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Summary

The work presented here pretends to increase our understanding about
regeneration of tropical deciduos forest, in particular the role of seed reserves in seedling
establishment. This comparative study was conducted with 22 woody species, from them
5 gpecies (Albiza occidentalis, Ceiba pentandra, Cochlosperm vitifolium Enterolobium
cyclocarpum and Tabebuia rosea) were selected to conduct a growth analysis and
allocation of seed reserves under contrasting light conditions.

In order with the data we can say that reserves found in our seeds were
predominately proteins, lipids and in less proportion insoluble polysaccharides (starch
and other hexoses). Those reserves are located in cotyledons and the extra embrionary
tissues (if present) and are used during the first days (10-12 days) allocated to the
construction of different seedling structures (roots, stem and leaves) and to support the
seedlings first growth.

Tabebuia rosea was the species which keeped its cotyledons for alonger period of
time (58 days), followed by Enterolobium cyclocarpum (40 days) Ceiba pentandra (35
days) Cochlogpermvitifolium (24 days) Albizaoccidentalis (22 days). The implications
for establishment period and the type of reserves and cotyledons retention time are
discussed.



RESUMEN

L os trabgjos sobre compuestos en semillas generalmente se ha enfocado al estudio
de plantas de importancia econdmica (silvicola, forestal, alimenticia, industria y
farmacol 6gica), quedando rezagado el estudio de la mayoria de las plantas silvestres, como
las que se encuentran en las selvas bajas caducifolias.

El presente trabajo pretende contribuir al conocimiento que se tiene sobre semillas
de especies lefiosas de la selva baja caducifolia de Chamela, Jalisco, en particular sobre las
reservas que las semillas contienen y su contribucién a crecimiento durante los primeros
dias de desarrollo de la plantula. Se trabgjé con semillas de 22 especies lefiosas de ésta
comunidad vegetal y se determind la presencia y abundancia de reservas contenidas en
éstas. Se seleccionaron cinco de dichas especies (Albizia occidentalis, Ceiba pentandra,
Cochlospermum vitifolium, Enterolobium cyclocarpum y Tabebuia rosea) que se
germinaron en camaras'y que posteriormente fueron transplantadas bajo dos condiciones de
radiacion (cero radiacion y 150 pmol/seg), para evaluar la duracién y la asignacion de las
reservas contenidas en las semillas. Se llevaron a cabo seis cosechas a partir del dias dos
(desde la protucion de la radicula hasta la caida de los cotiledones) y se redizé e andlisis
de crecimiento (Hunt, 1982).

Con base en los datos obtenidos se puede decir que las reservas que se encontraron
en las semillas de las especies analizadas fueron predominantemente proteinas y lipidos'y,
en menor proporcion, polisacéridos insolubles (incluyendo almidén y otras hexosas). Tales
reservas se ubican en cotiledones y/o en tegjido extraembrionario de reserva (s éste se
encuentra presente). Estas reservas se utilizan en los primeros dias (10 -12 dias) para
asignarlas en la formacion de las diferentes estructuras de la plantula (raiz, tallo hojas), y
posteriormente sostener e crecimiento. En orden decreciente T. rosea fue la especie que
retuvo por mas tiempo los cotiledones (58 dias) seguida de E. cyclocarpum (40 dias), C.
pentandra (35 dias), C. vitifolium (24 dias) y A. occidentalis (22 dias), |0 que sugiere que
es € tipo y la cantidad de reservas lo que influye en € tiempo de retencion de los
cotiledones.



| INTRODUCCION

La investigacion sobre compuestos en semillas se ha enfocado principalmente a
estudio de plantas de importancia econdmica (silvicola, forestal, alimenticia, industrial y
farmacol 6gica) quedando rezagado el estudio para plantas silvestres como es €l caso de las

selvas bajas caducifolias.

Algunos trabajos sobre compuestos en semillas de comunidades naturales son €l de
Panza et a. (2002) quienes concluyen que la reserva que predominan en Araucaria
angustifolia es el amidon, aun cuando se presentan pequefias cantidades de lipidos y
proteinas. McHill et a. (2002), encuentran que en Myosotidium hortensia predominan los
lipidosy las proteinasy no se encontré almidon.

Por otro lado, estudios realizados en cotiledones de Cucumis sativus, Lupinus
angustifolius, Phaseolus multiflorusy Sinapis alba en cuanto a su capacidad de expansion
y fijacién de CO,, ponen de manifiesto que éstos no solo son estructuras de reserva sino
que también tienen capacidad de fotosintetizar, como reporta Lovell & Moore (1971)
llegando a la conclusion de que los cotiledones presentan una funcién dual: primero de
almacenamiento y posteriormente como 6rgano fotosintético hasta la formacion de las
primeras hojas definitivas para realizar el proceso de fotosintesis. Marshall y. Kozlowski,
(1974, 1975) estudian la absorcion de CO, y la distribucion del C fotosintético en
cotiledones y hojas en Acer rubrum, Robina pseudoacacia y Ulmus americana,
observando que la actividad fotosintética de los cotiledones es inhibida por |a carencia de
estomas y la deficiencia de clorofila, y en Acer rubrum, Fraxinus pennsylvanica, y
Robinia pseudoacacia, observan que cuando las plantulas crecen en condiciones de luz no
seinhibe lafotosintesis, y que los minerales son translocados a |l os cotiledones, acumulados
en los cotiledones o inicialmente acumulados en los cotiledones y finalmente exportados
durante su senescencia, encontrando que las diferencias dependen, especificamente, de la
especie y del elemento almacenado. Por otro lado, en la oscuridad la actividad fotosintética,

la translocacion y la acumulacion de minerales se inhibe. Olofinboba (1975) en Teobroma



cacao variedad F3, encuentra que los cotiledones de esta especie son drganos de
almacenaje y translocacion de nutrimentos; Ashcroft & Murria (1979) en Acacia iteaphylla
observan que durante las primeras dos semanas | 0s cotiledones se comportan como 6rganos
de amacengje y la tercer semana se comportan como 6érganos fotosintéticos; Kitgima
(1992) encuentra que la capacidad fotosintética de 10 especies de bosque tropical es alta

independientemente del grosor de los cotiledones.

En lo que se refiere a ecologia de plantulas en funcién a tipo de cotileddn, Garwood
(1983) distingue tres grupos morfofuncionales de cotiledones basandose en su aparente
funcion fisiolégica en un bosgue tropical de Panamé Primer tipo: los fotosintetizadores,
estan completamente expuestos o extendidos como hojas, permanecen en la plantula por
largo tiempo. Segundo tipo: los de reserva, que estdn dentro de la semilla guardando
nutrientes maternos que transferiran a la plantula durante el primer periodo de crecimiento.
Tercer tipo: los que presentan ambas funciones (fotosintetizan y almacenan), €l cotileddn
sale completamente de la semilla aun cuando no se extienden, desarrollan un color verde 'y

Se caen en un tiempo relativamente corto.

Bargjas y Alvarez, (2004) demuestran la dependencia que tienen las pléantulas de
Nectandra ambigens de las reservas de los cotiledones en los primeros 250 dias. Soriano,
(2003), concluye que en los primeros 30 dias los cotiledones influyen directamente en €l

crecimiento de cinco especies de selva bagja caducifolia

Finalmente solo se reportan dos trabajos en los que se analizé la utilizacion de las
reservas en semillas durante la germinacion y establecimiento de plantulas. Ichie et. a,
(2001) en Dryobalanops lanceolada (Dipterocarpaceae) encontraron que las semillas
presentan un ato contenido de almidén (74%) y lipidos (15%) y que tales reservas fueron
totalmente consumidas a los 40 dias y utilizadas para la formacién de las primeras hojas y
Marshall y Kozlowski, (1975), observaron los cambios en cuanto a los materiales de
reserva de los cotiledones en Acer negundo, Ailanthus altisima, Fraxinus pensylvanicay

Robina pseudoacacia, concluyendo que e contenido de lipidos y proteinas de los



cotiledones en las cuatro especies declina después de la germinacion y que el contenido de
carbohidratos se incrementa.

Dado lo anterior el presente trabajo pretende contribuir a conocimiento sobre el
tipo de reserva que predomina en las semillas, la ubicacion de estas, su relacion con el tipo
de cotiledon y e crecimiento que las especies presentan en sus primeros estados de

crecimiento (germinacion y establecimiento), en ambientes tan poco estudiados como es la
selva baja caducifolia.
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I MARCO TEORICO

2.1. Evolucién de la semilla

La aparicion de la semilla es uno de los eventos méas importantes en la evolucion de
las plantas, constituye un mecanismo de adaptacion de la vida a la tierra a proporcionar
una proteccion efectiva a nuevo esporofito, tales como e tegumento de la semilla, la
indehiscencia del megasporangio en el cual toma lugar la fertilizacion y, el desarrollo del
embrion (Niklas, 1997, Rowe, 1992).

Estudios palinolégicos del Devonico indican que las plantas vasculares primitivas
eran homospdricas, que presentaban esporangios terminales que originaban a la célula
huevo y a las células esperméticas conteniendo esporas morfol 6gicamente idénticas. A
finales del Devonico se cree se originaron las plantas que producen dos tipos de esporas
(heterospdricas) a partir de las plantas homosporicas, apareciendo |os gametdéfitos dioicos:
las megasporas que desarrollan € megagametofitos con la célula huevo y las microsporas
gue desarrollan dentro los microgametofitos. El siguiente paso fue a aparicion de |6bulos
tegumentarios (integumentos) a partir de los tejidos que rodean el esporangio, que protegen
a la megaspora de la herbivoria, formando una cupula que facilita la captura de la
microspora; finalmente e tegumento se endurece y se transforma en la cubierta seminal;
simultéaneamente se produjo una reduccion del nimero de megasporas, siendo solo una
megaspora funcional, tras la fecundacion el embrion se desarrolla dentro del tegumento y
del tegjido nutritivo del gametofito (desarrollo endospérico) (Steward y Rothwell 1993,
Niklas 1997, De Lucaet a. 2001).

Durante el Devénico tardio y el Carbonifero temprano se registra un amplio grado
de fusion de los I6bul os que rodean al megasporangio. En el curso del Carbonifero muchas
semillas presentaban unafusion total de los |6bulos con una apertura en la parte superior, €l
micrépilo, conocido como lagenostoma, que posteriormente se redujo enormementey no se
presenta en los 6vulos més recientes (Long 1977, Steward y Rothwell 1993).

11



2.1.1 Primeras semillas

Tradicionalmente las plantas con semilla se dividen en dos grupos. Gimnospermas
gue presentan semillas desnudas y Angiospermas semillas cubiertas. Generamente, la
diferencia entre estas es la medida en la que el 6vulo se encuentra expuesto durante la

polinizacion (Jones, 1987, Bewley y Black, 1985).

Otras plantas con semillas, en particular las Pteridospermas, grupo extinto de
plantas que se diversificd ampliamente en el Devonico, es considerado € lingje basal de las

plantas vasculares (Niklas, 1997).

Con base en estudios pal eobotanicos se sabe que las semillas més antiguas que se
conocen proceden de finales del periodo Devénico, hace 350X10° afios, después de la
aparicion de las plantas vasculares. Estos fosiles se encontraron en Pensilvania, E U., pero
no se conoce la planta progenitora. Entre las semillas mas antiguas que se conocen esta la
Genemosperma kidstonni, la cua todavia no ha desarrollado una cubierta protectora
completa, sino que esta formada por ocho I6bulos. En las semillas més avanzadas estos
|6bulos se han fusionado formando un tegumento protector. Durante |os siguientes 50 X 10°
anos se desarrollaron diversas formas de semillas, parecidas a los helechos actuales,
conocidas como Pteridospermae (helechos con semillas) gimnospermas que presentaban
semillas que estaban adheridas a la planta progenitora, y que se diversificaron ampliamente
en el Devonico (Niklas, 1997).

Lepidodendron un helecho parecido a Lycopodios arborescentes, producia
estructuras semeantes a semillas, pero e megasporangio es parcialmente dehiscente
después del proceso de fertilizacidon. Si se considera, que una semilla debe provenir de un
megasporangio indehiscente, entonces Lepidodendron no producia semillas verdaderas
pero, si se define que el proceso de dispersion se da después de lafertilizacion, entonces las
estructuras producidas por Lepidodendron s son semillas. Aunque este organismo no
presenta un ancestro en comin con las plantas con semillas, bien podria pensarse en un
estado ancestral parecido a Lepidodendron (Niklas 1997, Steward y Rothwell 1993).

12



En la actualidad solo se reconocen tres especies que contienen semillas muy
semegjantes a las actuales, Elkinsia polymorpha, Moresnetia zalesskyi y Archaeosperma
arnoldi (Fig. 2.1.1) todas ubicadas dentro de |as Pteridospermas (De Luca, 2001, Steward y
Rothwell 1993). De Moresnetia zalesskyi proveniente de Bélgicay. Elkinsia polymorpha
del Oeste de Virginia no se tiene informacion completa, ambas son consideradas unas de
las planta més antiguas del Devonico inferior, sin embargo solo consisten en un pequefio
véstago con semillas (De Lucaet al. 2001).

Fig. 2.1.1 Modelos de semillas de Elkinsia polymorpha, Moresnetia zalesskyi y Archaeosperma arnoldi. Tomado de De
Luca, et al, 2001.

El dnico organismo del que se tiene la suficiente informacion para su interpretacion
es Archaeosperma arnoldi, el fosil consiste de ramas dicotomicas, estos gjes presentan 4
Ovulos terminales cada uno rodeado por una capa, formando una clpula. Cada 6vulo es
integumentado, en e Ovulo se observa una megaspora funciona y tres megasporas
abortivas. Cada 6vulo es erecto y asociado a tegumento dicotdmico y cuatro de tales
unidades forman una clpula (Niklas 1997, Steward y Rothwell 1993).

13



Archaeosperma es consistente con la interpretacion clésica de Ovulos,
megasporangio integumentado, originado de la fusion de telomas estériles, realzamiento
paraladisposicion del polen sobre el apice del 6vulo, lo que representalaimportanciade la
polinizacion y lafuncion protectora de los tegumentos a Gvulo. Por lo tanto éste organismo
actualmente es considerado el representante més afin del estado pre-semilla (Niklas, 1997).

Al final de Devonico aparecié una amplia variedad de plantas con semillas
conocidas colectivamente como Lyginopteridales, en e€llas se incluye e genero
Sphenopteris una planta con hojas parecidas a helechos. En el Carbonifero se incremento el
nimero de especies de plantas con semillas, se han encontrado en norte Ameérica
Pteridospermas del género Trigonocarpus y otras parecidas a género Medullosa una
planta con semillas que se asemea a los helechos arbustivos modernos. Otro grupo de
plantas que se diversifico ampliamente fueron las Cordaitales cercanamente relacionados
con las confieras modernas. Ambos géneros, Medullosa y Cordaites fueron pequefios
arboles. En el Pérmico aparecio el género de los Glossopterisy en general todas las plantas
con semillas empezaron a producir arboles grandes, ya en e Tridsico, aparecieron los
principales grupos de plantas con semillas conocidos actualmente, excepto las plantas con
flor. Es decir, tras la paricion de las semillas se hicieron dominantes |os grupos portadores
de éstas: coniferas, cicadas y ginkgos en la era Mesozoica. Hacia fines del Mesozoico y
principios del Cenozoico hubo muchos cambios. Aparecieron las primeras Angiospermas,
gue probablemente vivian en regiones montafiosas, mientras que las confieras y Cicadales
dominaban las planicies. Estas son evolutivamente superiores a las Gimnospermas pues
poseen mecanismos maés eficientes de entrecruzamiento, dispersion y establecimiento de las
semillas. En la actualidad la mayoria de las plantas vasculares que existen son
Angiospermas (Duffusy Slaugther 1980, Niklas 1997, Steward y Rothwell 1993).

