germinaci6én por Categorias de tamafios. Andlisis
de Varianza y prueba de Tukey para porcentaje final de germinacién,
Indice de Germinacién y Coeficiente de Velocidad de Germinacién. En
la Prueba de Tukey cada valor corresponde al promedio de cuatro
réplicas (excepto en categoria de semillas < 6.5, promedio de dos
réplicas). Los valores seguidos de letras distintas muestran
diferencias significativas en la prueba de Tukey de comparacién de
medias (p<0.05).

FUENTE DE SUMA DE GRADOS DE VARIANZA F SIGNIFI
VARIACION CUADRADOS LIBERTAD CANCIA
% Final de Germinacién
Entre 221.563 2 110.781 1.2 N.S.

categorias
Dentro 645.425 7 92.204
categorias
Total 866.987 9
Indice de Germinacién

Entre 337.605 2 168.802 29.73 Kok
categorias
Dentro 39.744 7 5.677
categorias
Total 377.349 9

coeficiente de Velocidad de Germinacién
Entre 201.931 2 100.965 71.47 *kk
categorias
Dentro 9.888 7 1.413
categorias
Total 211.819 9

Resultados de Prueba de Tukey

Categorias de | % FINAL DE INDICE DE COEFICIENTE VELO~
tamafios GERMINACION GERMINACION | CIDAD DE GERMINACIO
< 6.5 88 , 0.083 , 0.083 4
6.6 = 7.9 90 , 0.088 , 0.082 ,
> 8.0 96 , 0.236 p 0.191 4
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Figura 14. Germinacién de semillas por categorias de tamafio. Colum-
na a, termoperiodo 20-32 9C; columna b (pigina siguiente), termope-
periocdo 25-35 ©C. Fila (i): Semillas sembradas en luz y fotoperiodo
12/12 hrs. Fila (ii): Semillas sembradas en luz y mantenidas en obs-
curidad. Fila (iii): Semillas sembradas y mantenidas en obscuridad.
Categorias de tamafio de las semillas (*) chicas, (+) medianas vy
(*) grandes. Cada curva es el promedio de 4 réplicas con 25 semillas
cada una.
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Figura 14. Germinacién de semillas por categdrias de tamafio.
(Continuacién)

nes son muy distintos de los obtenidos anteriormente bajo las mismas

condiciones.
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El mayor efecto sobre la germinacién de las semillas estd dado
por el termoperiodo; la germinacién de las semillas, independientemen

te de su categoria de tamafio, se vidé muy disminuida cuando se mantu-

Tabla 7. Prueba de germinacién en dos termoperiodos y, tres regimenes
de luz/obscuridad (ver texto) para semillas de tras categorilas de
tamafio. Cada valor corresponde al promedio de cuatro réplicas.

Taotoras| % FINAL DE INDICE DE |COEFICIENTE WELOCIDAD
GERMINACION GERMINACION DE GERMINACION
Tamafios :
20°-32°%
LUz
< 6.5 63 0.052 0.071
6.6 - 7.9 74 0.064 0.074
> 8.0 77 0.083 0.061
259-35°
- LUz
< 6.5 15 0.015 0.065
6.6 - 7.9 31 0.033 0.086
> 8.0 27 0.035 0.112
20°-32°%
OBSC
< 6.5 46 0.033 0.066
6.6 - 7.9 a6 0,032 0,061
> 8.0 46 0.032 0.045
259-35°
OBSC
< 6.5 7 0.003 0.038
6.6 - 7.9 19 0.015 0.065
> 8.0 28 0.028 0.077
20°-32°%
OBSC TOTAL
< 6.5 37 0.030 0.076
6.6 - 7.9 40 0.032 0.069
> 8.0 76 0.074 0.079
25°-35%%
OBSC TOTAL .
< 6.5 12 0.014 0.061
6.6 - 7.9 10 0.009 0.067
> 8.0 15 0.017 0.086

79.



vieron en el termoperiodo de 25-359C, (ver columna b de la Figura 14
y Tabla 7). Los regimenes de luz también influyeron sobre la germina
cién, pero en menor medida.

Los anilisis de varianza de tres vias (ver anexo) realizados pa=-
ra esta prueba revelan que las interacciones de los tratamientos no
son tan importantes como lo es el termoperiocdo (Tabla 8), que afecta
significativamente (p< 0.001i) tanto el porcentaje Ifinal Qe garmina-
cién como el Indice de Germinacién y el Coeficiente de Velocidad de
Germinacién (p< 0.05). La Gnica interaccién que muestra diferencias
significativas en la velocidad de germinacién es termoperiodo y

luz/obscuridad (Tabla 8). Las diferencias debidas a la categoria de

Tabla 8. Germinacién de semillas por categorias de tamafios en dos ter
moperiodos y tres regimenes de luz/obscuridad. Niveles de significan-
cia del an&lisis de varianza de tres vias, para porcentajes finales
de germinacién (%), Indice de Germinacién (IG) y Coeficiente de Velo~
cidad de Germinacién (CVG). Las tablas de los ANDEVAS se encuentran

i W meeeieo w
€i1 el ANaRo L.

Pactores: % 16 cvG
Categorlas de * * N.S.
tamafio

Termepericdos CkRE Tk >
Luz/Obscuridad *k *% *k
Interacciones

Categorias- N.S. N.S. N.S.
Termoperiodos

categorias- N.S. N.S. N.S.
Luz/Obsc.

Termoperiodos- N.S. N.S. *
Luz/Obsc.
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tamafio en las distintas condiciones son minimas y solo resalta la de
la grafica iiia de la Figura 14 en la que las semillas grandes germi-
nan notoriamente mis rédpido que las otras en condiciones de obscuri-
dad total desde el momento de la siembra.

Para los distintos regimenes de luz/obscuridad se observan
diferencias significativas gque estdn dadas sobre todo entre el
tratamiento que tiene luz y 1los otros dos de obscuridad,
independientemente de que las semillas se hayan sembrado con luz o
con obscuridad. Las semillas grandes sembradas y mantenidas en
obscuridad presentaron uno de los porcentajes de germinacién mas
altos y la mayor velocidad de germinacién en el termoperiodo de 20-

320C.

5.3.3. Germinacién de semillas de individuos para diferentes

colectas.

Tanto los quince individuos que fueron marcados, como sus semi-
llas colectadas y puestas a germinar, mostraron gran variacidnm an la
produccién de cabezuelas y semillas entre las tres colectas realiza-
das. En algunos casos no se presentaron cabezuelas maduras y/o com-
pletas en el momento de la colecta; en otros, los individuos presenta
ron menos de tres cabezuelas, o sus cabezuelas, una vaz colactadas,
presentaron hasta cien por ciento de aquenios vacios, los cuales no
fueron sembrados. Por esta razén no se tienen datos de germinacién
de todos los individuos para las tres colectas realizadas y se presepn
tan los resultados de germinacién de los tres individuos con colectas
completas, es decir, los que se pudieron colectar y poner a germinar

un minimo de tres cabezuelas para cada colecta (excepto uno de los
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Figura 15. Germinacién de las semillas de diferentes cabezuelas del
mismo individuo en tres colectas. Se presenta el porcentaje final de
germinacién y dos errores estdndar (' = + 28,). El nGmero promedio de
semillas por cabezuela fue de 24.3 (minimo ="8; maximo = 35).

individuos que s&lo presenta datos de dos cabezuelas en la segunda
colecta) .

El analizar la germinacién de los individuos aue re raproduieron
de manera constante obviamente disminuve el rango de variacién. Es
m&s probable encontrar diferencias entre individuos que tienen distip
to comportamiento en la produccién de semillas que entre los que pre-
sentan produccién parecida y constante. Sin embargo, se decidié ha-
cerlo asi para no complicar demasiado el andlisis de datos y porque
esta informacién, aunque sesgada, puede ser importante.

La Figura 15 presenta el porcentaje final de germinacién de semji
llas de diferentes cabezuelas de tres individuos que se cosecharon en

los meses de enero, marzo Yy mayo. El nGmero de semillas sembradas
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Tabla 9. Resultados de la prueba de :(‘2 para el porcentaje final de
germinacién de semillas de diferentes cabezuelas de tres individuos
en tres colectas (tiempo).

EFECTO X2 Grados de | X2 significancia
libertad Tablas
p=0.05
Tiempo 6.62 2 5.99 *
Individuo 0.83 2 5.99 N.S.
Tiempo x
Individuo 11.15 4 11.14 *
» Cabezuelas

{error) 7.90 17 27.58 N.S.

Total 26.51 25 37.65 N.S.

para cada cabezuela fue muy variable, desde 8 semillas hasta 35. Las
mayores diferencias entre porcentajes de germinacién se presentan dep
tro de un mismo individuo, (el individuo nGmero 2), en la colecta rea
lizada en mayo; en ese nicmc individuo se presentan los porcentajes
finales de germinacién mds parecidos entre cabezuelas correspondiente
a la colecta de enero.

La Tabla 9 muestra los resultados de una prueba de 2 para el
porcentaje final de germinacién. La prueba en su totalidad resulté
no significativa, lo cual indica que no hay diferencias entre los por
centajes finales de germinacidn observados y los que se esperarlan al
azar. Los valores esperados se calcularon como el total de semillas
germinadas entre el total de semillas sembradas. Es importante notar
que existe una diferencia significativa (p< 0.05) debida a la inter-

accién tiempo-individuo, dada por el tiempo, gue también presenta di-
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ferencias significativas. Para el caso del porcentaje final de germi
nacién de las cabezuelas, obtenido como el error del modelo, no se epn
cuentran diferencias significativas pero es importante notar gue con-
tribuyen de forma importante al valor total de la 2,

Para esta prueba no se calcularon los otros parametros (IG y
CVG) debido a que, como interesaba la variacién entre las cabezuelas
de un mismo individuo en la misma colecta, las diferentes cabezuelas

de un mismo individuo no se consideraron como repeticiones.

5.4. Crecimiento de pléntulas.

En la Flgura 1% se& prasentan los wvalecres dc peso sece promedic
de cinco pléntulas, para tallo, ralz, hojas y el peso seco total para
sels cosechas realizadas cada cinco dias. Come se puede apreciar,
existe una tendencia a mayor peso seco en las plantulas provenientes
de semillas de la categoria mayor que 8mm. Sin embargo, en casi to-
dos los casos los intervalos de confianza al 95% para las medias dé
cada categoria en las distintas cosechas se sobrelapan. Esto nos in-
dica que los pesos no difieren significativamente entre las pléntulas
de semillas de distintas categorfias a lo largo del primer mes de cre-
cimiento en las condiciones del invernadero. Los intervalos de con-
fianza con mayor amplitud, indican mayor variacién en el peso seco en
tre las pléntulas de una misma categoria y tiempo de cosecha. Los
wmds amplios se observan en el peso seco de hojas y tallos, sobre todo
para las Gltimas cosechas. El peso seco asignado a la raiz presenta
menor variacién.

En cuanto al irea foliar, en la Figura 17 se puede observar que

existe una tendencia a presentar una mayor &rea foliar en las plé&ntu-
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Figura 16. crecimiento de plantulas provenientes de semillas de tres
categorias de tamafio. Se grafica la media del peso seco y los
intervalos de confianza al 95% (n = 5). (c) semillas chicas, (m)
sgmillag medianas y (g) semillas grandes. Plantulas cosechadas cada
Cinco qlias,

las de semillas grandes. Esta tendencia se acentGa conforme pasa el
tiempo. S8in embargo, también en este caso los intervalos de confian-
za se traslapan lo cual indica gque las diferencias observadas no son
muy marcadas en todos los casos.

La asignacién proporcional de biomasa en peso seco total, que se
observa en la Figura 18 es semejante para las tres categorias de plén
tulas. Nuevamente se observé Gnicamente una tendencia a mayor peso

seco de las plantulas de semillas grandes. En general, hay mayor
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Figura 17. Area foliar de plantulas provenientes de semillas de
diferentes tamafios. Media e intervalo de confianza al 95% (n=5).

asignacién de biomasa a la parte aérea (tallo y hojas) que a la parte
subterréinea.

En la Tabla 10 se presenta el cociente raiz/parye aérea (R/S).
Los intervalos de confianza al 95% para las medias se sobrelapan y
por lo tanto no existen diferencias de la razén R/S entre las pléantu-
las provenientes de semillas de diferentes categorias.

Con respecto a la tasa relativa promedio de crecimieénto [§3
presentada con sus intervalos de confianza en la Figqura 19, se obser-
va que no hay ningtin patrdn claro, ni entre cosechas ni para las plan
tulas de las semillas se distintas categorias, sino gque hay grandes
fluctuaciones de este indice en el transcurso del tiempo.

Los analisis de varianza realizados para cada tiempo de cosecha
revelaron que las diferencias en la tasa relativa de crecimiento en-

tre las plantulas de distintas categorias son significativas en dos
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Figura 18. Asignacién de biomasa a raiz, tallo y hojas. Peso seco de
pléntulas provenientes de semillas chicas, medianas y grandes. Se
presenta el promedio de cinco pléntulas cosechadas cada cinco dias.
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-Tabla 10. Proporcién raiz parte aérea para las pl&ntulas provenientes
de semillas de diferentes tamafios. Se presenta la media y el interva-
lo de confianza al 95% para cada cosecha.

Categorias Tiempo de Cosecha (dias)

de
Tamafio 5 10 15 20 25 30
Chicas 0.319 0.315 0.255 0.257 0.257 0.183

(£ 0.110) | (*0.067)|(*0.053) | (£ 0.104) ] (£0.073) | (£0.0486)

Medianas 0.225 0.259 0.339 0.215 0.210 0.183
(£ 0.075) [(X.053) |(0.088)| (% 0.041)] (+0.018) | (*0.051)

Grandes 0,197 0.347 0.273 0.194 0.195 0.184
(£ 0.042) |(* 0.037|(*0.063) | (* 0.013)|(*0.041) | (*0.048)

casos. 1) La tasa calculada entre las cosechas de los 5 y 10 dias
(que es el primer grupo de tres barras en la Figura 19), donde la ta-
sa relativa de crecimiento promedio de las plantulas de semillas me-
dianas difiere de la de las plé&ntulas de semillas chicas y grandes
(F= 5.45.g.1. = 2,12; p<0.05); y 2) la tasa calculada entre las cose-
chas de los 15 y 20 dias, (tercer grupo de barras en la Figura 19),
en la gque la tasa de las plantulas de semillas pequefias es significa-
tivamente menor (F = 9.65 g.l.= 2,12; p<0.01) que la tasa de las plép

tulas de las semillas medianas y grandes.

5.5. Efecto del riego y del aporte de nutrientes a la planta

progenitora en la produccidén de semillas.