2.1.2. Estructura de la semilla
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La semilla tipica consta de una cubierta semina (producto de uno o ambos
tegumentos del rudimento seminal), perispermo (remanente de la nucela), endospermo
(tgjido resultante de la fusién entre una microsporay |los nicleos polares de la célula central
del saco embrionario) y embrién (resultado de la fertilizacién de la célula huevo u oosfera
por una microspora). El grado en que esos componentes continlan su desarrollo,
disminuyen, o en algunos casos incluso desaparecen, conducen a lagunas de las diferencias
estructurales fundamentales entre los diversos tipos de semillas. Por tanto en la semilla
podemos observar diferentes regiones, (Fig. 2.1.2): El hilo: que es el limite de la semilla, y
que corresponde a la cicatriz formada cuando |a semilla se desprende del fruto. Larafe, que
eslazonaentre el hilioy lacélaza, lacua de manera general contiene haces vasculares, por
lo que pueden aparecer como un ligero reborde. La cdlaza, que es la zona donde la nucela
se une a los tegumentos y solamente tiene una epidermis y cuticula, en la superficie
externa. Cuando la cdlaza es una parte extensa aproximadamente més de 1/5 de la
superficie del 6vulo), recibe e nombre de paquicdlaza. Esta condicion de la calaza es
comun en semillas grandes como las de: Manilkara zapota, Cocos nucifera, Persea,
Tropaeolum y Canna. Un caso més especia es la pericalaza, conocida solo en Annona; es
una calaza que se limita a la zona del rafe y la antirafe, pero a los lados los tegumentos
estan libres, por lo que en corte mediano se observa como una paquicdlaza y en corte
transmediano como una cdlaza normal (Flores 1999). El micrépilo (Fig. 2.1.3), que es rara

vez visible; su posicion puede deducirse porque laradicula se dirige hacia él.
Antirafe

Radicula hipocotilo
Rafe
Linea de dehiscencia

(futuro hilio)
Funiculo

Fig. 2.1.2. Seccion longitudinal de semilla de Tephrosia candida (Fabaceae, Papilioninoidea). Tomado de
Flores, 1999.

La cubierta semina puede estar formada por las tres capas de testa y las tres de

tegmen. Sin embargo, una o varias capas suelen estar ausentes desde el estadio de 6vulo, o
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bien, degenerar durante €l desarrollo. Cuando el 6vulo o semilla presenta en su desarrollo

un solo tegumento, se le llama unitegmico, como los 6vul os de las Convolvul aceae.

TEQUMENTO
EXTERNO

IIAZ
VASCULAR
DE LA RAFE

CALAZA

TEOUMENTO,
INTERNO

MICROPILO

Fig. 2.1.3. Ovulo obcampiltropo. Tomado de Flores, 1999.

Debido a que cada tegumento (Fig. 2.1.3) tiene dos epidermis, € nimero maximo
posible de cuticulas es tres: La externa, la intertegumentaria 'y la nucelar que se encuentra
sobre la nucela. En la zona de la calaza las cuticulas intertegumentaria y nucelar se
interrumpen, solo la cuticula externa es continua. En las semillas maduras es poco comun
gue se presenten las tres cuticulas. Esclerotesta se refiere a las partes duras de la testa y
comunmente lignificadas; su funcion es la proteccion mecanica. La sarcotesta se origina
debido a que la exotesta, con 0 sin estratos mas profundos, se desarrolla como un tejido
carnoso en la madurez de la semilla. En su origen pueden haber participado, ademés de la
exotesta, estratos méas internos de la testa. La sarcotesta sirve como premio a los
dispersores, por ggemplo en Punica, Inga jinicuil, Magnolia, Melicocca y Bomarea. Otra
modificacién de la testa es la conocida como testa mucilaginosa que ocurre cuando la testa
madura produce mucilago (seco o humedo); algunos gy emplos son Citrus, Cucurbita, Vitis,
Pyrus, Ribes, Linum, Caricay Plantago (Esau 1962, Flores, 1999, Werker, 1997).

El funiculo (Fig. 2.1.2) no participa en la formacion de la cubierta seminal, pero en

el género Opuntia, el desarrollo del 6vulo campilotropo tiene un funiculo circinotropo, que

ademés tiene prolongaciones laterales, por |o que cubre totalmente la semilla. Esta cubierta
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funicular tiene una capa de esclerenquima en los estratos que estén en contacto con la
semilla, que proporciona resistencia mecanica, y por fuera tiene una capa de células de
paredes suaves que constituyen la pulpa que llena € 16bulo del fruto. La cubierta funicular
es exclusiva del genero Opuntia y géneros aliados, pero otras cactéceas y e género
Plumbago, tienen funiculo circinotropo, es decir, que rodea € évulo, aunque después no

funciona para proteccion (Flores, 1999, Werker, 1997).

En la cdlaza (figs. 2.1.2 y 2.1.3), debido a que las epidermis de los tegumentos se
interrumpen y solo la exotesta es continua, suele presentarse una estructura adicional de
proteccion, Ilamada hipostasa, la cual se caracteriza por formar un disco o plato de células
peguerias sin espacios intercelulares en la base de la nucela, estas células suelen contener
taninos, cutina o suberina. La proteccion mecénica de la semilla, no depende solo de la
cantidad de estratos celulares sino de la dureza de estos, por |o que la presencia de paredes
duras o0 engrosadas es un punto importante a considerar, asi como también las substancias
gue endurecen las células, que pueden estar en la pared o en el lumen, y son principal mente

lignina, taninosy silice (Flores, 1999, Werker, 1997).

L os tricomas son proyecciones epidérmicas, pueden tener forma de pelos, como en
Gossypium, Asclepia, Populus y agunas convolvulaceas. Pueden tener funcion de

dispersion o de proteccion (Niembro, 1988).

Las aas son prolongaciones de la cubierta semina a manera de membrana
papiracea, que permite que la semilla planee o gire con el viento, evitando la caida répiday
permitiendo un vigje a mayor distancia. Su origen suele ser la testa. ggemplos de ello son
algunas especies de la familia Bignoniaceae, e Hipocrateaceae (Flores, 1999, Niembro,
1988).

El arilo (fig. 2.1.4) es una estructura carnosa que se origina de larafe, del funiculo o

de latesta, generalmente inicia su desarrollo después de la antesis y cubre completa o casi
completamente la semilla. Algunos autores |o consideran un tercer tegumento. Suele ser
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carnoso y dulce, atractivo para las aves, como en Passiflora, Pithecellobium, Nymphaea y
Litchi (Flores, 1999).

Fig. 2.1.4. Semillas ariladas de Pithecellobium dulce. Tomado de Flores, 1999.

La carincula (Fig. 2.1.8) es un apéndice carnoso poco extenso y adjunto a
micropilo (en Euphorbiaceae y Polygalaceae), al funiculo, o alarafe (en este caso también
se le llama estrofiolo). La caruncula probablemente es una clase de elaiosoma —apéndice
aceitoso de premio a hormigas dispersoras-, como en Ricinus, Cheiranthodendron(Flores
1999, Bewley y Black, 1985).

La cubierta funicular es caracteristica de Opuntiay cubre totalmente la semilla. Los
estratos interno del funiculo circinotropo se esclerifican, proporcionando dureza ala semilla
(Espinosay Engleman).

En e embrion se han descrito a menos cinco tipos principales de embriogenesis,
con base en € sentido a la primera divisién del cigoto y cuales de las células hijas toman
parte en el desarrollo del embridon y cuales dan origen a suspensor (fig. 2.1.5), (tipo
cruciferado, asterado, solanado, cariofilado y quenopodiado). Para el caso de embriones
apomicticos, éstos siguen e orden de divisiones caracteristico de su especie, 10 que no

ocurre en los embriones obtenidos por €l cultivo de células (embriones artificiales) (Niklas,
1997, Flores, 1999).
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El suspensor es una estructura efimera, generalmente su mayor desarrollo lo alcanza
cuando el embridn esta en estado globular. Su funcion parece ser la de fijar e embrion
joven y ayudar en su nutricion. El suspensor puede constar de una o varias células,
uninucleadas o binucleadas, algunas veces esta formado por grandes células cenociticas
(Esau 1962, Flores, 1999).

Apicedel vastago  Procambium
Cotiledones

Hipocdétilo

Apice
radicular

Célulabasal
del suspensor

Fig. 2.1.5. Embrion maduro de Capsella. Tomado Esau 1982.

No es raro que € cigoto entre en un periodo de reposo antes de su primera division.
Este periodo suele ser méas corto si el endospermo es de tipo celular y puede durar horas,
dias 0 meses. Pero en otros casos como llex, el embridén puede iniciar su desarrollo y
después detenerlo para entrar en un periodo de reposo, lo cual parece depender del

suministro de nutrientes y hormonas (Espinosay Engleman).

Desde la primera division hasta €l estado globular, la morfologia del proembrién es
similar en dico y monocotiledéneas. A partir del estado globular, e embrion tiene una
clara diferenciacion en protodermis y las células que dardn origen al meristemo apical del
véstago. Ademés, se empiezan a notar las diferencias entre embriones de monocotileddneas
y dicotiledoneas, debido al levantamiento de los primordios de los cotiledones (Flores,
1999). En dicotiledonesas, pasaa estado de corazon debido alas dos protuberancias que son
los primordios de los cotiledones. Cuando el embridn madura, queda constituido por un ge
hipocdtilo-radicular que tiene un sistema procambial desarrollado y esta limitado por
ambos extremos por un meristemo: el meristemo apical del vastago y el meristemo apical
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de la radicula (Flores, 1999, Buchanan, 2000). En monocotiledoneas no se pasa por €
estadio de corazon porque se levanta un solo cotileddn, por lo que en el embrién maduro €
meristemo apical del vastago se dirige hacia el orificio en lavainadel cotiledén como en €l
caso de Allium (Flores, 1999).

El embrion (Fig. 2.1.5) en su madurez tipicamente consta de una radicula, un
meristemo apical del véstago, un hipocétilo y uno o dos cotiledones. Sin embargo, en
algunas plantas el embrién estd muy reducido, y tiene muy poca diferenciacién en 6rganos
y tgjidos cuando la semilla esta madura. Entonces, un embrion de este tipo termina su
desarrollo después de la dispersion y antes de la germinacion. Por otro lado, el meristemo
apical puede haber producido uno o mas primordios de hoja, constituyendo la plamula,
también puede haber primordios de raices adventicias, que se llaman raices seminales
(Bewley, y Black. 1985, Flores, 1999, Niklas, 1997, Espinosay Engleman).

2.1.3 Tejidos de almacenamiento en semillas

Los principales tejidos de almacenamiento de reservas en las semillas son: embrion
(principalmente cotiledones), o en tegidos extraembrionarios como el endospermo vy
perispermo. Es usual que las reservas no se repartan equitativamente entre estos tejidos,
sino que haya un solo tejido de reserva de mayor volumen en la semilla. Los tejidos de
reserva mas frecuentes son el embrion y e endospermo. Existe una relacion inversa entre

el volumen que estos tejidos ocupan en la semilla (Espinosay Engleman, Moreno,1996).

Perispermo, este tejido de reserva es generalmente amilaceo, tiene su origen en la
nucela, por lo que es tgido materno. Se encuentra presente en El perismermo, tejido de
origen materno y su ploidia es de 2n, es la nucela que permanece como tejido de reserva,
generalmente de caracter amilaceo, como en Amaranthus, Caryophyllales y Piperaceae

(Espinosay Engleman, Niembro, 1988).

El endospermo casi siempre se produce durante € desarrollo pero no siempre esta

presente en semillas maduras (Orchidaceae, Podostometaceae y Trapaceae no desarrollan
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endospermo). El endospermo tiene su origen en la doble fecundacion, generamente es 3n,
pero puede ser desde 2n hasta 9n. Es comun que gran parte del endospermo sea utilizado
durante laformacién del embrion y no quede una cantidad apreciable en la semilla madura.
Tales semillas se llaman no albuminosas, pero en realidad muchas de ellas retienen una
capa delgada de 1-3 estratos de células de endospermo. El volumen de endospermo, en una
gran cantidad de angiospermas es inversamente proporcional a volumen ocupado por €l

embrion en las semillas (Bewley, y Black. 1985, Esau, 1962, Flores, 1999).

Cotiledones

L os cotiledones, que son hojas embrionarias, pueden cumplir una o varias funciones
como: amacenadores de reservas para la germinacién, absorcion del endospermo o
perispermo, proteccioén mecénica debido a su dureza, secrecion de hormonas y enzimas, y
realizar lafotosintesis en la plantula (Kitajima, 1996, Espinosay Engleman).

Anteriormente se pensaba que los cotiledones eran sblo 6rganos de reserva de
nutrientes y su funcion por lo tanto consistia en transferir esos nutrientes a la plantula
(Kitgjima 1996, Marshall y kozlowski, 1974, 1975, Lovell y Moore 1971). Actualmente se
clasifican tomando en cuenta cuatro criterios. Por su posicion sobre la tierra: Epigeos, que
crecen por encima de la tierra, e Hipégeos, que crecen sobre o por debajo de ésta. Por su
grado de exposicion después de la germinacion: Fanerocotilar, para los que llegan a ser
libres de la testa de la semilla, y Criptocotilar, para los que permanecen parcialmente
envueltos en la testa de la semilla. Por su morfologia: Papiraceos, parecen como hojas
delgadas, Coriaceos, para los lisos y gruesos, y Globosos, para los gruesos y redondos. Y
por su fisiologia: los cotiledones carnosos tienen como funcion principal amacenar
sustancias de reserva, los cotiledones delgados funcionan como estructuras de absorcion y
pueden ser fotosintéticos (Kitgjima 1996, Moreno 1996, L opez 1993).

La clasificacion mas actual propone tres grupos morfofuncionales de cotiledones

con base en su aparente funcién fisioldgica. Primer tipo: fotosintetizadores, completamente

expuestos o extendidos como hojas, permanecen en la plantula por largo tiempo. Segundo
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tipo: los de reserva, que estan dentro de la semilla amacenando nutrientes maternos que
transferiran a la plantula durante el primer periodo de crecimiento. Tercer tipo: los que
presentan ambas funciones (fotosintetizar y almacenar), el cotiledon sale completamente de
la semilla aunque no se extiende, desarrolla un color verde y se cae en un tiempo
relativamente corto (Kitajima, 1992) Fig. 2.1.6. Existiendo un gradiente en e grado de
exposicion y grosor de los cotiledones |o que se ve reflejado en el tipo de habitat en € cual

las plantul as obtendran su dptimo par su crecimiento y establ ecimiento.

—— = —
.

/" Altamente Grandes requerimientos

[ fotosisnteticos \ —~ A,
= de quJ:am su sobrevivencia

"\ no de almacenaje | / ,.(/ 4 Tasa de crecimiento rdpide
N S e \
— _'—-.\/'_.-—\;‘ '\k‘____ — . NS
/\ : Fanerocotilar /\
epigeo
popirdceo =
4]
A T .| .
Z ~
~
Fanerocotilar
p— epigeo
g 0 7 coridcen
- =

3 [ ) g
2 Trrelbery ’F g
z i S “ g
o | . & g
8 ™ Fanerocotilan 2
3 epigeo = 3
5 globoide A ?'_, ~y .:S:
g e~ ¥
e f’f\ I

Criptocotilar hipageo

globoide

oy “a ‘
B W .":1
A
_ %
\/ Criptocotilon \/
/" hipogeo P— S
globoide [ Altamente tolerantes a la sombrd

De akmacenaje \ I | para encar un banco de plantulas|
W % | en sombra
AN ___ e

Fig. 2.1.6 Relacién hipotética entre la morfologia funcional de los cotiledones y regeneracién de habitats de

especies de arboles tropicales. Indicando diferentes tipos de plantulas con su par de cotiledonesyy las primeras
hojas verdaderas. De arriba hacia abajo, €l grado de diferenciacion fotosintético de los cotiledones decrece

con €l incremento del grosor y el grado de posicidon y exposicién. Tomado de Kitajima, 1996.