5.5.1. Efecto de los tratamientos experimentales en la longitud

y el peso de aguenios.
El efectoc de los tratamientos experimentales evaluado para la
longitud de los aquenios producidos, resulté ser altamente significa-

tivo (p< 0.002). En la Figura 20 se muestran las medias y los inter-
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Figura 19. Tasa relativa de crecimiento (R). Tasa promedio con inter-
valos de confianza al 95% para pléntulas provenientes de semillas
chicas (c), medianas (m) y grandes (g). (n=5 en cada cosecha).

valos de confianza al 95% de la longitud de aquenios.' El andlisis de
varianza para 1= longitud resultd ser significativo (Fgg; = 5.19 g.1.
= 3,249; p< 0.01). Los aquenios provenientes de plantas a las que se
les aplicé el tratamiento de nutrientes con riego son las que presen-
taron‘una longitud media mayor, aungue no difirieron significativamen
te de la longitud presentada por los aquenios proveniéntes de plantas
con el tratamiento de riego. La longitud de los aquenios presentados
en el lote control resultd ser la menor, aungque su intervalo de con-
fianza es mayor debido a que el tamafic de muestra es menor. Este cop
trol tnicamente difiere significativamente de la longitud de los aque

nios del tratamiento riego mas nutrientes. Esto Gltimo se observa en
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Figura 20. Medias e intervalos de confianza 21 253 para ia longitud
de aquenios nroducidos pur plantas con distintos tratamientos:

1. Control 2. Riego 3. Nutrientes y 4. Riego y Nutrientes. (n=72,
excepto control n=37}.

la Tabla 11 donde se muestran los grupos homélogos obtenidos de la
prueba de Tukey.

El efecto de los tratamientos en el peso de los aguenios se eva-
lud para los cuatro grupos de 25 agquenios sembrados y puestos a germi
nar. La Figura 21 muestra las medias y los intervalos de confianza
al 95% para dichos grupos de aquenios para cada tratamiento. En los
datos del lote contrel se realizé una correccidén debido a gque presen-

t6 un menor nlmero de aquenios. Los pesos del tratamiento de nutriep
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Tabla 11. Tabla de anilisis de varianza y prueba de Tukey para la
longitud y pesos de aquenios producidos por plantas bajo diferentes
tratamientos, a. Longitud de aquenios. b. Pesos de 4 grupos de 25
aquenios por tratamiento.

Anilisis de varianza:

FUENTE DE SUMA DE GRADOS DE VARIANZA F SIGNIFI
VARIACION CUADRADOS LIBERTAD CANCIA
a.

Entre tra- 8.53 3 2.84 5.19 0.002
tamientos

Dantro tra- 135.26 249 0.55

tamientos
Total 146.79 252
b.

Entre tra- 2.93 3 0.98 23.299 0.000
tamientos

Dentro tra- 0.50 12 0.42

tamientos

Total 3.43 15

Resultados de Prueba de Tukey (p<0.05).

Tratamiento y MEDIA [£3:4k1-2751
variable HOMOLOGOS

Longitud (mm)

Control 7.02 a

Riego 7.29 ab
Nutrientes 7.12 a

Riego + Nutr. 7.52 b

Peso (g x 1072)

Control 3.52 a

Riego 4.30 be
Nutrientes 3.92 ab
Riego + Nutr. 4.67 c

tes sin riego y el control no difieren significativamente entre si,

aunque se puede observar que los aquenios provenientes de plantas sin
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Figuraz2l, Medias e intervalos de confianza al 95% para el peso de
agquenios producidos por plantas con distintos tratamientos:

1. Control, 2. Riego, 3. Nutrientes y 4. Riego + Nutrientes. Se
pesaron 4 grupos de 25 semillas cada unp para cada tratamiento.

riego y sin nutrientes (lote control) son los gque pesan menos. En
cambio, el tratamiento de riégo y el de nutrientes con riego, presen-~
tan los aquenios mds pesados y aungue la diferencia entre ambos no es
significativa, la tendencia es que los grupos de aquenios m&s pesados
provienen de las plantas a las que se les afiadieron nutrientes y ade-
mis se regaron. En la Tabla lia se observan los resultados del anilj

sis de varianza y la prueba de Tukey realizados para la comparacién

de medias.
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5.5.2. Efecto de los tratamientos experimentales en la

germinacién.

En la Figura 22 se presentan las curvas de germinacién de semi-
llas provenientes de plantas con los distintos tratamientos. En la
Tabla 12 se presentan los valores promedio obtenidos de los distintos
pardmetros para cada tratamiento y el resultado del analisis de va-
rianza factorial realizado parz oota prusia en la Tabla 13,

La germinacién de semillas cuyas plantas progenitoras se regaron
y fertilizaron fué mayor (p<0.05) y mds r&pida (p<0.01 y p<0.001) que
la de las semillas cuyas plantas progenitoras no se regaron ni se fegr
tilizaron. Al parecer el mayor efecto de la interacciébn lo provocé
el riego, el hecho de que los valores de germinacién mayores se obser
vaen en el tratamiento combinado nos sugiere que afiadir nutrientes y
ademis regar la planta tiene un efecto mayor que cuando solamente se
fertiliza y probablemente que cuando Gnicamente se riega la planta.

En general en esta colecta realizada a mediados del mes de
abril, se obtuvieron porcentajes de germinacién relativamente altos‘
incluso para el lote control (72%) al que no se le realizé ningGn
tratamiento y cuyas semillas eran poco m&s peguefias que las de ios

otros lotes.
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Pigura 22. Germinacién de semillas provenientes de individuos con
diferentes tratamlentos. ({) Control, (%) Riego, (+) Nutrientes y
{(a) Riego y nutrientes.

Tabla 12. Resultados para la prueba de germinacién de semillas prove-
nientes de plantas con distinius tratamienios. Cada valor courcesponde
al promedio de cuatro réplicas de 25 semillas cada una, excepto el
lote control gue son cuatro réplicas de 20 semillas cada una.

Tratamientos % FINAL DE INDICE DE COEFICIENTE VELOCIDAD
GERMINACION GERMINACION DE GERMINACION
Control 72 0.11 0.125
Riego 81 0.10 0.086
Nutrientes 71 0.089 0.090
Riego con 93 0.196 0.142
Nutrientes
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Tabla 13. Andlisis de varjanza factorial para prueba de germinacién
de semillas de plantas sujetas a diferentes tratamientos.

Porcentaje Final de Germinacién

FUENTE DE SUMA DE GRADOS DE VARIANZA F SIGNIFI
VARIACION CUADRADOS LIBERTAD CANCIA
Riego 532.11 1 532.11 20.86 (11
Nutrientes 93.65 1 93.65 3.67 N.S.
Interaccién 143.10 1 143.10 5.61 *

Error 306.06 12 25.51
Total 1074.93 15

Indice de Germinacién

FUENTE DE SUMA DE GRADOS DE VARIANZA F SIGNIFI
VARIACION CUADRADOS LIBERTAD CANCIA
Riego 62.25 1 62.25 8.24 *
Nutrientes 31.14 1 31.14 4.12 N.S.
Interaccién 89.77 1 89.77 11.89 *k

Error 90.70 12 7.56
Total 273.87 15

Coeficiente de Velocidad de Germinacidn

FUENTE DE SUMA DE GRADOS DE VARIANZA F SIGNIFI
VARIACION CUADRADOS LIBERTAD CANCIA
Bieqo 0.81 1 0.81 0.28 | N.S.
Nutrientes 2,88 1 2.88 1.02 N.S.
Interacecidn 67.53 1 67.53 23.81 L

Error 34.04 12 2.84
Total 105.25 15
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Figura 23. Ciclo fenolégico anual de Palafoxia lindenii.

$.6. Fenologia, ciclo de vida y establecimiento en condiciones

naturales.

$.6.1. Fenologia.

En la Figura 23 se presenta el ciclo fenolégico general da Pala-
foxia lindenii. Durante todo el afio, dentro de la poblacién de el Mo
rro de la Mancha, se observa produccién de flores, maduracién y dis-
persién de frutos.

La germinacién ocurre b&sicamente durante la época de lluvias
mientras que el crecimiento, tomado como incremento en el ntmero de
hojas, también se lleva a cabo en época de lluvias pero se prolonga
unos meses después durante los nortes. Durante la época de secas no

hay un aumento notorio en el nGmero de hojas e incluso llegan a secar
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Figura 24. Fenologia de Palafoxia lindenii. Se grafica la media.y los
intervalos de confianza al 95% del porcentaje de tejido fotosintético
Yy la produccién de cabezuelas con botones, flores y frutos para 15
plantas. Para los meses de agosto y octubre no existen datos de
nimero de cabezuelas con flores en botin ni nfmero de cabezuelas con
flores. En la grafica de tedjidn fotosintétice co JUSsStran paia esios
dos meses .el porcentaje promedio de los meses contiguos (septiembre

n = 10).

se algunas ramas de las plantas; esta es la época donde ocurre morta-
lidad importante de plantas juveniles.

' Las observaciones fenolégicas de los individuos seleccionados a
lo largo de la playa reveld que la reproduccién individual no es tan
constante como la que se observa cuando se toma en cuenta a toda la
poblacién en conjunto. La variacién en la produccién de estructuras
reproductivas en distintas etapas de desarrollo (botones, flores y

frutos) se puede observar en la Figura 24,
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o# de cabezuelas con frutos

Figura 25. Fenologia de Palafoxia lindenii. Se grafica el nGmero de
cabezuelas con agquenios por individuo. No hay datos en agosto. Se
seleccionaron 8 individuos al azar de los 15 marcados.

Aunque los datos no pudieron registrarse de manera mas completa,
éstos son Gtiles para dar una idea del comportamiento fenoMgico a
nivel individual. En la Figura 24 se Ve que existe una tendencia a
producir méds flores durante la época de secas, y mds frutos al final
de la época de lluvias y en la época de nortes. Sin embargo, en algu
nos momentos del afio hay individuos que no presentan estructuras re-~
productivas mientras que otros individuos presentan m&s de cuarenta
inflorescencias. Se observé que en los individuos seleccionados exig
te una relacién entre la cantidad de tejido verde que presentan y su

tamafio, con la cantidad de inflorescencias en los diferentes estadios
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Figura 26. Produccién de estructuras reproductivas. n=1i5 (excepto
septiembre n=10 y agosto y octubre n=0).

(flores en botdn, flores y frutos) gque producen en determinado momen-
to del afio., Las plantas peguellas £ con varias ramas secas no se re-
produjeron constantemente, y ademnds presentaron menor cantidad de es-
tructuras reproductivas en comparcién con las plantas grandes las
cuales presentaban muchas ramas verdes enraizadas en distintos
' puhtos. En la figura 25 se muestran las estructuras reproductivas en
nimero absoluto gue presentaron los 15 individuos marcados. En
general se observa que no todas las inflorescencias gque inician el
desarrollo logran llegar a formar cabezuelas con frutos, ademis las

barras sugieren gue el tiempo gue tarda el desarrollo y maduracién de
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Tabla 14. Tablas de vida para dos cohortes de Palafoxia lindenii en
El Morro de la Mancha. Octubre 1990 a Febrerc 1992. Individuos
presentes en un transecto de 25 m“ (1x25 m).

Cohorte temprana

mes X-X Dx n 1x dx gx Lx T ex qx’ log

oct 0 43 53 1 13 0.245 46.5 219.5 4.142 0.006 3

nov 43 13 40 0.755 16 0.4 32 173 4.325 0.031 2.878
dic 56 34 24 0.453 9 0.375 19.5 141 5.875 0.011 2.656
ene 90 26 15 0.283 0 0 15 121.5 8.1 [} 2.452
feb 116 25 15 0.283 1 0.067 14.5 106.5 7.1 0.003 2.452
mar 141 49 14 0.264 [+ 2] 14 92 6.571 0 2.422
ahy 1980 12 14 0.204 o 0 14 78 5.571 0 2.422
may 208 39 14 0.264 1 0.071 13.5 64 4.571 0.002 2.422
jun 247 31 13 0.245 0 0 13 50.5 3.885 0 2.39

jul 278 50 13 0.245 0o 0 13 37.5 2.885 0 2.39

sep 337 61 13 0.245 0 0 13 24.5 1.885 0 2.39

nov 388 110 13 0.245 3 0.231 1.5 11.5 0.885 0.002 2.39

feb 508 10 0.189 2.28

Cohorte tardia

nes x=-x Dx n 1x dx qx Lx = ex gx’ log

oct ] 43 132 1 66 0.5 99 211 1.598 0.012 3

nov 43 13 66 0.5 43 0.652 44.5 112 1.697 0.05 2.699
dic 56 34 23 0.174 6 0.261 20 67.5 2.935 0.008 2.241
ene 90 26 17 0.129 4 0.235 15 47.5 2.794 0.009 2.11

feb 116 25 13 0.098 6 0.462 10 32.5 2.5 0.018 1.993
mar 141 49 7 0.053 2 0.286 6 22.5 3.214 0.006 1.725
abr 190 18 5 0.038 1 0.2 4.5 16.5 3.3 0.011 1.578
may 208 ao 4 C.33 i O.2> 3.5 12 3 0.006 1.481
jun 247 31 3 0.023 1 0.333 2.5 8.5 2.833 0.011 1.357
jul 278 50 2 ©0.015 0 0 2 6 3 [¢] 1.18

sep 337 61 2 0.015 0 0 2 4 2 1] 1.18

nov 398 110 2 0.015 o 0 2 2 1 0 1.18

feb 508 2 0.015 1.18

las estructuras reproductivas es variable dependiendo la época del

afio.

5.56.2. Ciclo de vida y establecimiento.
El seguimiento de dos cohortes durante mis de un afio a lo large
del transecto permitid observar las distintas etapas del ciclo de vi-

da de Palafoxia lindenil y contruir tablas de vida (Tabla 13).
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Figura 27. curvas de sobrevivencia para dos cohortes. (*) Temprana y
(+) Tardia.

Aungue ésta no es una especie con ciclo de vida anual, la informacién
que nos proporcionan los datos de poco m&s de un afio de seguimiento
gque es muy valiosa ya que es en las primeras etapas de desarrollo,
los factores ambientales ejercen mayor influencia. ) ’

En la Tabla 13 se presentan las tablas de vida para las dos co-
hortes: la temprana, de principios de las lluvias, y la tardia, de fi
nales de la época de lluvias. Los distintos par&metros obtenidos son

diferentes entre las dos cohortes.
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Figura 28. Produccién de hojas de plantas reproductivas y no repro-
ductivas. Promedio e intervalos de confianza al 95%. El tamafio de
muestra fue diferente en cada mes (ver tabla 13). Los tres Gltimos
valores de las plantas no reproductivas corresponden a un solo
individuo.

La Figura 27 muestra las curvas de sobrevivencia obtenidas para
cada cohorte. Durante el tiempo de estudio se observd que las plan-
tas que germinaron en el inicio de la &poca de lluvias loararon =cbrg
vivir m&s gue las que lo hicieron al final de las lluvias.

En la Figura 28 se puede observar que mis gue la edad de las
plantas un factor determinante para que de inicio la etapa reproduc-
tiva es el tamafio, medido en términos del nGmero de hojas. Las obser
vaciones realizadas sugieren ademés, gue pasando determinado umbral
de nGmero de hojas, ademds de iniciarse la reproduccién aumentan las

probabilidades de sobrevivir la é&época de secas.
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6. DISCUBION.

En estudios previos se ha observado gran variacién en la germing
cién de semillas de Palafoxia lindenii. Valverde (1988) asoci6é par-
te de la varilacién con el tiempo de almacenamiento que transcurre ap
tes de} sembrado de las semillas. Debido a la metodologia empleada
en su trabajo (muestras de colectas donde las semillas de diferentes
progenitores se mezclaron), no fue posible conocer con certeza el orji
gen ds la variabilidad observada. En el presente estudio se adopta-~
ron diferentes criterios para agrupar las semillas antes de realizar
las pruebas de germinacién, "contreclando" de esta manera algunas
fuentes de variacién.