En las gimnospermas e numero de cotiledones es muy variable, en Pinus
maximartinenzi, por ejemplo, es posible encontrar de 18 a 24 cotiledones en un embrién
(Niembro, 1988).
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2.1.3.1 Tgjidos de reservas en gimnospermas

En las semillas de gimnospermas, las reservas aimenticias se amacenan
principalmente en el megagametofito, que es un teido haploide y por funcion es
comparable a endospermo (Niembro, 1988).

2.1.3.2 Tejidos de reservas en monocotiledéneas

En la mayoria de las monocotileddneas las sustancias de reserva estan almacenadas
en e endospermo (tgjido extraembrionario) por lo que éste se encuentra bien desarrollado y
los cotiledones, que son delgados y muy delicados, funcionan como estructuras de
absorcion y de transporte de las reservas al embrion en crecimiento (Moreno, 1996).

1mm
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- Endospermo con amidén
Escutelo

} Coleoptiloy
' hojas
i

A Y ... Radiculay
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s\’
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Fig. 2.1.7 Estructura de semilla de grano de Triticum aestivum. Tomado de Bewley, y Black, 1985.

2.1.3.3. Tejidos de reservas en dicotiledéneas
En muchas especies de dicotiledoneas como las Fabaceae, las sustancias de reserva

se encuentran en |los cotiledones, solo ocasionamente el propio e embrionario funciona

como region de almacenamiento, (Niembro, 1988, Bewley, y Black, 1985).
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Fig. 2.1.8. Estructura de semillas de Ricinus comunis y Cochlospermum vitifolium . En endospermo, Co
cotiledones, Te testa, Pl plumula, Ra radicula, En endospermo, Ca caruncula. Tomado A de Bewley and
Black, 1985y B Niembro, 1988.

2.2. Reservas en semillas

Las semillas generalmente tienen un bajo porcentaje de humedad del 10-20% en su
madurez. Por su forma compacta, tienen bagas cantidades de materiales estructurales,
mientras que por otra parte, su funcion como planta no fotosintética en condicion latente
requiere una reserva diferente de material rico en energia, facilmente digerible, que pueda
proporcionar materia prima y energia para que la germinacion se produzca (Bradford,
2004).

Los compuestos acumulados por las semillas varian ampliamente entre especies,
pero se pueden categorizar en carbohidratos, aceites o lipidos, proteinas y fitato. Estos han
sido ampliamente estudiados para cultivos de importancia econdmica (Kigel y Galili 1995,
y Larkins y Vasil 1997 en Bradford, 2004, Bewley, y Black, 1985, Kozlowski y Gunn,
1972)

2.2.1. Carbohidratos

L os carbohidratos son la principal reserva en semillas, el almidon es el carbohidrato

mas comun en las semillas aunque también puede haber hemicelulosa, amiloides y rafinosa,
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oligosacéridos que pueden presentarse y algunas veces ser e principa carbohidrato de
reserva. Otros carbohidratos presentes pero no de almacenamiento son la celulosa, pectinas
y mucilagos (Bradford 2004, Bewley y Black 1985, Esau 1962, Kozlowski y Gunn 1972,
Duffusy Slaugther 1980).

El amiddn se encuentra almacenado en dos formas: amilosa 'y amilopectina ambos
son polimeros de glucosa. La amilosa es una larga cadena de polimeros de unas 300 a 400
unidades de glucosa, cada molécula de glucosa esta unida por enlaces glucosidicos a -1,4;
la amilopectina es mucho mas larga, y est{ a constituida por una larga cadena de amilosa
unidos en anillos a-1,6 para dar origen a una molécula ramificada. EI amidon es
almacenado en discretos cuerpos subcelulares llamados granos de almidon (Bradford, 2004,
Bewley, y Black, 1985, Kozlowski y Gunn, 1972, Duffus y Slaugther, 1980, Buchanan,
2000).

L os granos de amiddn pueden tener una forma caracteristica para cada especie, por
egjemplo: de forma esférica (soya), angular (maiz) o eliptica (frijol). La forma de los granos
esta determinada por la relacion en los contenidos de amilosa 'y amilopectina. El tamafio de
los granos es variable de 2-100 um en diametro en una misma semilla. También se pueden
encontrar finos granos de amidén embebidos en cuerpos proteicos en e citoplasma
(Bewley, y Black, 1985).

El amidon es sintetizado de la sacarosa por una via que involucra a citoplasmay
los plastidios. La sacarosa es convertida de Fructuosay UDP-GlIc (uridina difosfoglucosa)
por la sacarosa sintetasa. La fructuosa es subsecuentemente fosforilada a Fru-6-P por la
hexocinasa y convertida a Glc-6-P por la hexosa fosfato isomerasa. UDP-GIc es también
convertida primero a Glc-1-P y luego a Glc-6-P. Asi, una molécula de sacarosa es
convertida a dos moléculas de Glc-6-P, las cuales entran al plastidio Ilamado amiloplasto
paralasintesis de almidon, via un translocador en lamembrana del plastidio. La Glc-6-P es
convertida primero a Glc-1-P, a ADP-GlIc por accién de la ADP-GIc pirofosforilasa. ADP-
Glc-almiddn sintetasa adiciona las moléculas de glucosa de ADP-GIc no reducida al fina y

formando una cadena de amilopectina. Una enzima ramificadora del almidon es
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responsable de la introduccién de enlaces a-1,6 entre las moléculas de glucosa (Bradford,
2004). Fig. 2.2.1.

Invertasa l

Glucosa + Fructuosa

¥

Sacarosa
Sacarosa sintetasa ¢
UDP-Glucosa + Fructuosa
UDP-Glucosa pirofosforilasa / ADP-Glucosa pirofosforilasa

Glucosa-1-fosfato + ATAP v' ADP-Glucosa + PP

Transporte de membrana

ADP-Glucosa- + (Glucosa)n > Amilosa+ ADP

ADP-glucosa transferasa

Precursor de amilopectina
¢ Enzima ramificadota de almidon
Amilopectina
Enzima ramificadora de almidén ¢¢ Enzima desrramificadora de amidon

Almidén

Fig. 2.2.1. Rutametabdlica parala sintesis de amidon. Tomado de Hannanh, 1997. En Larkins, y Vasil, 1997.

La hemicelulosa en algunas semillas puede ser el principal compuesto de reserva
particularmente en ciertas semillas de leguminosas endospérmicas, usualmente el almidon
esta ausente en el tejido cuando la hemicelulosa esta presente en grandes cantidades. El
endospermo o perispermo del café es extremadamente duro por la presencia de
hemicelulosa en las gruesas paredes celulares, no hay cuerpos de almacenamiento de

hemicelulosa.

Mucha de la hemicelulosa es manosa (una larga cadena de polimeros de manosa

unidos por enlaces glucosidicos -1,4, y en cantidades variables por enlaces a-1,6 para dar
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origen a la galactomanosa, € nimero de cadenas presentes y su posicion afecta la
consistencia de la galactomanosa asi puede ser muy dura si presenta pura manosa (el café
contiene manosa y 2% de galactosa) o puede ser mucilaginosa presentando un alto
contenido en galactosa. Dentro de las leguminosas la relacion manosa-gal actosa tiene un
significado taxondmico. La glucomanosa en la cual una larga proporcién de residuos de
manosa es remplazada por glucosa, esta esta restringida a endospermo de ciertas
monocotiledéneas especificamente de los miembros de la familia Iridaceae y Liliaceae
(Duffus y Slaugther, 1980). La galactomanosa también es sintetizada de la sacarosa.
Seguida de la hidrélisis y lafosforilacion, las hexosas son convertidas a GDP-Man y UDP-
Gal. Una enzima asociada a una membrana (del reticulo endoplasmico rugoso) la
manosiltranferasa adiciona los residuos de Man de GDP-Man para alargar la cadena de
manosa. Simultaneamente, una galactosiltransferasa adiciona las unidades de galactosa del
UDP-Gal en ciertos intervalos especificos para cada especie y dar origen a la
galactomanosa (Bradford, 2004, Duffusy Slaugther, 1980, Buchanan, 2000).

Otros componentes incluidos en la pared celular, son los xiloglucanos, también
Ilamados amiloides porque presentan una reaccion positiva al amiddn, son cadenas lineales
de moléculas de glucosa unidos por enlaces glucosidicos -1,4 la glucosa es el esqueleto
con pequefias xilosas (y galactosas) a lado de la cadena, se encuentran en la pared celular
de ciertos embriones de dicotiledoneas y en el endospermo de miembros de la familia
Caesapinoideae (Flores, 1999, Duffusy Slaugther, 1980,

Ademas de estos carbohidratos, las semillas maduras también pueden contener
sacarosa, rafinosa, estaquiosa celulosa y otros azUcares no reducidos, pero generamente
contienen pocos 0 nada de azucares reducidos tales como glucosa y fructuosa. Estos
carbohidratos son usados para la respiracion en la fase de imbibicion de la semilla y
también juega un papel importante en la tolerancia a la desecacion y/o lalongevidad de las
semillas secas (Bradford, 2004).

2.2.2. Grasasy Aceites
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Muchos lipidos almacenados en las semillas son grasas neutras 0 aceites S estos son
liquidos arriba de 20°C, algunas semillas contienen apreciables cantidades de fosfolipidos,
glicolipidos y esteroles. Los lipidos son insolubles en agua pero solubles en varios
solventes organicos incluyendo: éter cloroformo y benceno. Estos son éteres de glicerol y
&cidos grasos y también son Ilamados triglicéridos o triacilgliceridos. El nimero cadenas de
atomos de carbono se denota como R, R? y R®, pueden ser idénticas pero usualmente no lo
son (Duffusy Slaugther, 1980, Bradford, 2004).

Los &cidos grasos se identifican de acuerdo a nimero de atomos de carbono y alas
dobles ligaduras en la cadena. Los acidos grasos saturados contienen un nimero igual de
atomos de carbono y no contienen doble ligadura por ejemplo el acido palmitico (16:0, 16
atomos de carbono y ninguna doble ligadura) es el &cido graso saturado méas comin en
semillas oleaginosas. Pero |os &cidos grasos predominantes en semillas son insaturados 'y de
estos el oleico (18:1) y €l linoleico (18:29) representan méas del 60% de peso de todos los
aceites en semillas cultivadas. Los acidos grasos menos comunes son €l acido eurico (22:1)
y €l acido ricinoleico (12-hidroxi 18:1) (Duffusy Slaugther, 1980).

Los triglicéridos de reserva en semillas son almacenados en discretos organelos
subcelulares- cuerpos de aceites, cuerpos de grasas o cuerpos de ceras (dependiendo de la
consistencia del producto amacenado); Su tamafio va de 0.2-6 um en diametro
dependiendo de la especie. En semillas que presentan una gran cantidad de aceites
amacenados los cuerpos de aceite ocupan parte substancial del volumen de la célula
(Bradford, 2004, Bewley, y Black, 1985, Kozlowski y Gunn, 1972, Duffus y Slaugther,
1980).

La principal forma de almacenamiento de los lipidos es como triacilglicéridos
(TAG), tres acidos grasos unidos a glicerol por un enlace éster. Estos son conocidos como
lipidos neutros en contraste con los fosfolipidos que son polares, y que son € principal
constituyente de las membranas celulares. Las propiedades de |os aceites son determinadas
por la estructura de los écidos grasos, particularmente la longitud y €l nimero de dobles

ligaduras que estos contengan. L os acidos grasos saturados no contienen dobles ligaduras y
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tienen un ato punto de fusion a diferencia de los &cidos grasos insaturados los cuaes
contienen uno, dos o tres dobles ligaduras. Los &cidos grasos mas comunes encontrados en
semillas son el palmitico (16:0), oleico (18:1), y linoleico (18:2), con €l estedrico (18:0) y
el linolénico (18:3) también presentes en menor grado en algunas semillas. Los lipidos de
reserva son generalmente encontrados en cuerpos lipidicos u oleosomas dentro de la célula
(Bewley, y Black, 1985, Duffusy Slaugther, 1980, Buchanan, 2000).

La sintesis de triacilglicerol (Fig. 2.2.1.2) involucra diversos organelos celulares
incluyendo € citoplasma, la mitocondria, los plastidios y € reticulo endoplésmico (RE). La
sacarosa es € punto de partiday es convertida a hexosa fosfato para posteriormente pasar a
triosa fosfato. El glicerol-3-P entra al reticulo endoplasmico para e paso final que es la
sintesis del triacil glicerol. Latriosa fosfato es también convertida a malato, la cual entra al
plastidio y forma hexosa fosfato, € piruvato es convertido a acetato en la mitocondria, €l
cual se mueve d plastidio. Este compuesto es usado en €l plastidio paralasintesis de &cidos
grasos por la via complegja que involucra la proteina transportadora Acetil. Las unidades de
Acetil son adicionadas para alargar |a cadena de |os &cidos grasos hasta producir palmitato
0 estearato. Una desaturacion puede formar oleato de estearato. Una futura desaturacion o
elongacion puede ocurrir en € RE, y los écidos grasos formados de una Acetil CoA son
esterificados con el glicerol para formar triacilglicerol. Los triacilglicerol de novo son
acumul ados entre las dos capas de la doble membrana del RE, formando un cuerpo lipidico
rodeado por una sola unidad de membrana. Al mismo tiempo una Unica proteina conocida
como oleosina es sintetizada e incorporada dentro del cuerpo de la membrana, esta proteina
de bajo peso molecular (15-26 kD) posee tres dominios estructurales C anfipatico y un
dominio N-terminal que se asocia con €l citoplasma de la membrana, y un dominio central
hidrofobico que penetra la membranay se queda embebido en la matriz del triacilglicerol.
La oleosina estabiliza la membranay previene la agregacion del cuerpo lipidico (Bradford,
2004, Duffusy Slaugther, 1980, Buchanan, 2000).
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Fig. 2.2.2. Ruta metabdlica para la conversién de carbohidratos a &cidos grasos. Tomado de Browse J. 1997.
En Larkinsy Vasil, 1997.

2.2.3. Proteinas.

Al igual que todos los tejidos de las plantas, las semillas contienen proteinas que son
importantes por su papel estructura y su actividad enzimética. Sin embargo las semillas
contienen proteinas adicionales que sirven como un recurso de aminoécidos para €l
crecimiento de la plantula. Como son una fuente de recurso para la nutricion humana y
anima mucho se conoce sobre las proteinas de almacenamiento de semillas de especies
cultivadas, principalmente de granos y cereales (Duffus y Slaugther, 1980, Bewley, y
Black, 1985, Bradford, 2004).
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De acuerdo ala clasificacion de Osborne (1924) |as proteinas de las semillas pueden
dividirse en cuatro clases en relacion a su solubilidad (1) albuminas solubles en agua a pH
neutro, (2) globulinas, solubles en soluciones de sal pero insolubles en agua (3) glutelinas,
solubles en soluciones &cidas o bésicas y; (4) prolaminas solubles en a coholes acuosos (70-
90%). Las abuminas incluyen muchas enzimas solubles y otras proteinas que no son
especificamente proteinas de almacenamiento. Las albuminas son la principal proteina de
amacenamiento de las dicotiledoness, y las glutelinas y las albuminas predominan en

cereal es (excepto por la avena que posee un alto porcentaje de globulinas).

Puesto que las proteinas estan constituidas por aminoacidos, son un mecanismo para
almacenar nitrégeno organico. La cantidad y la proporcion de los aminoacidos determinan
el vaor nutricional de las proteinas en diferentes semillas. Por gjemplo, las glutelinas y
prolaminas de cereales son generalmente bagjas en lisina pero altas en metionina. En
contraste, las semillas de leguminosas son a menudo altas en lisina pero bajas en metionina
(Bradford, 2004, Bewley, y Black, 1985).