Un primer paso fue cuantificar la variaci6n existente en los ta-
mafios de semillas, para examinar posteriormente si un heteromorfismo
en los tamafios se asociaba con un heteromorfismo en la germinacién.
otros criterios utilizados al momento de agrupar.las semillas para po
der relacionar con el heteromorfismo en la germinacién fueron: la po-
sicion en la cabezuela, el grade de medursz alvanzado hasta el momen—
to de la colecta, su procedencia (individuos y cabezuelas) y el apor-
te de agua y/c nutrientes de la planta progenitora durante su madura-

cién.

6.1. Heteromorfismo en semillas de Palafoxia lindenii.

El andlisis de regresién indicé que se puede registrar indistin-
tamente la longitud del agquenio o la longitud de la semilla, ya que
ambas variables estdn fuertemente relacionadas. Las diferencias en
la longitud de los aquenios reflejan a su vez diferencias en el tama~

fio de las semillas. Para esta especie, la longitud de la semilla es
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un buen indicador del tamafic del embrién, ya que las semillas de Pa-
lafoxia lindenii tienen forma elongada. Ademis como se menciond ante-
riormente las compuestas carecen de endospermo o lo presentan muy po-
co desarrollado.

Medir los aquenios en lugar de las semillas requiere de menos eg
fuerzo y tiempo, elimina el riesgo de dafiar la semilla, proporciona
la misma informacién, y la interpretacién de los resultados es mids va
liosa ya gue se mantiene en el contexto de cémo se encuentran las
disdsporas en condiciones naturales.

Una medida que refleja mejor la cantidad de recursos de una semi
lla es el peso; sin embargo en las semillas de Palafoxia lindenii no
se evalud consistentemente esta variable por que no fué& posible rela-
cionar sin sesgo el nivel de variacidn observada en la longitud con
las variaciones en el peso debido a la precisidén de las balanzas uti-
lizadas. De cualquier forma resultd mis sencillo cuantifical la lon-~
gitud.

Las longitudes de los agquenios presentan un range de variacion
més amplioc gue el que presentan las longitudes de las senillas; esto
debe tomarse en cuenta al realizar la interpretacién ecolégica del ta
mafioc de la diispora, E1 nimero de aguenios, producidos por las dife~
rentes cabezuelas de la colecta correspondiente al muestreco pilcto,
es poco variable. Otros autores han reportado para la produccién de
aguenios por cabezuela rangos de variacién mucho mayores sobre todo
para especies anuales.

La longitud de las semillas es un caracter moderadamente varia
ble dentro de esta especie, ya que solamente se encuentran variacio-

nes en poco mis de un orden de magnitud. En relacién con esta varia-
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ble, Palafoxia lindenii presenta un heteromorfismo criptico de tama-
flos ya que la variacién observada es gradual y continua. Esto sugie-
re que esta caracteristica no estd condicionada gené&ticamente, como
cuando se presenta asociado un heteromorfismo floral, sino que puede
originarse por las condiciones durante el desarrcllo de las semillas
que se dan entre diferentes ramas de un mismo individuo o diferentes
micrositios (Puchett & Vazquez-Yanes).

La exploracién de la distribucién de las longitudes de aquenios
realizada en el muestreo piloto nos permitié afirmar que el gradiente
de variacién en esta caracteristica es reflejo de variacién en varios
niveles: entre localidades, individues y distintas cabezuelas de un
mismo individuo. Inclusc dentro de algunas cabezuelas el nivel de va
riacién de las longitudes de aguenios es considerable (Figura 8).

Las diferencias en la longitud de los aquenios entre las colec-
tas o las épocas del afio sugieren que la proporcién en la que se pro-
ducen los distintos tamafios de aquenios no es una caracteristica fija
en la especie, mino unt respuesta a determinados factores probable~-
mente relacionados b&sicamente con la humedad. Esto permite caracterji
zar a P, lindenii como una especie con plasticidad fenotipica para
este rasgo aunque no se puede descartar la presencia de un componente
genético.

La tendencia es que en meses cuando llueve poco o no llueve se
producen semillas mé&s grandes, mientras que en meses gue llueve mucho
o en los que le siguen, las semillas son ligeramente més pegquefias.
Aunque esté patrén no es del todo claro, puede explicarse como una
respuesta fisiolégica temporal de la planta, la cual acelera o retar-

da la produccién y maduracién de las semillas. En épocas favorables
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se producen las semillas rdpido y por lo tanto alcanzan una talla me-
nor. En épocas desfavorables el desarrollo de la semilla se retarda
y por lo mismo las semillas son mAs grandes, es decir, tienen mas
tiempo para ganar tamafio. En condiciones mucho muy desfavorables
cnando la planta llega incluso a presentar decremento en el nGmero de
hojas y en la tasa de crecimiento, es comGn que no se asigne recursos
para reproducirse. Aunque las diferencias en longitud parecen muy
pequefias pueden llegar a repercutir en el desempefic de las semillas
por ejemplo en su dispersién y establecimiento.

Otros factores incluyendo la interaccién de varios asociados con
la disponibilidad de agua y el estado hidrico de las plantas, pueden
ejercer influencia en el patrén de variacién de longitudes observado.

La localidad que muestra la menor media en longitud (Chalchihue-
ca B en la figura 1l1b), se encuentra bajo un régimen de perturbacién
intenso por la presencia de ganado. Incluso se ha observado una dis-
minucién en el namero de individuos reproductivos (Obs. pers.). El
ramoneo de ganado puede ser un factor que ejerza una influencia impox

acidad roproductiva de ésta especie y seria interesan-

oy

te avaluar su influencia.

6.2, Germinacién.

- Posicién en la cabezuela.

En Palafoxia lindenii no se observa diferenciacién floral dentro
de una misma cabezuela. Las flores que se encuentran en la periferia
del receptdculo abren uno o dos dfas antes gque las flores ubicadas en
el centro del receptéculo. Palafoxia lindenil no produce aquenios de

diferentes formas sino que presenta un gradiente continuo de tamafios

106



incluso dentro de cada cabezuela. Los aguenios que se encuentran en
la periferia tienden a ser ligeramente m&s pequefios que los que se
distribuyen en el centro del recepticulo, pero al mismo tiempo los
aquenios de la peiiferia de una cabezuela.pueden gser m&s grandes que
los aquenios del centro de otra cabezuela. EIsto hace muy dificil re-
lacionar a nivel poblacional el tamafic de los aguenios con la posi-
cién que ocupan dentro de la cabozucla,

Aunque en varias especies de la familia Compositae la posicién
que ocupa la semilla dentro de la cabezuela influye en su comporta-
miento germinativo, para el caso de Palafoxia lindenii no se observb
un patrén de germinacién diferente para semillas gue ocupaban distin-
ta posicién dentro de la cabezuela, Probablemente la razén de esto
es que no existe una diferenciacién fisiolégica marcada que se rela-
cione con el tiempo diferencial de apertura de las flores dentro de
la inflorescencia que se refleje en la madurez de las semillas dentro
de una misma cabezuela. La germinacién de las semillas que ocupan di
ferente posicién en la cabezuela sugiere que no existe una competen-—
cia importante por recursos entre las semillas de una misma cabezue-~
la.

Los promedios de los porcentajes finales de germinacién en esta
'prueba (Tabla 5) se encontraron en 63 y 70% ., Las repeticiones tuvie
ron un rango de variacién mayor (52-87 %), lo que sugiere que hay
otras causas de variacién en la germinacién observada para esta espe-
cie que no estan asociadas con la posicién que ocupan las semillas
dentro de la cabezuela.

En otras especies del mismo género, por ejemplo en Palafoxia ro-

sea se observa diferenciacién floral, asi como produccién de aquenios
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diferentes, unos con papus bien desarrollado y otros sin papus (Tur-
ner & Morris, 1976), sin embargo no se han evaluado las caracteristi-
cas asociadas con este heteromorfismo.