Las proteinas de almacenamiento son sintetizadas en grandes cantidades durante la
fase de desarrollo y acumulacion de peso seco de la semilla. Caracteristicamente las
proteinas de almacenamiento son oligomeros consistiendo de multiples subunidades de
diversos tamarios, unidos por enlaces disulfuro o de hidrogeno, interacciones idnicas o
interacciones hidrofébicas. Son depositadas generalmente dentro de organelos |lamados
cuerpos proteicos. En ceredes dada la ata insolubilidad de las prolaminas, éstas son
sintetizadas en el reticulo endoplasmico y son trasportadas en vesiculas provenientes del
aparato de golgi a vacuolas, las cuales se subdividen y son llenadas por proteinas para
formar los cuerpo proteicos. Un peptido sefial en el N-terminal de la proteina se inserta
directamente a la membrana del RE y los residuos de la proteina se comienzan a sintetizar
(Fig. 2.2.3). En adicion las proteinas contenidas en la vacuola contienen informacion
adicional en la estructura de los aminoacidos para ser procesados en el aparato de golgi y
ocupar € lugar celular correspondiente. Las proteinas como las lecitinas pueden ser

glicosiladas por la adicion de azUcares u oligosacaridos |o cual también ocurre en €l RE. En
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muchos casos futuras remociones de varios segmentos de péptidos o enlaces disulfuro se
presentan en un orden que resultan en la conformacion final de la proteinay e ensamble
completo de la holoproteina (Bradford, 2004, Bewley, y Black, 1985, Herman, et. Al, 1999,
Buchanan, 2000).
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Fig. 2.2.3. Sintesis de proteinas. Tomado de Bewley, y Black, 1985.

2.2.4. Fitol y minerales

El fitato (acido mioinositol hexafosférico) es la principal reserva de fosforo en
semillas, y otros minerales inorganicos (potasio, magnesio y sales de calcio) son
almacenados por el acido fitico; € fitato se localiza en globoides algunos dentro de cuerpos
proteicos. La deposicion dd fitol y las proteinas de amacenamiento dentro de cuerpos
proteicos ocurre simultaneamente (Bradford, 2004, Bewley, y Black, 1985, Duffus y
Slaugther, 1980).

2.3. Determinacion de compuestos en semillas
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Aunque existe un sin nimero de técnicas que cuantifican compuestos en tejidos, son
pocos los que nos dan una idea de la composicion y ubicacion de éstos en las células,
siendo las técnicas de histoquimica microscopica la que ofrece respuesta a dicha pregunta
(Jensen, 1962).

2.3.1. Carbohidratos

Son muy pocos los métodos para € estudio de carbohidratos en plantas, los cuales
se han enfocado més a los carbohidratos de la pared. Asi por € emplo no hay procedimiento
para la localizacion de polisacéridos solubles, para polisacaridos insolubles hay solo un

método y muy pocos parala localizacién de polisacaridos especificos (Jensen, 1962).

Se cuenta con un método para la localizacién de polisacaridos totales
complementarios de la célula. La base de la reaccidn es la produccion de aldehidos por la
accion de un agente oxidante en e polisacérido. El aldehido reacciona con un colorante
produciendo un complgo atamente coloreado. El oxidante mas comin es el &cido
peryodico (HIO)4. Para que esta reaccion ocurra los grupos hidroxilos del azlicar deben
estar libres. En general, si éstos estan sustituidos o envueltos en un enlace no reaccionan.
Este parece ser € caso de los acidos nucleicos ribosa y desoxirribosa. Si uno de los
hidroxilos es sustituido por un grupo amino o un grupo carbonilo la reaccion podria
llevarse a cabo. Este parece ser € caso de la quitina, dando una reaccion positiva. La
coloracién es desarrollada por la reaccion de los aldehidos con €l colorante de fucsing, en
solucion écida con exceso de SO2, la fucsina es transformada en un compuesto col oreado,
acido sulfinico-N (también llamado leucofucsina), dando una coloracion muy fuerte cuando
se adiciona a aldehidos, este reactivo es comunmente llamado reactivo de schiff. Esta
prueba para carbohidratos es a menudo llamada écido peryodico-reactivo de schiff. Esta
reaccion comprende polisacéridos y otros sacaridos complejos que contienen hexosas y
pentosas y écido hexuronico y todos los componentes de la pared célula reaccionan
igualmente bien (Jensen, 1962, Berlyn y Miksche 1971).
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Una de las histoguimicas especificas para polisacéridos, antigua pero muy efectiva,
eslade lugol o yoduro de potasio, yodo (IKI) parael amidon, la base de lareaccion parece
ser la acumulacion de yodo en el centro de la hélice de la molécula de almidon, (Johansen,
1940, Jensen, 1962, Berlyny Miksche 1971).

2.3.2. Proteinas

Muchos andlisis histoquimicos de proteinas se han hecho en tegjidos de plantas para
interpretar la cantidad de protoplasma presente en la célula, es una medida de crecimiento
celular y es la base para la expresion de actividad de otros componentes celulares
(Johansen, 1940, Jensen, 1962). Lalocalizacion de proteinas puede dividirse en dos grupos.
El primer grupo incluye técnicas que visualizan todas las proteinas en la célula, estas
técnicas son andlogas ala del acido periddico-reactivo de schiffs. El segundo grupo incluye
técnicas que tifien aminoacidos especificos, localizando las proteinas que contienen estos
aminoacidos (Berlyn y Miksche 1971). Un métodos conocido es la reaccion de ninhidrina
donde se calienta el material vegetal con ninhidrina (tricetohidrinaldehido) y €l color azul

aparece indicando lalocalizacién de aminoacidos.

Se sabe que la reaccion involucra la produccién de un aldehido estable no difusible.
Este aldehido es la base para utilizar el reactivo de schiff para la localizacion de a-
aminoacidos, actualmente el método requiere la presencia de ambos aminoacidos a.amino y
a-carboxilo para dar positivo la prueba. Ademas de la ninhidrina, € aoxan puede usarse
parala produccion del aldehido (Jensen, 1962, Berlyn y Miksche 1971).

2.3.3. Lipidos
Los lipidos son dificiles de trabgjar con histoquimicas. Métodos simples tales como

el peso del tejido antes y después de la extraccion con uno 0 més solventes organicos, no

son del todo aceptables por numerosas razones. Una es la dificultad en tomar las medidas
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con suficiente veracidad. Otra es que los solventes organicos no solo remueven los lipidos
sino también sustancias no lipidicas, que incluyen aminoacidos, bases nitrogenadas,
algunos azucares y otras sustancias. Los lipidos usualmente primero son extraidos y
purificados para ser medidos o identificados por una serie de técnicas. Una de las
dificultades principales en la localizacion de lipidos es su solubilidad en solventes
organicos dado que todos los procesos histologicos se basan en el uso de éstos (Jensen,
1962).

L os procedimientos actuales para lalocalizacién de lipidos se encuentran dentro de
dos clases:1) Basado en la solubilidad selectiva de los colorantes en los lipidos o también

[lamado método fisico y 2) el basado en reacciones quimicas con lipidos o método quimico.

El colorante utilizados son €l sudan, nilo azul y colorantes fluorescentes, entran en
el primer grupo. El tetrdoxido de osmio, Orange-G, y €l acido paracético-reactivo de schiff
se ubican en el segundo grupo En las tinciones de sudan (Sudan B, Sudan 111 y Sudan 1V)
los colorantes se disuelven en alcohoal, trietileno fosfato, propileno o etilen glicol, aunque €l
alcohol fue el primer solvente usado con los colorantes de Sudan. Las bases de la accién del
colorante sudan es que es més soluble en los lipidos que en e solvente en e cua esta
inicialmente disuelto. El tgjido es simplemente colocado en el colorante y los lipidos lo
acumulan. Los aceites tienden a acumular € colorante mucho mas facilmente que las
grasas. Los procedimientos basados en reacciones quimicas son muy pocos. El método més
antiguo utiliza tetrdoxido de osmio para fijar €l material. Todos los lipidos tefiidos se cree
gue reaccionan con el tetrdoxido de osmio en las dobles ligaduras presentes en los acidos
grasos insaturados en la molécula del lipido. Sin embargo € tetrdoxido de osmio puede
reaccionar con otros componentes celulares y es extremadamente peligroso (Jensen, 1962,
Berlyny Miksche 1971).

2.4. Crecimiento vegetal
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El crecimiento puede describirse como una serie de cambios irreversibles en el
tiempo, estos cambios pueden darse en tamafio, a menudo en forma y ocasionalmente en
numero (Evans, 1972, Hunt, 1978, Hunt, 1990).

El crecimiento vegeta constituye e resultado de un conjunto de procesos
fisiologicos que estan ocurriendo simulténeamente en el individuo como la fotosintesis, la
respiracion, la absorcion y e transporte de nutrimentos, la reubicacion de fotosintatos, y el

estado hidrico de la planta.

2.4.1. Crecimiento como una respuesta diferencial a la captura de recursos

La mayoria de las plantas vasculares tienen la posibilidad de responder ante
cambios en |os recursos debido a que son capaces de llevar a cabo gjustes plasticos en €
tamafio, distribucion y morfologia de sus 6rganos (Crick y Grime, 1987; Grime et a., 1986;
Jackson y Caldwell, 1989; Campbell et a., 1991) con €l fin de compensar la limitacién de
recursos mediante cambios en la asignacion de recursos- hacia érganos o funciones- que
optimicen la captura del recurso limitante. En las plantas esta plasticidad puede
manifestarse como cambios en la reasignacion interna de los recursos, que pueden
relacionarse con patrones de asignacion de materia seca entre la parte aérea y la parte
subterrénea (Aung, 1974; Bloom et al., 1985; Crick y Grime, 1987, Grime et al., 1986).
Una manera de evaluar la plasticidad es mediante € analisis de crecimiento, € cual
permite dilucidar las relaciones entre los mecanismos que controlan el crecimiento ya que
considera los cambios en ciertos componentes de éste que podrian afectar la produccion de
materia seca (Evans, 1963; Grime y Hunt, 1976; Grime, et al. 1986), cambios que pueden
manifestarse como incrementos en los pardmetros medidos (Hunt, 1978), lo cua nos
permite hacer comparaciones a nivel inter e intraespecifico de las estrategias y tendencias

en el crecimiento de las plantas (Bazzaz, 1996).

2.4.2. Andlisis de crecimiento
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Evans (1972) menciona que los primeros estudios de crecimiento de plantas se
realizaron con €l fin de optimizar el rendimiento agricolay que éstos sentaron las bases del
andlisis de crecimiento, nombre genérico que se le ha dado a conjunto de métodos para

evaluar el crecimiento de las plantas.

Se considera que € andlisis de crecimiento representa el primer paso en el andlisis
de la productividad primaria, siendo un enlace entre € registro de la productividad vegetal
y su investigacion por métodos morfofisiolégicos, pudiendo ubicarse consecuentemente
dentro del ambito de los estudios ecofisioldgicos. Su ventgja radica en la facilidad de
obtencion de los datos en los cuales se basa, como son el peso seco de las plantas compl etas
y/o de sus partes (hojas, tallo, raiz) y las dimensiones de sistema asimilatorio (area foliar,
areade hojasy tallos, etc.), (Kvet et al., 1971).

Las variables contempladas en el andlisis se clasifican tradicionalmente, siguiendo a
Evans y Hughes (1961), como variables morfogéneticas y variables de crecimiento. Las
primeras describen la condicion de una planta en un momento dado y pueden calcularse
mediante una sola cosecha, como son las relaciones de peso y areafoliar (LWR 'y LAR), o
el dreafoliar especifica (SLA). En tanto que las segundas, tales como la tasa de asimilacion
neta (NAR) y latasa de crecimiento relativo (RGR), describen el proceso de crecimiento de

las plantas y deben estimarse con un minimo de dos cosechas (Douglas, 1989).
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[11 OBJETIVOS

OBJETIVO GENERAL
Conocer s existe alguna relacion entre el tipo de cotiledones, la ubicacion y € tipo de

reservas de la semilla con el crecimiento en 22 especies |l efiosas de la selva baja caducifolia,
desde la protrusion de laradicula hasta la caida de | os cotiledones.

OBJETIVOS PARTICULARES

o Conocer € tipo y ubicacion de reservas predominantes en 22 especies.

o Conocer la contribucion de las reservas en e crecimiento temprano de cinco
especies lefiosas.
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Hipoétesis

Las semillas tendran como principal reserva a los carbohidratos, aun cuando estén

presentes como reservas, lipidosy proteinas, en diferente proporcion segln la especie.

Especies gque presenten cotiledones fanerocotilares coriaceos, las reservas se

ubicaran preferentemente en |os cotiledones.

Lavelocidad de crecimiento de diferentes especies (R-répida, L-lenta) estarden
funcién del tipo de reserva

Especies con RGR rapida presentaran como reserva predominante carbohidratos y

las especies con RGR lenta presentardn como reserva predominante lipidos.
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IV METODO

4.1. Especies de estudio

Se estudiaron 22 especies |efiosas de la selva Bgja Caducifolia de Chamela, Jalisco,
que se eligieron con base en estudios previos de la velocidad de la tasa relativa de
crecimiento (RGR), rapida (R), y lenta (L), y a tipo de cotiledones que presentan (Acosta,
comunicacion personal, Gonzélez, 2002). Tabla 4.1.

4.1.1. Procedencia de material biolégico

La Estacion de Biologia Chamela del Instituto de Biologia de la UNAM se localiza
en la costa del Pacifico mexicano en el meridiano 105° 01 w y el paraelo 19° 29 N,
politicamente se encuentra en el municipio de La Huerta del estado de Jalisco. Cubre una
extension de 3,300 ha

La temperatura media anual es de 24.9°C, los valores minimos mensuales oscilan
entre 14.8 y 22.9° C, mientras que los méaximos mensuales entre 29.1 y 32°C. La
temperatura fluctda en rangos muy estrechos a lo largo del afio, en enero se registra la
media mensual més baja (20°C) y en agosto la més caliente (27°C). La precipitacion media
anual es de 748 mm, & 80% de la lluvia se distribuye de julio a noviembre (Bullock, 1986).
Se ha clasificado € clima como tropical subhimedo, en el extremo seco del tipo calido-
himedo y con régimen de lluvias en el verano. La dinamica de |a precipitacion delimita dos
estaciones climéticas. La seca que transcurre de diciembre a junio, y la himeda de julio a

octubre.
La vegetacion que predomina en este lugar es la selva baja caducifolia Otro tipo de
vegetacion importante en la zona es la selva mediana subcaducifolia (Miranday Hernandez

X. 1963).

Se han identificado mas de 200 especies de arboles en la zona de estudio. Entre las

mas importantes destacan Guapira linereacbractecta, Plumeria rubra, Bursera instabilis,
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Lonchocarpus eriocarinalis y Celaenodendron mexicanum. Las especies con hojas

compuestas constituyen hasta el 75% del total, en cuanto a niumero de individuos, de

especiesy de area basal. Las leguminosas predominan en el érea, alcanzan el 30% de valor

de importancia, e 11% lafamilia Euphorbiaceae, y € 4% paralafamilia Burseraceae.

Tabla 4.1. Lista de especies estudiadas (nomenclatura segiin Lott, 1985, 1993) para € andisis cualitativo de
reservas en semillas, con base en la velocidad de la tasa relativa de crecimiento (RGR) R répido o L lento

(Gonzalez 2002) y a tipo de cotiledones: epigeo fanerocotilar papiraceo (EFP), y, epigeo fanerocotilar

coriéceo; y biomasa de la semilla (EFC), biomasa de las semillas (gr + desviacion estandar) (Acosta,

comunicacion personal).

ESPECIE FAMILIA BIOMASA RGR TIPO DE
SEMILLA (gr) COTILEDON
Crescentia alata Bignoniaceae 0.0287 + 0.0426 Lento EFC
Tabebuia donell-smithii Bignoniaceae 0.0042 + 0.0007 Répido EFC
Tabebuia rosea Bignoniaceae 0.0511 + 0.0066 Répido EFC
Ceiba pentandra Bombacaceae 0.0812 + 0.0142 Rapido EFP
Cordia alliodora Borraginaceae 0.0131 + 0.0023 Lento EFP
Bursera instabilis Burseraceae 0.0167 + 0.0021 Lento EFP
Cochlospermum vitifolium Cochlospermaceae 0.0393 + 0.002 Répido EFP
| pomoea wolcottiana Convolvulaceae 0.0668 + 0.013 Répido EFP
Acacia angustissima Leguminosae 0.0069 + 0.0007 Répido EFC
Albizia occidentalis Leguminosae 0.0584 + 0.0155 Répido EFC
Apoplanesia paniculata L eguminosae 0.0021 + 0.0005 Réapido EFP
Caesalpinia eriostachys Leguminosae 0.1657 + 0.0132 Lento EFC
Caesalpinia platyloba Leguminosae 0.1104 + 0.0124 Lento EFC
Caesalpinia sclerocarpa Leguminosae 0.0211 + 0.0021 Lento EFC
Enterolobium cyclocarpum | Leguminosae 0.6275 + 0.0766 Répido EFC
Lonchocarpus eriocarinalis | Leguminosae 0.4014 + 0.0532 Lento EFC
Coccoloba barbadensis Polygonaceae 0.063 + 0.0132 Lento EFP
Ruprechtia fusca Polygonaceae 0.0205 + 0.0015 Lento EFP
Hintonia latiflora Rubiaceae 0.00087 + 0.0003 | Lento EFP
Recchia mexicana Simaroubaceae 0.4217 + 0.0437 Lento EFC
Guazuma ulmifolia Sterculiaceae 0.0049 + 0.0004 Réapido EFP
Heliocarpus pallidus Tiliaceae 0.00064 + 0.0002 | Réapido EFP

E= Epigeo (de Vogel, 1980)

F= Fanerocotilar (de Vogel, 1980)
P= Papiraceo (de Vogel, 1980)

C = Coriaceo (Miquel, 1987)
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4.2. Determinacion de compuestos en semillas

Se trabaj6 con semillas maduras de las 22 especies previamente colectadas del afio
2002, de 10 individuos diferentes, por especie). Se extragjeron los embriones de las semillas
sumergiéndolas en agua aproximadamente por una hora, dependiendo de la dureza de las
cubiertas seminales y de la dificultad que ésta present6 pararetirarlay en caso de presentar
compuestos hidrofdbicos se sumergieron por una hora en KOH para retirarlos (Mérquez,
comunicacion personal) como en Ruprechtia fusca y Coccoloba barbadensis). Una vez
obtenidos los embriones se realizaron pruebas histoquimicas para conocer € tipo de
reservas presentes, la cual consistio en: fijar, deshidratar, incluir en parafina (hasta por un
mes en algunas especies), realizar cortes (longitudinales con un grosor de 10 micras) con un
microtomo de rotacion, y se tifieron las muestras, para locaizar e identificar
cualitativamente las substancias presentes en los tejidos del embrion (Lopez Curto et al.
1998).

Las pruebas histoquimicas que se realizaron fueron las siguientes: Rojo “O” de
aceite, parareservas lipidicas, que también evidencia cutinay suberina. Azul mercuarico de
bromofenol, para detectar proteinas. Para carbohidratos se aplicaron dos pruebas con €l fin
de diferenciar s éstos eran almidon u otro tipo de polisacaridos diferentes a almidon,
dichas pruebas fueron, acido peryodico-reactivo de shiff (APS), para polisacaridos

insolublesy lugol paralaidentificacion de amidon (Lopez Curto et al. 1998).

Especificamente para la prueba para evidenciar lipidos, dada la solubilidad de éstos
en los solventes, se procedié a realizar cortes longitudinales de 15 micras en fresco por
congelacion, en un criostéto (Cryo-cut microtome, american corporations, model o 8840) a -
22°C, posteriormente se colocaron |as muestras en un portaobjetosy se procedio atefiir.

Posteriormente se realizaron observaciones al microscopio paraidentificar el tipo de

reservas presentes. Las laminillas se fotografiaron y se determino cualitativamente el
contenido de reservas considerando que espacio ocupaban éstas dentro de las células.
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Se construyo un arbol filogenético (segiin Cronquist) con base al orden de aparicion
de las especies estudiadas y se incluyo el tipo de reservas que se encontraron en las

semillas, y de éstaforma evidenciar algunatendencia.

Con los datos obtenidos sobre el tipo de reservas presentes en las semillas y datos
bibliograficos sobre la velocidad de |a tasa relativa de crecimiento (valores de RGR, tipo de
crecimiento con base en la RGR (rgpida o lenta) tiempo de retencion de los cotiledones,
presencia de tejido extraembrionario de reservay biomasa de la semilla se realiz6 un cluster
para analizarse en conjunto y determinar si existia relacion entre las reservas encontradas

en las semillas y |os caracteres mencionados.

4.3. Andlisis de crecimiento

Con base al tipo de cotiledones (fanerocotilar papiraceosy fanerocotilar coriéceos),
al tipo de reservas en semillas (lipidos, proteinas y carbohidratos) y en la velocidad de la
tasa relativa de crecimiento (rdpida o lenta) que las 22 especies presentaron, se
seleccionaron cinco especies para realizar un experimento y conocer la contribucion de las
reservas seminales en €l inicio del crecimiento.

Se germinaron semillas colectadas de por o menos 10 individuos de cada especie en
charolas de plastico cubiertas con plastico transparente para conservar la humedad con un
fotoperiodo de 12 horas de luz, 12 horas de oscuridad y una temperatura de 28°C en
Instituto de Ecologia de la UNAM. Una vez germinadas se transplantaron en bolsas de
plastico negro (una plantula por bolsa), utilizando 2 kg de arena silice (por plantula), como
sustrato, sin fertilizante, con riego diario con un una temperatura de 28°C y se crecieron en
camaras de crecimiento. Para conocer si € tipo de cotileddn contribuye a crecimiento y/o
tiene diferente funcidn segun su morfologia; se aplicaron dos intensidades de radiacion: una
en completa oscuridad y otra con una densidad de flujo foténico de 150 pmol/mseg™ con

un fotoperiodo de 12 horas de luz, 12 horas de oscuridad.
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Se realizaron seis cosechas destructivas para cada especie, en diferentes tiempos

(ver tabla4.2), el cual estuvo en funcion del tiempo de retencion de los cotiledones.

Tabla4.1. Tiempo en € cua se realizaron las cosechas paralas seis especies utilizadas en las que se evalué la

duracion de las reservas con base en el tiempo de retencion de los cotiledones.

EspeC| e Cosechal | Cosecha2 | Cosecha3 | Cosecha4 | Cosecha5 | Cosecha6
(dias) (dias) (dias) (dias) (dias) (dias)

Albizia occidentalis 2 6 10 14 18 22

Ceiba pentandra 2 6 12 18 24 35

Cochlospermum vitifolium 2 6 12 18 24

Enterolobium cyclocarpum 2 6 12 18 24 40

Tabebuia rosea 2 6 12 18 24 58

Disefio experimental

5 especies* 2 tratamientos de luz * 8 repeticiones * 6 cosechas

Cada cosecha consistio en obtener € érea de las hojas y cotiledones (si estaban
presentes) con un integrador de area foliar (L3000A, LI-COR Inc. Lincoln, Nebraska), la
raiz, talo, cotiledones y hojas se colocaron en bolsas de papel encerado para ser
deshidratadas en un horno a 80°C durante 24 horas, posteriormente se obtuvo €l peso seco
con una balanza semianalitica (Sartorius BP 310P, Alemania).

Se llevo a cabo e procesamiento de dichos datos y se realiz6 e andisis de
crecimiento de acuerdo con Hunt (1982) para cada especie, del que se obtuvieron los
pardmetros clasicos del andlisis de crecimiento, que son: RGR (tasa relativa de
crecimiento), NAR (tasa neta de asimilacion), LAR (proporcion de area foliar), LWR
(indice de peso foliar, SWR (indice de peso del tallo), RWR (indice de peso de la raiz)
SLA (areafoliar especifica) y R/S (relacién raiz/vastago).

En e andlisis de crecimiento, para comparar los tratamientos bajo condiciones de
luz, se tomaron para todas |as especies el tiempo de 24 dias, solo en Albizia occidentalis se

tomo alos 22 dias (ya que fue el tiempo de retencidn de los cotiledones para esta especie).
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Una vez obtenidos estos parametros se aplico un andlisis de varianza de dos factores
(tiempo y tratamiento de luz), y se aplico la prueba LSD para la comparacion multiple.
Cuando fue necesario se trasformaron los datos con logaritmo natural, para cumplir los

supuestos del andlisis.
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V RESULTADOS

5.1. Reservas en semillas

De las 22 especies andlizadas las reservas predominantes fueron proteinas en 8
especies (Bursera instabilis, Caesalpinia sclerocarpa, Cochlospermum vitifolium, Cordia
alliodora, Cresentia alata, Hintonia latiflora, Tabebuia donell-smithii y Caesalpinia
eriostachys) proteinas y lipidos en 7 especies (Apoplanesia paniculata, Ceiba pentandra,
Guazuma ulmifolia, Heliocarpus pallidus, Tabebuia rosea, Caesalpinia platyloba y
| pomoea wol cotiana) almidon en 3 especies (Recchia mexicana, Coccoloba barbadensisy
Ruprechtia fusca) 2 para proteinas y amidon, y proteinas y otros polisacaridos Acacia
angustisssma y Lonchocarpus eriocarinalis y Albizia occidentalis y Enterolobium
cyclocarpum respectivamente). Solo 5 especies presentaron las tres reservas -proteinas-
lipidos y carbohidratos- R. fusca, C. barbadensis, C. platyloba, L. eriocarinalis y A.
angustissima Tabla 5.1.

Excepto por R. mexicana las especies presentaron una gran cantidad de proteinas.

E. cyclocarpum, A. angustissma, y A. occidentalis presentaron una minima

cantidad de lipidos como reserva.

Las especies que presentaron amidén fueron R. mexicana, R. fusca, C.
barbadensis, E. cyclocarpum (Fig. 5.3.3), C. platyloba, L. eriocarinalisy A. angustissima,
siendo la reserva predominante para las tres primeras y en menor proporcion para las

demés.

Solo Albizia occidentalis (Fig. 5.2.4), C eriostachys y E. cyclocarpum (Fig. 5.3.4)

presentaron otros carbohidratos, diferentes a almidon.
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5.1.1. Ubicacion de reservas

Cabe sefidar que todas las especies estudiadas presentaron una reaccién positiva a
las pruebas histoquimicas aplicadas, pero algunos compuestos se localizaron en la pared
celular, como fue € caso para la prueba de polisacéridos (Figs. 5.4.4, 5.5.4, 5.6.4, 5.7.4y

5.8.4) y lipidos por lo que no se consideraron como compuestos de reserva.

La ubicacion de los compuestos de reservas fue en los cotiledones (Figs.5.2 5.3 y

5.4) y en € tgjido extraembrionario de reserva, si este se encontraba presente (Figs. 5.4-5.8)

De todas las especies andlizadas solo ocho especies presentaron teido
extraembrionario de reserva, de las cuales cuatro presentan una gran cantidad de éste y €
embrion tiendd a reducirse, dichas especies fueron: R. fusca, C. barbadensis,
Cochlospermum vitifolium (Fig. 5.7.2), y Hintonia latiflora, contrario alo que se observo
en las especies donde € tejido extraembrionario de reserva fue escaso y € embrion ocupd
un mayor volumen en la semilla (Heliocarpus pallidus, Ceiba pentandra (Fig. 5.5.2),
Guazuma ulmifolia y Cordia alliodora). Todas las especies que presentaron tejido

extraembrionario de reservatienen cotiledones papiraceos.

En genera todas las especies con cotiledones papiraceos presentaron una gran
cantidad de lipidos (Figs. 5.4.6, 5.5.6 y 5.7.6) en éstosy no presentaron almidon Tabla5.1.

En las especies con cotiledones coridceos (las 12 especies restantes) las reservas se

ubicaron en éstos y los compuestos de reserva fueron lipidos y/o almidén pero uno de estos
compuestos predoming, como en C. platyloba, A. angustissimay L. eriocarinalis
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Tabla 5.1. Reservas de semillas y ubicacion de éstas, en 22 especies de la selva bga

caducifolia de Chamela, Jalisco. Tejido extraembrionario de reserva TER, cotiledones

COT.
ESPECIE RESERVA OTRAS ORGANO DE TIPODE
PREDOMINANTE | RESERVAS | ALMACENAMIENTO | COTILEDON
Recchia mexicana Almidon Proteinas CoT EFC
Coccoloba barbadensis Almidén Proteinas y | TERy COT EFP
lipidos
Ruprechtia fusca Almidén Proteinas y | TERy COT EFP
lipidos
Bursera instabilis Proteinas Lipidos CcoT EFP
Caesalpinia sclerocarpa Proteinas Lipidos CcoT EFC
Cochlospermum vitifolium Proteinas Lipidos TERy COT EFP
Cordia alliodora Proteinas Lipidos CcoT EFP
Cresentia alata Proteinas Lipidos CcoT EFC
Hintonia latiflora Proteinas Lipidos TERy COT EFP
Tabebuia donell-smithii Proteinas Lipidos CcoT EFC
Caesalpinia eriostachys Proteinas Lipidosy otros | COT EFC
polisacéridos
Acacia angustissima Proteinas y _ CcoT EFC
amidon
Lonchocarpus eriocarinalis | Proteinas y | Lipidos CcoT EFC
amidon
Apoplanesia paniculata Proteinasy lipidos _ CcoT EFP
Ceiba pentandra Proteinasy lipidos _ TERyY COT EFP
Guazuma ulmifolia Proteinasy lipidos _ COTyTER EFP
Heliocarpus pallidus Proteinasy lipidos _ COTyTER EFP
Tabebuia rosea Proteinasy lipidos _ CcoT EFP
Caesalpinia platyloba Proteinasy lipidos | Almidon CcoT EFC
| pomoea wol catiana Proteinasy lipidos | Otros coT EFP
polisacaridos
Albizia occidentalis Proteinas y otros _ COoT EFC
polisacaridos
Enterolobium cyclocarpum Proteinas y otros | Almidon CoT EFC
polisacaridos
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Filg.5.2.1. Semillas de Affizia occidentalis Fg5.2.2. Core longitudinal de embrién de A. Occidentalis, ele

emibrionario (EE), cotileddn (CO), plimula PL). Aumento5X.

Fig. 5.2.3. Corte longitudinal de cotileddn de A. occidentalis, Fig. 5.2.4. Corte longitudinal de collleddn de A. occidentafis
para evidenciar almidén. La prueba no fue positiva. Aumento  donde se evidencia lapresencia de polisacdridosinsolubies (P1).

100X.

Aumento 100X.
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Fig. 5.2.5. Cotte longitudinal de cotileddn A. occidentafis, donde  Fig. 5.2.6. Corte longifudinal de cotileddn de A. occidentafis
se evidencia ka presencia de cuerpos proteicos (CP). Aumento  donde se observa la presencia de cuerpos lipidicos (CL).

100X

Aumento 100X.s

Fig. 5.2. Reservas en cotiledones de Albizia occidentalis
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Fig. 5.3.1. Semillas de @Enterofobium cyclocarpum Fig. 5.3.2. Corte longtudinal de embrién de & oye m ele
embrionario (EE), cotileddn (CO), plimula (PL).