= Madurez.

En este estudio no se encontré un patrén de germinacién que se
relacione con el estado de madurez alcanzado por las semillas hasta
el momento de la colecta. Existe una ligera tendencia de las semi-

.llas jévenes de alcanzar mayores porcentajes de germinacién y mayor
velocidad de germinacién. Esto puede indicar que para esta especie
hay una fraccién importante de semillas no latentes que entran poste-
riormente en estado de latencia.

Esta tendencia de las semillas jbévenes a tener porcentajes de
germinacién un poco mayores que los de las semillas maduras y las
viejas puede estar asociada con la cantidad de agua que retienen.
Las semillas maduras y las semillas viejas gque provienen de cabezue-
las abiertas y expuestas a la desecacién han sufrido ya la pérdida de
agua y esto, de acuerdo con Silvertonw (1984) provoca el endureci-
miento del exocarpo que puede {uiicicnar ccme un mecaniemo de latencia
impuesta. Si se é;nimiza la pérdida de agua durante la maduracién, y
durante el desarrollo de las semillas existe una suficiente humedad
en el ambiente, probablemente las diferencias ohservadas en el com~
portamiento germinativo entre las semillas jévenes; maduras y viejas
se eliminen. Los porcentajes finales de germinacién en donde una
fraccién de semillas permanece sin germipar no permiten descartar la
posible presencia de un mecanismo de latencia innata por lo menos en

una parte de las semillas producidas, y también quiz& una fraccién de
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semillas inviables. Sin embargo esto no se pudo conocer porque no se
realizaron pruebas de viabilidad.

- Categorias de tamailo.

La germinacién de semillas chicas, medianas y grandes de la co-
lecta realizada en el mes de febrero presentd el patrén general ob-
servado para otras especies con aquenios heteromérficos. Llas semi-
llas grandes germinaron significativamente mis rédpido que las media-
nas y chicas. Esto permitié asociar parte de la variabilidad en res-
puesta germinativa con la variacién en tamafios. Esto significa gque
el tamafio alcanzado por las semillas durante su desarrollo y madura-
cién tiene consecuencias en su germinacién. Esto puede aumentar el
espectro de condiciones ambientales en las que las semillas en su to-
talidad germinan, o bien prevenir de la germinacién a una fraccién de
semillas de determinado tamafio.

cuando se realizan pruebas de germinacién con semillas que pre-
sentan todo el gradiente de variacién en tamafios, se observa también

wn aradiente en tiemno

categorias de tamafios se obtienen curvas de germinacién distintas, 1la
de semillas grandes muestra un patrén de germinacién completa y rapi-
da. Para la colecta de febrero, las curvas de germinacién de las se-
millas medianas y chicas muestran un gradiente de germinacién conti-
nuo que puede deberse a otros rasgos de las semillas que no se rela-
cionén directamente con el tamafio, sino quiz& con la cantidad de agua
Yy la dureza del exocarpo.

‘ El patrén observado para la colecta de febrero no se mantuvo

para la colecta realizada en agosto. Esto sugiere que aunque el

tamafio de las semillas estd relacionado con su germinacién, también
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existen otros factores que en determinadas circunstancias, tienen un
mayor efecto en la respuesta germinativa. Estos pueden ser la canti-
dad de agua en el ambiente, la perxmeabilidad del exocarpo y las condj
ciones de la planta progenitora durante el desarrollo y la maduracién
de las semillas.

En condiciones mé&s parecldas a las naturales, dentro del inver-
nadero de la Estacién El Morro de la Mancha, se ha observado una ger-
minacién rvapida y completa de estas gemillas (Direz
Sin embargo, este tampoco ha sido un patrén consistente, ya que tam-

bién se ha observado en estas condiciones una respuesta gradual e in-

completa (Moreno-Casasola com. pers.).

= Germinacién de semillas de distintas categorias en diferentes
condiciones.
Se explord si existia una tolerancia diferencial a la obscuri-
dad, asociada con semillas de distinto tamafio, como una forma indi-

recta de evaluar las respuestas al enterramiento de arena. Los resul

gue se desarrollan y maduran las semillas ejerce una fuerte influen-
cia en la germinacién. Esto se relaciona con las condiciones ambiep
tales que experimentaron las plantas de las que provienen durante su
desarrollo y maduracién.

otro factor con una influencia clara es el termoperiodo. En el
de 25-35°C nunca se superS el 35% de germinacién. El1 hecho de que
las semillas mantenidas en obscuridad, independientemente de si ini-
ciaron la imbibicién en condiciones con luz o sin ella, hayan germina

do menos que las mantenidas con luz, nos indica la presencia de un re
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querimientc; por parte de algunas semillas de determinado tiempo de ex
posicién a la luz y que al parecer no es suficiente el de dos horas
para desencadenarlo. Este requerimiento evita que las semillas que
se encuentran enterradas en la arena y que por esa razdn no reciben
la luz, germinen.

En la prueba de germinacién de semillas que ocurrié completamen-
te en condiciones de obscuridad en el termoperiodo 20-32°C, las semi-
llas grandes tuvieron un porcentaje de germinaci6én mayor que las se-
millas de las otras categorias pero esta diferencia no se observé en-
tre las semillas sembradas en luz y mantenidas en obscuridad. Este
patrén indica que la porcién de las semillas grandes que logra germi-
nar en obscuridad puede lograr alcanzar la superficie dentro de un
cierto limite de profundidad de enterramiento. El porcentaje final
de germinacién de las semillas grandes en el tratamiento de obscuri-
dad total fue igual e incluso la germinacién fue mds réapida que la
observada en las senmillas grandes en el tratamiento de luz. Esto su-
glere que la repuesta a las condiciones de luz y obscuridad relacio-
nadas con el enterramiento puede ser mas vatlableé &n 1as ccmillac
grandes que en las semillas de las otras categorias,

El significado ecolégice de esta germinacién diferencial es de
gran importancia, ya que indica que al menos una porciédn de las semi-
llas grandes que se producen en la poblacidn pueden gerwminar estande
enterradas y probablemente logran emerger mientras que las semillas
pequefias permanecen latentes si estan enterradas y no reciben luz.

En Palafoxia lindenii una- fluctuacién de temperatura de 12°C es-
timula la germinacién m&s que una fluctuacién de 10°C atn cuando las

temperaturas de este Gltimo tratamiento fueron més elevadas. Esto

111



puede . indicar gque en las dQunas, donde ocurren cambios considerables
en la tempefatura de la superficie de la arena, las semillas presen-
tan un requerimiento de cierta fluctuacion quizd como un indicador de
las condiciones ambientales, un termoperiodo demasiado amplioc o muy
estrecho puede indicar condiciones muy extremas o adversas y por lo
tanto inhibir la germinacién. Probablente estos factores, termoperio
do y luz y obscuridad, actfian de manera combinada y por lo tanto 1las

respuestas que se presentan son tan varlables.

6.3. Crecimiento de plantulas.

El tamafio de la semilla es una caracteristica que se ha relacio-
nado con el desempeiio de las plantulas que producen (Wulff, 1973; Har
pexr, 1577; Symonides, 1978; Venable, 1985c). Para el caso de los
aquenios de Palafoxia lindenil se esperabé que las plantulas prove-
nientes de semillas grandes tuvieran un crecimiento y asignacién de
biomasa diferente del de las pléntulas provenientes de semillas chi-
cas. Aunque los resultados obtenidos nos muestran que las diferen-
clas observadas no son significativas para todas las cesechas, la tepn
dencia a una mayor ganancia en peso seco de las pléantulas provenien-
tes de semillas grandes se mantuve durante todo el experimento.
Incluso en los pocos casos en los que se observa que no se sobrelapan
los intervalos de confianza, ocurren entre las plantulas de semillas
chicas y las de semillas grandes.