Fig. 5.3.3. Corte longitudinal de cotiledén de E. gyclocarpum, Fig. 5.3.4. Corte longitudinal de cotiledén de & cyclocarpum,

donde se evidencla la presencia de polisacéridos Insolubles
para evidenciar aimidén, granulos de almidén (GA). Aumento (P1), Incluyendo aimiddn. Aumento 100X

e L T
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Fig. 5.3.5. Corte longitudinal de cotileddn de € oychearpum Fig.5.3.6. Corte longitudinal de cotileddn de . cyclcanumdonde
donde se evidencia la presencia de cuerpos proteicos (CP). se evidencia la presencia de cuerpos lipidicos (CL). Aumento
Aumento 100X 100X

Fig. 5.3. Reservas en cotiledones de Enterolobium cyclocarpum
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<.

Fig. 5.4.1. Semilias de Tabebuia rosea. Fig. 5.4.2. Corte longifudinal de embrién de T Resea. Eje
embiionario (EE), cotileddn (CO). Aumento 10X.

f P 2 : ' o T -
Fig. 5.4.3. Corte longitudinal de cotiiedén de T msea, para Fig. 5.4.4. Corte longttudinal de cofiledén de 7. rseq, donde se

evidenciaralmidén, ka prueba no fue positiva. Aumento 100X, observa la presencia de polisacardos Iinsolubles (Pl) Solo se
ubicaron en pared celular. Aumento 100X

Fig. 5.4.5. Corte longitudinal de cofiledén de Zressadonde se  Flg. 5.4.6. Corte longitudinal de cotiledén de T rosea donde se
observa la presencia de cuerpos proteicos (CP). Aumento observa la presencla de cuerpos lipldicos (CL), Aumento 100X
100X

Fig. 5.4. Reservas en cotiledones de Tabebuia rosea.
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Fig. 5.5.1. Semillas de Ceiba pentandra Fig. 5.5.2. Corte longitudinal de embrién de (. pentandra. Eje
embrionario (EE), cotiledones (CO), tejido extraembrionario de
reserva (TER) Aumento 5x.

andm, para Fig. 5.5.4. Corte longltudinal de cotlledén de . pentandra para
evidenciar polisacéridos (Pl), solo se observaron en paredes.
Aumento 100X.

Fig. 5.5.3. Corte longitudinal de semilla de C. pent
evidenciar almidén en tejido extraembrionario de resefva (TER)
y cotlledones(CO). Aumento 100x

Fig. 5.5.5. Cortte longitudinal de cofiledones de C. pentandra, Fig.5.5.6.Corte longitudinal de cotiledonesde C. pentandradonde
donde se observa la presencia de cuerpos profeicos (CP). se evidencia la presencia de cuerpos lipidicos (CL). Aurmento

Fig. 5.5. Reservas en cotiledones de Ceiba pentandra.



Fig. 5.6.1. Semillas de Ceiba pentandra. Fig. 5.6.2. Corte longitudinal de embrién de ¢ pentandra. Eje

embiionario (EE), tefido extraembrionario de reserva (TER),
cotiledones (CO). Aumento 5x.

A s el o oSN 3 S b Rl B i é!:k;-‘ i ST

Fig. 5.6.3. Corte longitudinal de embrién de C pentandra, para Fig, 5.6.4. Corte longitudinal de fejido extraembxionario de
evidenciar almidén, la prueba no fue positiva. Telido reserva de ¢ pemtandra para evidenclar polisacdridos insolubles

extraembrionario de reserva (TER) y cotiledones (CO) Aumento  (p), solo se observaron en pared celular. Aumento 100X.
100x

Fig. 5.6.5. Corte longitudinal de tejido extraembrionaio de  Fig. 5.6.6. Corte longitudinal de tejido extraembrionario de

reserva de (. pemandra, donde se evidencia la presencia de  reserva de C. pemtanda donde se evidencia la presencia de
cuerpos proteicos (CP). Aumento 100X cuerpos lipidicos (CL). Aumento 100X.

peare " o

Fig. 5.6. Reservas en tejido extraembrionario de reserva de Ceiba pentandra.
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Fig. 5.7.1. Semilias de Cocfilospermum vitifofium. Fg. 5.7.2. Corte longitudinal de embrién de . vitffofum. Eje
embrionario (EE), coflledones (CO), tefido extraembrionario de
reserva (TER), Aumento 5x.

Fig. 5.7.3. Corte longitudinal de cotiledén de ¢. virifofium, para Fig. 5.7.4. Corte longitudinal de cotlledones de C. vitifofum para
evidenciaralmidén. Lia prueba no fue positiva. Aumento 100x evidenciar polisacdridos insolubles (Pl).Solo se ublcaron en
pared celular. Aumento 100X,

Fig. 5.7.5. Corte longitudinal de cofiledones de C. vitifofum, Flg.5.7.6.Conelongludirﬂdeoomedonesdecn‘:#bﬁmdorde
donde se observa ki presencia de cuerpos proteicos (CP). se evidencia la presencia de cuerpos lipidicos (CL). Aumento
100X.

Fig. 5.7. Reservas en cotiledones de Cochlospermum vitifolium.
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Fig.5.8.1. Semillas de Cochlospermum viifolaum Fig. 5.8.2. Cotte longitudinal de embrién de C. vitifofum. Eje
embrionaro (EE), cotliedones (CO), fejido extraembrionario de
reserva, Aumento5x.

Fig. 5.8.3. Corte longitudinal de fejido extiaembrionario de Fig. 5.8.4. Corte longltudinal de tefido extraembronario de
reserva de ¢ vitifofum, para evidenciar alimidén. La prueba no reserva de ¢ vitifolum para evidenciar polisacaridos insolubles
fue posifiva. Aumento 100x (P1). Solo se observaron en pared celular, Aumento 100X,

Fig. 58.5. Corte longitudind de tejido extraembrionario de Fig. 5.8.6. Corte longitudinal tejido extraembrionario de reserva
reserva de (. vitifoium, donde se observa la presencla de de ¢ viifofum donde se observa la presencia de cuerpos
cuerpos proteicos (CP). Aumento 100X lipidicos (CL). Aumento 100X.

Fig. 5.8. Reservas en tejido extraembrionario de reserva de C. vitifolium.
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5.1.2. Afiliacién taxonémica

Con base en la clasificacion de Cronquist, (1981), las 22 especies que se estudiaron
se ubicaron en 19 géneros, 13 familias y 10 drdenes. De éstas, |as especies evolutivamente
més avanzadas pertenecen a la subclase Asteridae, con cuatro ordenes. Scrophulariales,
Lamiales, Solanales y Rubiales, incluyendo cuatro familias. Bignoniaceae, Boraginaceae,
Convolvulaceae y Rubiaceae respectivamente, con tres especies, para la primera y una
especie para las otras familias, seguida de |la subclase Rosidae, que incluye los érdenes:
Sapindales y Fabales, con las familias Burseraceae y Simaroubacea en el primer orden y
Leguminosae en el segundo orden, con una especie para las primeras dos familias y siendo
lamejor representada la familia L eguminosae con ocho especies. Posteriormente se ubicala
subclase Dillenidae con los ordenes: Malvales y Violaes; con tres familias en € primer
orden: Bombacaceae, Tiliaceae y Sterculiaceae y una en € segundo Cochlospermaceae,
cada una con una especie y por ultimo, la subclase Caryophyllidae con un solo orden:

Polygonales y unafamilia Polygonaceae, con dos especies. Fig. 1.2.

De acuerdo alaFig. 5.1 especies que segn Cronquist son més primitivas, presentan
una gran cantidad de tejido de reserva, incluyendo dentro de esta categoria las siguientes
especies: Ruprechtia fusca y Coccoloba barbadensis, pertenecientes a la familia
Polygonaceae y a la Subclase Caryophillidae y, Clochlospermum vitifolium, Guazuma
ulmifolia, Heliocarpus pallidus y Ceba pentandra pertenecientes a las familias:
Cochlospermaceae, Sterculiaceae, Tilliaceae y Bombacaceae respectivamente, que
pertenecen a la Subclase Dillenidae. Se observa una excepcion en Hintonia latiflora
(familia Rubiacea, Subclase Asteridae) que siendo de las especies que seguiin Cronguist son
mas derivadas, contiene abundante tejido de reserva. Por otro lado en la subclase Rosidae,
que incluye a los érdenes Sapindales y Fabales, donde se ubican las especies de las familia
Simarubaceae Burseraceae y Leguminosae, presentaron cotiledones carnosos, con
excepcion de Bursera simaruba de la familia Burseraceae, que presenta cotiledones

papiréceos.



Finalmente en la subclase Asteridae la més derivada de todas se ubican Cresentia
alata, Tabebuia donell-smithii, T. rosea, Cordia alliodora e | pomoea wolcotiana, de las
familias Bignoniaceae, para las tres primeras y, Boraginaceae y Convolvulaceae para las
dos ultimas respectivamente), que presentan cotiledones papiraceos (excepto C. alata que
SON un poco més gruesos que el resto), no contienen tejido extraembrionario de reserva 'y

las reservas que predominan son proteinasy lipidos
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ASTERIDADE

Rubiaes
Rubiaceae
Hintonia latiflora
Scrophulariales
Bignoniaceae
Cresentia alata
Tabebuia donell-smithii
Tabebuia rosea
Labiales
Boraginaceae

Cordia. alliodora

Solanales

Convolvulaceae
| pomoea wolcotiana

ROSIDAE

Sapindales
Burseraceae
B. instabilis
Simaroubaceae
R. mexicana
Fabales
Leguminosae

Acacia angustissima
Albizia occidentalis
Apoplanecia paniculata
Caesalpinia eriostachys
Caesalpinia platyloba
Caesalpinia sclerocarpa
Enterolobium cyclocarpum
Lonchocarpus eriocarinali

Cochlospermaceae
Cochlospermum vitifolium
Malvales Bombacaceae
Ceiba. pentandra
Sterculiaceae
Guazuma. Ulmifolia
Tiliaceae

CARYOPHILLIDAE
Polygonales
Polygonaceae

Coccoloba barbadensis
Ruprechtia. fusca

Heliocarpus pallidus

MAGNOLIIDAE

MAGNOLIOPHYTA

Fig. 5.1. Diagrama con base en la clasificacién de angiospermas de Cronquist (1980),
donde se muestra la subclase y € orden a que pertenecen las familias de las especies
estudiadas. La distancia a partir del centro inferior del esquema, es aproximadamente

proporciona a predominio de los caracteres avanzados.

56




5.1.3. RELACION DE RESERVASEN SEMILLAS Y RGR

Con base en los datos obtenidos del cluster, y a andlisis de componentes
principales, estadisticamente no se registro un valor significativo para las reservas de la
semilla (r = 0.66), siendo la velocidad de crecimiento (RGR: L-lenta o R-rgpida) la que

registro el mayor valor para dicha agrupacion, aun que este no fue tan alto (r = 0.6989),
(Fig. 5.21).

r =0.6989 {(R:’B
—| Cpl

Fig.5.21. Agrupacion de 22 especies con respecto a tipo de reservas en semillas y su
relacion con la presencia de tejido extraembrionario de reserva, tiempo de retencion de los

cotiledones, biomasa de la semillay velocidad de crecimiento: RGR, R-répida o L-lenta
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5.2. Analisis de crecimiento

Las cinco especies estudiadas se presentan en latabla 5.2. La especie con la menor
biomasa de la semilla fue C. vitifolium, y la que presentdé la mayor biomasa fue E.
cyclocarpum. Todas las especies contienen cotiledones epigeos, fanerocotilares, e grosor
de éstos fue diferente, ubicandose en dos categorias, A. occidentalisy E. cyclocarpum con
cotiledones coriéceos, C. pentandra, C. vitifolium y T. rosea con cotiledones papiraceos.
Las reservas predominantes en las semillas variaron para cada especie, siendo proteinas y
lipidos en C. pentandra 'y T. rosea (Figs. 5.4., 5.5), proteinas para C. vitifolium (Fig. 5.7),
proteinas y otros polisacaridos para E. cyclocarpum y A. occidentalis (Figs. 5.2 y 5.3).

Solo E. cyclocarpum presenté almidén como reserva, no siendo la predominante.

Tabla 5.2. Especies seleccionadas para € andlisis de crecimiento, Biomasa de semillas en g, tipo de
cotiledones: Epigeo fanerocotilar papiraceo (EFP) y epigeo fanerocotilar coridceo (EFC) ,y 6rgano de
amacenamiento: cotiledones (COT) y/o tejido extraembrionario de reserva (TER).

ESPECIE BIOMASA RESERVA OTRASRESERVAS | ORGANO DE | TIPO DE
SEMILLA PREDOMINANTE ALMACENAMIENTO | COTILEDONES
Albizia occidentalis 0.0584 Otros polisacaridos y - cot EFC
proteinas
Ceiba pentandra 0.0812 Proteinasyy lipidos - TERy COT EFP
Cochlospermum vitifolium 0.0393 Proteinas Lipidos TERy COT EFP
Enterolobium cyclocarpum 0.6275 Proteinas y otros | Almidén coT EFC
polisacéridos
Tabebuia rosea 0.0511 Proteinasy lipidos - cot EFSP

BIOMASA DE LOS COTILEDONES

Todas las especies presentaron diferencias significativas entre tratamientos de Luz y
Oscuridad (L-O), excepto E. cyclocarpum y que no presento diferencias con respecto a la
densidad de flujo fotonico (Fs g3 = 1.65 p < 0.15). Las diferencias entre los tratamientos se
comenzaron a observar desde los 2 dias para A. occidentalis (Fsgs) = 5.93 p < 0.0001), a
los seis dias en C. vitifolium (Faeg = 13.95 p < 0.0000) y hasta los 12 dias en T. rosea
(Fss3 = 88.94 p < 0.000) y C. pentandra (Fie) = 19.09 p < 0.0000). Este parametro
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estuvo influenciado por €l tipo de cotiledones, ya que se obtuvieron diferencias
significativas tanto para los tratamientos L-O y e tiempo. A. occidentalis y E.
cyclocarpum, especies que contienen cotiledones coriéceos, disminuyeron su biomasa tanto
en L como en O, en A. occidentalis se observé que la disminucion con respecto al tiempo
fue mas rapida en L que en O. C. pentandra C. vitifolium y T. rosea con cotiledones
papiraceos, incrementaron su biomasa en el tratamiento de L y en €l tratamiento de O las

tres tienden a disminuir su biomasa (Fig. 5.9)

AREA FOLIAR DE LOSCOTILEDONES

El comportamiento en el tiempo del area foliar de los cotiledones estuvo
influenciado de igual forma por e tipo de cotiledones y e tratamiento obteniendose
diferencias estadisticamente significativas para las 5 especies. A. occidentalis y E.
cyclocarpum con cotiledones coriéceos, disminuyeron el &reafoliar de los cotiledones para
ambos tratamientos y las diferencias a los 10 dias en A. occidentalis (Fsgs) = 10.64 p <

0.0000), y alos seis dias en E. cyclocarpum (Fs g3 = 9.9 p < 0.0000).