Las pruebas de crecimiento para las pléntulas de esta especie se
realizaron en condiciones cercanas a las 6ptimas en relacién con el
estado hidrico y nutricional. Sin embargo dentro del invernadero en

la ciudad de Mé&xico, se tienen condiciones de humedad y temperatura
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muy diferentes a las que prevalecen en las dunas. Quiz& en su ambiep
te natural donde las pléntulas estén sometidas a condiciones de es-
trés y competencia, la tendencia de mayor ganancia en peso seco ob-
servada para las pléntulas de semillas grandes represente una ventaja
significativa e importante para el establecimiento.

- Germinacién de individuos sequidos en el tiempo.

Exicte gran varizcidén en 1z germinscién de semilles de diferen-

tes cabezuelas dentro de un mismo individuo, incluso en una misma fe-
cha de colecta. Este es un claro indicioc de gue el heteromorfismo op
servado en Palafoxia lindenii es en su mayor parte de origen somitico
y no fijado genéticamente. Adem&s corresponde a una respuesta plésti
ca de los individuos y no a una estrategia mGltiple mantenida de for-
ma continua. Una exploracién de la genética de la poblacién puede co
rroborar esta idea.

El hecho de observar una respuesta en germinacién tan variable,
entre las semillas de diferentes cabezuelas de un mismo individuo, es
quizd un reflejo de las condiciones experimentadas por distintas ra-~
mas dentro de una planta grande, un disefio en donde se registre 1la
procedencia dentro de un individuo de cada cabezuela permitirfia demos
trar esto. Hay que notar gue las cosechas no se realizaron en épocas
muy contrastantes en lo que se refiere a la precipitacién, probable-
mente, una cosecha mis en época de lluvias hubiera revelado mayores

diferencias.

6.4. Efacto de riego y nutrientes en la produccién de semillas.
Los resultados del experimento de aporte de agua y nutrientes ma

nifiestan la importante influencia del estado particular de cada plap
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ta en su desempefio reproductivo. Se hace patente que la presencia de
agua es un factor clave para varias funciones. Por ejemplo, posibili-
ta la adgquisicién de nutrientes y ademis influye en las caracteristi-
cas de las semillas que se producen.

El mayor efecto lo provocd el riego, esto sugiere que al afiadir
agua, los nutrientes pueden absorberse mejor. No se tuvo un control
absoluto del estado nutricional en el suelo pero se sabe gue la zona
de playa es en donde las deficiencias de nutrientes son mayores. E1
hecho de que en presencia de nutrientes las plantas producen semillas
que no difieren en sus caracteristicas de las que producen las plan-
tas control, sugiere gqgue sin agua disminuye la capacidad de absorber
nutrientes, de modo que la planta se encuentra en estado de desnutri-
cidén fisiolégica.

El heteromorfismo en la germinacién observado en las semillas de
palafoxia lindenii tiene un importante componente relacionado con la
capacidad de la planta progenitora para asimilar recursos, asi como
para destinarlos a la produccidn de semillas con determinadas carac-
teristicas relacionadas con ol tomafic ¥ la irespuesta germinativa, es~
ta capacidad es quiz& un reflejo de la plasticidad fenotipica presen-
te con la que se enfrenta a los ambientes heerogéneos de las dunas.

Lo anterior significa que dependiendo de las condiciones climiti
cas del ambiente dadas por las ectaciones dsl afio, del micrositio dop
de se encuentra la planta incluyendo diferencias entre distintas ra-
mas enraizadas y de la capacidad de cada individuo de responder a sus
condiciones particulares, tanto bidticas como abibticas y destinar
cierta parte de sus recursos a la reproduccién, se pueden obtener pa-

trones de germinacién variables y heterogéneos o bien claros y homogé
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neos, seglin como estas variables interactdan y se relacionan dentro

de toda la poblacién reproductiva.

6.5. Ciclo de vida y Establecimiento.

La germinacién de Palafoxia lindenii ocurre de manera casi con-
tinua durante la &poca de 1lluvias, por lo que no se pudo obtener una
cohorte donde todas las semillas hubieran germinado el mismo dia, pe-
ro se logrd separar a las dos cohortes tomando en cuenta su tamafio en
el momento del censo inicial.

La germinacién de Palafoxia lindenii en condiciones naturales es
claramente dependiente de la disponibilidad de humedad. En época de
secas, cuando las fluctuaciones de temperatura son m&s marcadas y la
humedad del ambiente es menor, no se observaron pléntulas. Durante
toda la época de lluvias ocurre una germinacién espaciada, lo gue pug
de ser una ventaja para el reclutamiento de las plantulas, ya que si
ocurriera una caté&strofe (por ejemplo la entrada de un norte muy fuexr
te), cabria la posibilidad de que una porcidén de las pl&ntulas de la
zona de playx socbreviviera o de que posteriormente germinaran semi-
llas latentes.

La germinacién en el campo de las semillas de Palafoxia lindenii
ocurre en el periodo en el que se evade la mayor inestabilidad ambiep
tal. Inicia con la é&poca de lluvias cuando ha pasado ya la época de
secas y finaliza casi con el inicio de los nortes, cuando los vientos
son muy fuertes y las temperaturas son muy bajas. Hay que notar gue
aunque existe un fuente de semillas constante la germinacién no ocu-

rre durante todo el afio. Esto reafirma la importancia de los mecanis-
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mos de latencia y "deteccién" de condiciones propicias para la germi-
nacién y el establecimiento de pléntulas.

Para el afio que se mantuve el transecto, las pl&ntulas que germi
naron primero al inicio de las lluvias alcanzaron una talla considerg
ble antes de que iniciaran los nortes y la época de secas, lo cual au
menté la probabilidad de gue sobrevivieran hasta las préximas llu-
vias.

En Palafoxia lindenii se observa una gran plasticidad en las ca-
racteristicas estudiadas, tanto en la germinacién de sus semillas, cg
mo en el crecimiento de plantulas y en su fenologia. La planta tiene
una capacidad de responder plasticamente a las condiciones heterogé-
neas del ambiente donde se distribuye, y esto se refleja en su germi-
nacién y en la manera como ocurren los distintos eventos fenolégicos
a lo largo del afio.

No hay duda de que la variacién en respuesta al ambiente genera-
da por la plasticidad fenotipica diluye en ocasiones los efectos de
1z seleccifn natural v retarda el camhio evalutive; rin embargo, la
plasticidad en si es una caracteristica que se selecciona para cier-
tos ambientes (West-Eberhard, 1989), sobre todo los ambientes hetero-
géneos. Por ejemplo, aungue las especies tipicas de ambientes con
gran cantided de movimiento de arena, tengan semillas mis grandes gue
les permitan emerger despues del enterramiento, su sobrevivencia debe
depender de la capacidad para separar los tiempos de germinacién de
los periocdos de movimiento de arena frecuente e intenso, ademés de po
der "escapar" de otros factores causantes de mortalidad de pléntulas.
Producir una semilla grande que germina rédpido no es la mejor estrate

gia cuando esta no es capaz de captar un ambiente seco y "escapar" de
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€l manteniéndose latente. Si las condiciones locales que favorecen
una u otra estrategia son variables, no conviene "apostar" solamente
a una.

En el caso de las semillas heteromérficas, se observan dos estra
tegias: una de las plantas progenitoras que las producen con determi-
nados atributos debidc a los efectos de las condiciones del microam-
biente (plasticidad fenotipica), y otra de las semillas que a su vez
conforman un espectro de rasgocs Gue confieren la habilidad de germi~
nar en un grupo de determinadas condiciones.

Ahora bien, para poder caracterizar el ambiente de los sistemas
de dunas en un sentido vdlido en relacién a coémo lo perciben plantas
individuales, se reguiere del manejo de gran cantidad de informacién
en torno a la ecologia de poblaciones y ecofisiclogia de cada espe-
cie.

Es importante definir cudles son los factores biéticos y abibti~
cos que generan o causan heterogeneidad en el ambiente, se requiere
determinar si se trata de heterogeneidad espacial, heterogeneidad tem
poral o ambas. Posteriormente hay que evaluar céme perciben los indi
viduos esta heterogeneidad en las diferentes etapas de su ciclo de vji
da, si se trata de eventos predecibles, y por Gltimo se hecesita po-
der relacionar las caracteristicas observadas y las respuestas a los
distintos factores bi6ticos y abiéticos para cuantificar si es que
tienen un significado adaptativo para los individuos que las presén-
tan. »

Son muchos los factores bidticos gue potencialmente pueden afec-
tar de alguna manera a Palafoxia lindenii por ejemplo, la herbivoria,

la competencia, la presencia o no de polinizadores y micorrizas, pero
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en este trabajo no se cuantificaron y por lo mismo faltarian de incor
porar para ilegar a una interpretacién mé&s precisa.

Dentro de los factores abidticos que ejercen influencia sobre Pa
lafoxia lindenii se encuentran: el enterramiento y desenterramiento
debidos al movimiento de arena, la temperatura, la humedad, la dispo-
nibilidad de nutrientes y agua, la salinidad, la insolacién, los regi
menes de perturbacién, etc. Son factores gue cambian en espacio y
tienipo, cada uno de ellos puede tener diferente influencia sobre 1la
especie y por lo tanto propiciar respuestas mids o menos ré&pidas, de~
pendiendo la etapa de la ciclo de vida méds afectada y del signo e in~
tensidad del efecto.

Palafoxia lindenii, por ser una planta perenne, en estado adulto
percibe muchas de las condiciones -cambiantes del ambiente como de gra
no fino y la estrategia que presenta es cercana a un 6ptimo interme~
dio que se refleja en su plasticidad en varios niveles. Dado que la
plasticidad tiene un Qignificado biolégico como parte integral de los
mecanismos mediante los cuales las plantas controlan el esfuerzo re-
productivo y capturan los recursos del ambiente (Grime et al, 1986),
el mantenimiento de una respuesta plastica en estos ambientes con la
capacidad de presentar cambios fisiolégicos reversibles es de gran
valor adaptativo para las especies que ahi se distribuyen y es noto-
rio de Palafoxia lindenii. ‘

Durante las primeras etapas del ciclo de vida, las semillas y
las pléantulas quiz& perciben el ambiente de manera muy contrastante y
como de grano grueso, por lo gue su estrategia cae dentro de un poli-
morfismo. Sin embargo este no ocurre de manera marcada y quiz& la ip

fluencia del ambiente no ejerza un presién suficiente como para gque
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esta .caracteristica se haga més patente. En el fondo ambas estrate-
gias son generadas en un mismo ambiente percibido de diferente forma.
El éompromiso entre una y otra estrategia, importantes ambas para ca-
da etapa del ciclo de vida, es un antecedente importante para la dis-
cusién en torno a las estrategias adaptativas de las especies de du-
nas costeras. Esta especie presenta un crecimiento vegetativo
incipiente que quiza est& evolucionando como un mediador de ambas
estrateglias.

) Cowles (1899) dice "tal vez ninguna otra forma topogrifica es méas
inestable que las dunas. Por esta inestabilidad las comunidades de
plantas, sus érganos y sus tejidos esta&n obligados a adaptarse a un
nuevo modo de vida en afios mas que en siglos, el castigo por falta de
adaptacién es ciertamente la muerte." La historia para Palafoxia lip
denii, endémica de los sistemas de dunas del golfo de México, ho es

tan triste.

6.6. Conclusiones.

El heoteremorficme on semillas  una Ccaracterisiica comin en las
especies de la familia Compositae se ve favorecido en ambientes hete-
rogéneos. En Palaroxia lindenil se presenta un heteromorfismo funcig

* nal en la germinacién y latencia muy marcados. Sin embargo no fue po
gible relacicnarle con un heteromorfismo en los tamaflos de los ague—
nios, ni con otras caracteristicas de las semillas con las que com@Gn-
mente se asocia, tales como la posicién que ocupan en la cabezuela y
el estado de madurez alcanzado al momento de la colecta.

Las variaciones en la germinacién se relacionaron sobre todo con

la &época de colecta y las condiciones ambientales que prevalecen du-

118



rante el desarrollo y maduracién de las semillas. El estado nutri-
cional e hidrico en el que se encuentra la planta progenitora, es un
factor determinante de las caracteristicas de las semillas que produ-
ce. Difefencias en el micrositio pueden causar diferencias en las
semillas por lo que la variacién tan grande encontrada en la germina-
cién puede ser un reflejo de diferencias entre los micrositios en don
de crecen los individuos e incluso de diferencias entra 1as ramas de
un mismo individuo. Al parecer la influencia sobre las semillas se
ejerce a nivel de la dureza del exocarpo.

Los aspectos relacionados con la fenologia y el establecimiento
de plantvlas, son un indicador de la plasticidad presentada a varios
niveles por esta especie. Palafoxia lindenii es capaz de reproducir-
se durante todo el afio si las condiciones de su microambiente le son
favorables, © por el contrario, de no producir estructuras reproduc-
tivas si las condiciones de su ambiente inmediato le son desfavora-
bhles. 1Incluso puede acelarar o retardar la maduracidn de las semi-
ilas.

Es importante ampliar el estudio de esta especie en aspectos que
abarquen el tipo de crecimiento que presenta, la capacidad de las ra-
mas enraizadas de independizarse del resto de la planta, asi como
las interacciones en las que participa dentro de los sistemas de

dunas.
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Andlisis de Varianza de tres vias para experimentos de

8. APENDICE.

germinacién de semillas por categorias de tamafio en diferentes

tratamientos.
Porcentaje Final de germinscién
FUENTE DE SUMA DE GRADOS DE VARIANZA F SIGNIFI
VARIACION CUADRADOS LIBERTAD CANCIA
Termop. 11605.11 1 11605.11 74.85 dekk
Luz 1761.75 2 880.88 5.62 fadd
Categorias 1477.29 2 738.64 4.71 *
Interaccion
Termop /luz 494.05 2 247.03 N.S.
Termp /cat. 117.6 2 58.8 N.Ss,
Luz / cat. 548.39 4 137.09 N.S.
~Residual 5085.52 58
Total 25089,69 71
Indice de Germinacién
FUENTE DE SUMA DE GRADOS DE VARIANZA ' F SIGNIFI
VARIACION CUADRADOS LIBERTAD CANCIA
Termop. 399.92 1 399.92 33.76 *kk
Luz 129.36 2 64.68 5.46 *
Categorias 92.14 2 46.07 3.89 *
Interaccion
Termop /luz 18.06 2 9.03 .76 N.S.
Termp /cat. 21.63 2 10.81 .91 | N.S.
Luz / cat. 34.0 4 8.50 .72 N.S.
Residual 687.15 58 11.85
Total 1382.26 71
FUENTE DE SUMA DE GRADOS DE VARIANZA F SIGNIFI
VARIACION CUADRADOS LIBERTAD CANCIA
‘rermop. 18.74 1 18.74 5.29 N.S.
Luz 44.29 2 22,14 6.24 *
Categorias 10.88 2 5.44 1.53 N.S.
Interaccion
Termop /luz 23.47 2 11.74 3.31 *
Termp /cat. 21.88 2 10.94 3.09 N.S.
Luz / cat. 4.64 4 1.61 .32 N.S.
Residual 191.43 54

Total 317.68 67
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