En O, € areafoliar en C. pentandra y T. rosea la incrementan muy ligeramente, €l
maximo en T. rosea (Fsgs) = 24.57 p < 0.0000). paraeste tratamiento fue alos 12 diasy en
C. pentandra (Fs g1y = 34.34 p < 0.0000) fue alos 24 dias. C. vitifolium (Fes = 54.01 p <
0.0000) disminuye mucho hasta €l final (22 dias). Pero en L, las tres especies tienden a
incrementar el &rea de los cotiledones. Las diferencias entre tratamientos L-O en T rosea

fuealosseisdiasy alos 12 diasen C. pentandray C. vitifolium (Fig. 5.10)
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Fig. 5.10. Area de los cotiledones de las cinco especies estudiadas, bajo condiciones de luz
y oscuridad através del tiempo. Las barrasindican el error estandar, n =8
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TIEMPO DE RETENCION DE LOS COTILEDONES

La ultima cosecha para las 5 especies estudiadas, estuvo determinada por €l tiempo
de retencion de los cotiledones en condiciones de oscuridad, puesto que el Unico recurso
para asignarlo a crecimiento de la plantula provenia de las reservas de la semilla (mas
especificamente de los cotiledones y/tejido extraembrionario de reserva. T. rosea fue la
especie que presentd el mayor tiempo de retencidn de los cotiledones con 58 dias, seguida
por E. cyclocarpum con 40 dias, C. pentandra con 35 dias C. vitifolium con 24 diasy A.

occidentalis con 22 dias.

En condiciones de Luz solo C. pentandra, C. vitifolium y T. rosea, permanecieron
con los cotiledones funcionales hasta la Gltima cosecha (35, 24 y 58 dias respectivamente).
En el caso de A. occidentalisy E. cyclocarpum los cotiledones se tornaron amarillentos en
el transcurso del tiempo y perdieron turgencia, hasta separarse de la plantula (22 y 40 dias

respectivamente).

BIOMASA TOTAL

Se observaron diferencias estadisticamente significativas entre tratamientos L-O y
tiempo las diferencias se observaron a partir de los 10 dias en A. occidentalisy a los 12
dias para las demas especies. En general para las condiciones de L, las cinco especies
tendieron aincrementar su biomasa, en el tiempo. En O se observaron diferencias dado que
C. vitifolium (Fes) = 27.88 p < 0.0000) laincrementa. A. occidentalis (F(sgs = 29.09 p <
0.0000)E. cyclocarpum (Fsg3 = 140.32 p < 0.000) y C. pentandra (Fisg) = 56.10 p <
0.0000)la disminuyen. T. rosea (Fisgs) = 253.47 p < 0.000) la mantienen constante. En
orden decreciente con respecto a esta variable bajo condiciones de L se tiene que E.
cyclocarpum> A. occidentalis> T. rosea> C. pentandra> C. vitifolium a los 24 dias de

crecimiento (excepto A. occidentalis que fue alos 22 dias de crecimiento) (Fig. 5.11)

62



Enterolobium cyclocarpum Albizia occidentalis

18 0.35
1.6 —
0.30
1.4 H
0.25
= 12 —
=) S
8 T 0.20 A
S 104 8
8 8
8 2
© 0.8 — il i
g g ois
] S
o 06— o
0.10
0.4 -
0.05
0.2 4
00 T T T T T T 0.00 . . . . . .
0 10 20 30 40 50 60 0 10 20 30 40 50 60
EDAD EDAD
Ceiba pentandra Cochlospermum vitifolium
0.40 0.06
0.35
0.05
0.30 |
= o~ 004
3 0254 5
= =
=] 2
@ 0209 5 003
[ [0
£ £
S 0154 S
o @ 0,02
0.10
0.01
0.05
0.00 . : : . . : 0.00 . : : . . .
0 10 20 30 40 50 60 0 10 20 30 40 50 60
EDAD EDAD
Tabebuiarosea
1.6
1.4 4
1.2 4
o 1.0
RS
g 0.8
(]
3 06
g o
S
L 04 —e— OSCURIDAD
—o— LUZ
0.2
0.0
T T T T T T

EDAD

Fig. 5.11. Biomasatotal de la plantula en las cinco especies estudiadas, bajo condiciones de
luz y oscuridad através del tiempo. Las barrasindican el error estandar, n=8
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TASA DE CRECIMIENTO RELATIVO (RGR)

Se presentaron diferencias estadisticamente significativas entre tratamientos L-O y
en algunas especies también con respecto a tiempo. Las diferencias entre los tratamientos
L-O, se presentaron alos 10 dias en A. occidentalis (F 70 = 7.70 p < 0.0000), alos 12 dias
en E. cyclocarpum (Fae9) = 1.56 p < 0.1936) y T. rosea (Fe9 = 4.65 p < 0.0022) y, alos
24 dias en C. vitifolium (Fs4) = 2.53 p < 0.0664). En L su valor es mayor, en la mayoria
de las especies, excepto C. vitifolium que la disminuye en los primeros tiempos, y en los
dos ultimos tiempos la estabiliza, pero estadisticamente no hay diferencias significativas
con respecto a tiempo, pero s entre tratamientos., tanto para ésta especie como para T.
rosea En O la RGR en E. cyclocarpum aumenta ligeramente, en A. occidentalis y C.
pentandra (Fuae7) = 3 p < 0.0242)se mantiene constante y en C. vitifolium la disminuye
(Fig. 5.12)

TASA DE ASMILACION NETA (NAR)

Se reportaron diferencias estadisticamente significativas entre tratamientos L-O y
tiempo (excepto A. occidentalis, C. pentandra y T. rosea que no presentan diferencias
estadisticamente significativas con respecto a tiempo). Las diferencias entre tratamientos
L-O se presentaron alos seis dias en E. cyclocarpum (Fae9 = 3.88 p < 0.0067) a 12 diasen
C. pentandra (Fs67) = 2.06 p < 0.0960)y T. rosea (Fuaeq = 2.58 p<0.0449) y, alos 22 y 24
dias en A. occidentalis (Fs,70 = 2.8 p < 0.0324) y C. vitifolium (Fzs4 = 4.64 p < 0.0059)
respectivamente. Pero al analizar la comparacion multiple, éstas diferencias se deben solo a
fluctuaciones resultado de una gran variacion. Solo A. occidentalis incrementa la NAR a
final (dltima cosecha) y, C. vitifolium la estabiliza en los Ultimos dos tiempos (en L), pero

en O continua disminuyendo (Fig. 5.13)
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PROPORCION DE AREA FOLIAR (LAR)

Presenta diferencias estadisticamente significativas entre tratamientos L-O y €
tiempo. Las diferencias entre los tratamientos L-O se observaron a los seis dias en A.
occidentalis (Fsgs) = 16.41 p < 0.0000) C. vitifolium (F,es = 29.81 p < 0.0000) y T. rosea
(Fs83 = 13.84 p < 0.0000) y alos 12 dias en C. pentandra (Fss1) = 9.61 p < 0.0000) y E.
cyclocarpum (Fsgs) = 15.71 p < 0.0000). En general tiende a incrementar el LAR, pero
dicho incremento es mayor en L que en O. Se observa que en |0s primeros cinco tiempos,
se incrementa y que en el Ultimo tiempo la disminuyen en diferente proporcion en cada
especie. Excepto C. vitifolium que disminuye ligeramente su LAR en O, puesen L en los

altimos tres tiempos estadisticamente no hay cambios (Fig. 5.14)
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AREA FOLIAR ESPECIFICA (SLA)

Con diferencias estadisticamente significativas entre el tratamientos L-O y €
tiempo. Las diferencias entre los tratamientos L-O se presentaron a los seis dias en A.
occidentalis (Fsgs = 7.64 p < 0.0000) y T rosea (Fg3 = 9.59 p < 0.0000)y alos 12 dias en
C. vitifolium (Fuaes = 19.25 p < 0.0000) y E. cyclocarpum (Figs) = .70 p < 0.6241). En
genera tiende a incrementarse dicho pardmetro, pero éste es mayor en L que en O, una
excepcion la encontramos en C. pentandra (Fs g1y = .39 p < 0.8516) ya que en ésta especie
no se observaron diferencias estadisticamente significativas entre tratamientos, pero si con
respecto a tiempo. Al final en todas las especies, tanto en L como en O, disminuye
ligeramente el SLA (Fig. 5.15)

AREA FOLIAR DE HOJAS

Con diferencias estadisticamente significativas entre tratamientos L-O y tiempo. Las
diferencias entre los tratamientos de L-O se presentaron a los 6 dias en A. occidentalis
(Fs.82) = 8.98 p < 0.0000) y E. cyclocarpum , (F(sss = 8.84 p < 0.0000) alos 12 dias en C.
pentandra (Fis2) = 40.18 p < 0.0000) y T. rosea (F(s 84 = 315.55 p < 0.000) y alos 18 dias
en C. vitifolium (Fues) = 25.84 p < 0.0000). Este parametro de alguna forma se vio
influenciado por €l tipo de cotiledones que las especies presentan dado que en L todas las
especies incrementan su &rea foliar, pero en oscuridad, especies con cotiledones coriéceos
laincrementan ligeramente, asi E. cyclocarpum y A. occidentalis obtienen su maximo alos
18 dias, mientas que especies con cotiledones papiraceos o0 semipapiraceos la mantienen en

cero, pues nunca hubo aparicion de hojas (Fig. 5.16).
AREA FOLIAR TOTAL
Con diferencias estadisticamente significativas entre tratamientos L-O y tiempo. A.

occidentalis (Fsgs = 4.84 p < 0.0006), C. vitifolium (Fuaes) = 78.66 p < 0.0000), E.
cyclocarpum (Fisg3 = 55.01 p < 0.0000) y T. rosea (Fisg3 = 80.14 p < 0.0000). Las
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diferencias entre los tratamientos de L-O se presentaron a los 6 dias en la mayoria de las
especies excepto en C. pentandra (Fis gy = 61.70 p < 0.0000) en donde las diferencias se
presentaron alos 12 dias. Tanto para €l tratamiento de L como el de O tiende aincrementar
el érea foliar total, excepto C. vitifolium en la que disminuyo desde €l inicio. Para la
mayoria de las especies tal incremento para €l tratamiento de O s6lo es a inicio pues al
final disminuye (Fig. 5.17)
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COCIENTE DE PESO FOLIAR (LWR)

Se presentaron diferencias significativas entre tratamientos L-O y tiempo. Las
diferencias entre los tratamientos de L-O se presentaron a los seis dias en C. vitifolium
(Fa68 = 24.44 p < 0.0000) y E. cyclocarpum (Fse3 = 8.02 p < 0.0000), alos 10 dias en A.
occidentalis (Fsg4) = 17.96 p < 0.0000) y alos 12 dias en C. pentandra (Fsgy = 1.58 p <
0.1755) y T. rosea (Fg3 = 5.62 p < 0.0002). De un 85% del peso que tenian asignado
inicialmente a estas estructuras, con el paso del tiempo disminuyo, tanto en L como en O,

pero la disminucion fue mayor en oscuridad (Fig. 5.18y Fig. 5.19).

COCIENTE DE PESO DE LA RAIZ (RWR)

Se obtuvieron diferencias significativas entre ambos tratamientos L-O y con
respecto al tiempo. Las diferencias entre los tratamientos de L-O se presentaron a los dos
dias en A. occidentalis (Fisss = 12.73 p < 0.0000) y T. rosea (Fs,g3 = 3.03 p < 0.0150), a
los 12 dias en E. cyclocarpum (F g3 = 25.06 p < 0.0000) y alos 18 dias en C. pentandra y
C. vitifolium (Fsg) = 5.73 p < 0.0005), lo que se correlaciona directamente con €l
comportamiento observado en la relacion R/S, (ver Fig. 20) pero en menor magnitud. La

asignacion a esta estructura fue mayor en L que en O (Figs. 5.18 y 5.19)

COCIENTE DEL PESO DEL TALLO (SWR)

Con diferencias estadisticamente significativas entre tratamientos L-O y tiempo. Las
diferencias entre los tratamientos de L-O se presentaron a los seis dias en A. occidentalis
(Fsee = 21.66 p < 0.0000), C. vitifolium (Fsgy = 35.36 p < 0.0000) y E. cyclocarpum
(Fs83 = 16.06 p < 0.0000) y alos 12 dias en C. pentandra (Fi ey = 21.46 p < 0.0000) y T.
rosea (F;g3 = 43.09 p < 0.0000). Se asigno més biomasa atallo en O queen L en las cinco

especies (Figs. 5.18y 5.19)
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Fig. 5.18. Asignacion de recursos a las diferentes estructuras de la plantula relacion de peso
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A. occidentalis L A. occidentalis O
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Fig. 5.19. Asignacion de recursos a las diferentes estructuras de la plantula relacion de peso
asignado a hojas (LWR), relacion de peso asignado a tallo (SWR) vy, relacion de peso
asignado araiz (RWR)

RELACION RAiZ/PARTE AEREA (R/S)

Hay diferencias estadisticamente significativas entre tratamientos (L-O) y el tiempo.
Las diferencias entre L-O se presentaron alos dos dias en A. occidentalis (Fsgs = 12.91 p
< 0.0000) y T. rosea (Fie3 = 3.04 p < 0.0144), alos 12 dias en E. cyclocarpum (F ez =
26.84 p < 0.0000) y alos 18 dias en C. pentandra (Fsgy = 1.28 p < 0.2788) y C. vitifolium
(Faesy = 40.70 p < 0.0021). Se observo que se asignd méas biomasa a raiz para €l
tratamiento L que en oscuridad. Tal asignacion es directamente proporcional con respecto
al tiempo. Fig. 5.20
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Fig. 5.20. Relacion raiz/vastago (R/S) en las cinco especies estudiadas, bajo condiciones de
luz y oscuridad através del tiempo. Las barrasindican el error estandar, n=8
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VI DISCUSION

6.1. Reservas en semillas

Considerando que la semilla es una estructura compacta y que necesita compuestos
de reserva que proporcionen la energia necesaria para que se lleve a cabo la germinacion y
crecimiento de la plantula, tales compuestos varian ampliamente entre especies, pero se
pueden categorizar en carbohidratos, aceites o lipidos, proteinas y fitato. (Kigel y Galili,
1995, Larkins y Vasil (1997), 2004, Bewley, y Black, 1985, Kozlowski y Gunn, 1972,
Moreno, 1996).

En el presente trabgjo las reservas predominantes en las semillas estudiadas fueron
proteinasy lipidos. Considerando que las proteinas fueron € tipo de reserva que predominé
en las 22 especies estudiadas, su abundancia podria deberse a que las proteinas son €l
principal material nitrogenado en la semilla, y durante € desarrollo gran parte de la
proteina tiene un papel fisioldgico, ya sea estructural, enzimético y de defensa, (Duffus y
Slaugther, 1980, Kitagjima, 1996,). Este tltimo autor reporta que la cantidad de N, contenida
en las semillas de tres especies (Challichlamys latifolia Pithecoctenium crucigerumy T.
rosea) de selva baja caducifolia de Panama, fue suficiente para mantener la demanda de N>
de las plantulas de dichas especies bajo condiciones de sombra, consistente con o
reportado en la presente investigacion para T. rosea que presento una gran cantidad de
proteinas contenidas en la semillas; Fig. 5.4.

En cuanto a contenido de lipidos que se registré en gran parte de las semillas
Duffus y Slaugther (1980) reportan que un ato contenido de lipidos como reserva en
semillas de algunas especies tropicales es comun (Duffus y Slaugther, 1980, Bargjas €t. d,
1997).

Existe cierta discrepancia en cuanto a la forma en que el carbono es almacenado en

las semillas, pues se sabe que un ato contenido de lipidos produce méas biomasa que la

misma cantidad de almidén, pero e metabolismo de lipidos implica un gasto energético
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mayor, ademas de que el metabolismo del amidén, es una via menos complgja. (Kitgjima,
1992, 2000, Olofinboba, 1975, Ichie et al, 2001).

6.1.1. Ubicacion de reservas

En general, la ubicacion de las reservas fue en cotiledones y en € tgido
extraembrionario de reserva si éste estaba presente. Se sabe que semillas con endospermo
tienden a reabsorberlo durante la germinacién y/o crecimiento de la plantula, por lo que
seriaimportante conocer que tanto de las reservas contenidas en €l tejido extraembrionario
de reserva es asimilado en las especies que lo presenta, pues en € caso de C. vitifolium
(una de las especies que se €ligio para el andlisis de crecimiento) su presencia le report6 un
incremento minimo en la biomasa de los cotiledones en los primeros dias de la

germinacion.

L os resultados obtenidos sugieren una relacion entre el tipo de cotiledones y €l tipo
de reserva, pues se observé que especies con cotiledones papiraceos presentaron lipidos

pero no amidoén.

L as especies que presentan cotiledones coriaceos bien pueden contener lipidos y/o
almidon, en diferente proporcion. Se tiene documentado que en semillas donde se presentan

ambos tipos de reservas, una de éstas predomina (Duffusy Slaugther, 1980).

Se observo que especies como H. latiflora, H. pallidus y A. paniculata, con una
biomasa de la semilla peguefia presentaron una gran cantidad de lipidos. Al respecto
Kitgjima (1996), considera que semillas pequefias podrian contener una ata cantidad de
lipidos compensando de esta manera la biomasa de la semilla, ademés se tiene reportado
(Huante et al. 1995a) que dichas especies presentan una RGR rapida que aumenta las

probabilidades de supervivencia de la plantula.
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6.1.2. Afiliacion taxonémica

No se observd una tendencia clara entre la ubicacion taxondmica de las especies
estudiadas con respecto a tipo de reservas que contienen ya que R. fuscay C. barbadensis
que se ubican dentro de las especies que aparecieron primero, presentan lipidos al igua que
especies que taxonomicamente presentan caracteres méas avanzados y que se ubican en la
subclase Asteridae. Por otra parte, R. mexicana, E. cyclocarpum, A. angustissma y A.
occidentalis presentan aimidén y/u otro tipo de polisacaridos, pero no lipidos como C.
barabadensisy R. fusca que si presentan este tipo de reserva.

Lo que se observa, es que especies con cotiledones papiraceos presentan como parte
de sus reservas predominantes en los cotiledones lipidos y no polisacaridos,
independientemente de presentar tejido extraembrionario de reserva y del tamaiio de la
semilla (como en el caso de H. latiflora (.00087 gr) y |. wolcotiana (0.0668 gr)).

Lo anterior tal vez podria explicar e porque se tiene documentado un
comportamiento contradictorio en cuanto alarelacion delaRGR y a tamafio de la semilla,
(Westoby, 1992), y a establecimiento de plantulas segiin la morfologia funcional de éstas
(Hladik y Miquel, 1991), pues no se considera el tipo de reservas presentes en las semillas.
Esto podria ser una estrategia que las especies han desarrollado en cuanto al tipo de reserva
y a tamafio de la semilla, algo similar sugiere Kitaimay Fenner (2000) ya que mencionan
gue probablemente especies con semillas pequefias presenten como reserva predominante
lipidos. Con base en e andlisis de componentes principales se sugiere que varios factores
contribuyen al comportamiento que las especies presentan puesto que la variable con mayor
valor (r =0.6989) fue con respecto al tipo de crecimiento de las especies (rdpido o lento) y
no al tipo de cotiledones y/o reservas.

Es importante realizar andlisis cuantitativos para poder llegar a conclusiones mas

finas con respecto a las sustancias de reserva, €l tipo de cotiledones y la tasa relativa de

crecimiento.
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6.2. Contribucion de las reservas en € crecimiento

Biomasa y Area de los Cotiledones

En condiciones limitantes de recursos (en este caso ausencia total de luz y
nutrientes) todas las especies tendieron a disminuir la biomasa de los cotiledones y por 1o
tanto la cantidad de reservas contenidas en éstos, para utilizarlas en el crecimiento de la
plantula y asignarlas a las diferentes estructuras (raiz, tallo, hojas), (Fenner, 1985, Foster,
1986, Westoby et al. 1992) similar a lo que propone Kitgjima (1992) bajo condiciones
limitantes de un recurso. La duracion de las reservas fue relativamente corta pues entre |os
6 y 12 dias ya se habia terminado |la fuente de recursos, por o tanto ya no se registrd
incremento de la biomasa total y en la asignacion de recursos a las diferentes estructuras de
la plantula. El incremento que se observo solo fue resultado de alargamiento celular, ya que
en condiciones de oscuridad no hay crecimiento solo alargamiento celular que en este caso
fue resultado de la hidratacion celular (Salysburi, 1994). Al respecto Marshall & kozlowski,
(1975), reportan que cuando la fotosintesis es inhibida la transocacion de minerales
también se inhibe. Es decir bgjo tales condiciones, las reservas de la semilla soporta la
demanda de carbén de la plantula por algin periodo (Fenner, 1987, Foster, 1986,
Thompson, 1987).

En condiciones limitantes de nutrientes, con una minima cantidad de luz (120
umol/seg), ésta tuvo un efecto positivo sobre los cotiledones de C. pentandra, C. vitifolium
y T rosea los cuales son papiréceos y fotosintéticos, pues las tres especies tendieron a
incrementar la biomasa y € area de los cotiledones, lo cual podria estar reflgjando una
acumulacion de carbohidratos en éstos como lo reportado por Marshall y Kozlowski,
(1975) en Acer negundo, Ailanthus altisma, Fraxinus pensylvanica y Robina

pseudoacacia.
En tanto que A. occidentalis como E. cyclocarpum, con cotiledones coriaceos, en €l

transcurso del tiempo tendieron a disminuir la biomasay €l area de los cotiledones, hasta

desprenderse independientemente de las condiciones de luz. Tendencias similares se
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reportan para Nectandra. ambiguens (que contiene cotiledones de reserva) donde se
obtiene una correlacion negativa entre la biomasa de los cotiledones y la biomasa de las
plantulas (Barajas y Alvarez, 2004) y, Dryobalanops lanceolata, donde se observa como la
disminucion de las reservas (carbohidratos y lipidos) decrecen a través del tiempo (Ichie et
al. 2001).

El incremento en la biomasa de los cotiledones se relaciond positivamente con el
areafoliar de los cotiledones, y viceversa, en las cinco especies estudiadas. Kitajima (1992,
1992a), considera que la capacidad fotosintética de los cotiledones esta inversamente
relacionada con el grosor y positivamente relacionada con la SLA. Ta como se reporta en
la presente investigacion (para €l tratamiento de luz), en donde E. cyclocarpum y A.
occidentalis con cotiledones coridceos, presentan una SLA pequefia, con el paso del tiempo
su areafoliar disminuye, se vuelven clordéticos hasta ser inactivosy separarse de la plantula;
T. rosea, con cotiledones papiraceos, presentd unamenor SLA con respecto a C. vitifolium
y C. pentandra; y T. rosea con cotiledones mas delgados, considerados fotosintéticos,
presentaron una SLA mayor con respecto a A. occidentalis y E. cyclocarpum,

permanecieron por mas tiempo en la plantula, incrementaron su biomasay su areafoliar.

Por lo tanto, los cotiledones de C. pentandra, C. vitifolium y T rosea respondieron
a la luz positivamente y A. occidentalis y E. cyclocarpum con cotiledones de
almacenamiento no reportan beneficios para este recurso, consistente con lo documentado
por Kitgjima, (2002) quien reporta que especies como T rosea, con cotiledones
fotosintéticos responden a la luz mas pronto que especies con cotiledones de
almacenamiento. Aunque la misma autora (1992) encuentra una alta capacidad fotosintética
tanto en cotiledones papiraceos como en cotiledones coriaceos, observa que la respiracion
en cotiledones coridceos es mayor, resultado del metabolismo y translocacion de las
reservas contenidas en éstos. Ademas de que estructuralmente los cotiledones papiraceos
presentan caracteristicas que les confieren ventajas para realizar € proceso de fotosintesis,
adiferenciade los cotiledones coriaceos que no distribuyen eficientemente la captura de luz
e intercambio de gases ya que la frecuencia de estomas decrece de manera inversamente

proporcional con el grosor de los cotiledones (Kitgjima, 1992a).
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Tiempo de Retencién de los Cotiledones

Se tiene documentado (Soriano 2003, Kitajima 2002, Acosta comunicacion
personal) que |os cotiledones papiréceos permanecen por mas tiempo, lo cua es consistente
para las cinco especies estudiadas dado que T. rosea, C. pentandra y C. vitifolium con
cotiledones semi-papiraceos para la primeray papiraceos para las dos restantes, retuvieron
los cotiledones hasta el final y, A. occidentalisy E. cyclocarpum con cotiledones coriaceos
los perdieron (bajo condiciones de luz).

En condiciones de oscuridad las especies que mas rapido perdieron los cotiledones
fueron A. occidentalisy C. vitifolium (alos 22 y 24 dias respectivamente) lo que tal vez se
debid a que A. occidentalis presento como reservas predominantes proteinas y otro tipo de
polisacaridos diferentes a almidén que podrian haberse metabolizado mas rapidamente.
Por su parte C. vitifolium, que también present6 proteinas y lipidos y no carbohidratos, |os
lipidos, solo se ubicaron en los reducidos cotiledones que esta especie presenta'y no tejido
extraembrionario de reserva, y tal vez no sea suficiente dicha cantidad. C. pentandra con
35 dias de retencion presento una mayor cantidad de lipidos que C. vitifolium, sin embargo
lo que podria haber influido en e menor tiempo de retencidn de los cotiledones en ésta
especies con respecto a E. cyclocarpum podria haber sido la mayor biomasa de la semillay
la presencia de granulos de almidon en E. cyclocarpum. Finalmente T. rosea siendo la
especies que mantuvo por mas tiempo los cotiledones, aun cuando la biomasa de la semilla
no fue la mayor, tal comportamiento podria deberse a que fue la especie que presento una
mayor cantidad de lipidos, aunque para afirmar esto se tendria que hacer un andlisis

cuantitativo de las reservas presentes.
Lo anterior sugiere que € tiempo de retencion de los cotiledones no solo esta

relacionado con €l tipo de reserva sino también con la cantidad de éstas, sin embargo no

existe informacién al respecto.
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Biomasa seca total

La biomasa seca de las cinco especies en condiciones de luz tiende a incrementar,
resultado de la contribucion de las reservasy a  recurso luz gue tiene un efecto positivo €l
crecimiento de las cinco especies, independientemente del tipo de cotiledones que éstas

presentaron.

Lovell (1970), considera que especies con cotiledones con unafuncion dual son més
eficientes en € crecimiento de las plantulas, lo cual es consistente con €l comportamiento
que presentaron A. occidentalis y E. cyclocarpum que registraron la mayor biomasa total,
ya gue podria ser que en los primeros dias, dicho incremento haya sido resultado de la
contribucion de las reservas de los cotiledones (coriaceos, los cuaes son de
almacenamiento principalmente) y a la presencia de la plumula (primeras hojas),
caracteristica de la familia Leguminosae, y, posteriormente ser €l incremento del &reafoliar

y la eficienciafotosintéticalas variables que contribuyeron a dicho incremento.

De lo anterior se sugiere que se debe considerar la aportacion gue la plumula podria
tener en los primeros dias de crecimiento en la plantula, puestal vez la cantidad de biomasa
reportada en A. occidentalis y E. cyclocarpum se pueda deber a que la plumula haya
contribuido de manera significativa en su crecimiento. Ya que se tiene registrado para A.
occidentalis, que solo con la plumula (sin cotiledones) puede sobrevivir bajo condiciones
de invernadero (datos no publicados). Posiblemente, tal caracteristica en esta familia,
(Leguminosaea) les confiera ventajas sobre las demas especies y posiblemente la presencia
de la plumula en su etapa inicial y otros atributos mas (como la asociacion microrrizicay
con bacterias fijadoras de nitrégeno que algunas especies de esta familia presentan) sean
parte de la explicacion del éxito que esta familiatiene en esta comunidad vegetal.

En e caso de C. pentandra, C. vitifolium y T. rosea solo contaban con los
cotiledones, y aln cuando estos son fotosintéticos y dentro de sus reservas se incluyen
lipidos, inicialmente tuvieron que destinar parte de esas reservas a la formacion y

crecimiento de hojas. Particularmente C. vitifolium presentd una menor cantidad de lipidos
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y fue la especie que present6 la menor area foliar, o que probablemente contribuy6 a su
reducida biomas total, aun cuando su eficiencia fotosintética no fue la menor ésta no fue
suficiente para acumular una mayor biomasa, ademas de que en un inicio pudo absorber

reservas del endospermo.

Tasa Relativa de Crecimiento (RGR) y Tasa Neta de Asimilacion (NAR)

Especificamente para condiciones de O se observa un incremento de ambas
variables en C. vitfoliumy T. rosea del dia2 a dia 6, en A. occidentalis del dia2 al dia 10
y E. cyclocarpum en general tiende a aumentar con respecto a tiempo. Lo anterior sugiere
gue las reservas contenidas en dichas especies inicialmente se utilizaron para asignarlas a
crecimiento y posteriormente sdlo para mantener dicho crecimiento, y que € tipo de
cotiledones y de reservas podria estar influyendo dado que A. occidentalis y E.
cyclocarpum con cotiledones coriaceos y con polisacaridos y proteinas como reservas, su
tiempo de utilizacion fue mayor en ambos parametros; y T. rosea y C. vitifolium, con
cotiledones papiraceos y como reservas lipidos y proteinas tal aumento fue en un tiempo

més corto.

En condiciones de L, tal condicion no fue la éptima (ya que se tienen registrado un
promedio de 1200 pmolm™s™ para la zona estudiada, (Huante y Rincén, 1998). Shipley y
Hunt (1996), Sack y Grubb (2001), Huante et al. (1998ay b), reportan que cuando laluz es
limitante la RGR tiende a disminuir. Huante y Rincon (1993), encuentran un
comportamiento similar en la RGR y en la NAR, en Amphiterygium adtringens, C.
eriostachys, C. platyloba, A. paniculata y H. pallidus, considerando que dicho
comportamiento es una respuesta fisioldgica de las plantas para tolerar € estrés que se
presenta por la deficiencia del recurso luz y nutrientes, tendencias similares se presentan en
otras especies (Poorter, 1989, 2001), y en especies de la misma localidad (Huante et al.
1998) cuando €l recurso luz es limitante. Los Ultimos autores encuentran una correlacion
positiva entre la RGR y la SLA, bago condiciones limitantes de luz, en A. paniculatay H.
pallidus especies que presentan una RGR répida para la misma localidad, comportamiento

y caracteristicas que presentan las especies aqui analizadas. Esto concuerda con las
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caracteristicas que se reportan para especies pioneras, las cuales se consideran son més
afectadas por la deficiencia de luz, tanto en la produccién de biomasa, RGR y NAR vy, en

genera en su crecimiento (Huante y Rincon 1993).

Por su parte, Shipley (2000) reporta que ante la disminucion de la radiacion la tasa
de fotosintesis disminuye de manera casi exponencial mientras que el guste morfol égico no
es tan grande (SLA). Huante et al. (1998) reportan que hay una mayor plasticidad en los
cambios morfolégicos y anatdmicos (SLA) que en los fisiolégicos (NAR), 1o cua explica
el comportamiento observado en dichos pardmetros para las cinco especies estudiadas, pues
todas tienden a incrementar la SLA hasta llegar a un punto en e cual la demanda de
recursos a las demas estructuras es superior, 1o que se ve reflgado en la reduccién de la
SLA en €l Ultimo tiempo, que a su vez esta indicando una incapacidad de la plantula para
asignar compuestos en crecimiento estructural (Douglas 1989). Comportamiento similar se
observa en A. occidentalisy en E. cyclocarpum, que mantienen constante su area foliar en
los ultimos dias (de los 12 a los 22 dias en A. occidentalisy de los 24 alos 40 diasen E.
cyclocarpum). Por lo tanto laNAR no variay la SLA tiende a incrementar con respecto a
tiempo, actuando como regulador compensando e comportamiento de la NAR, (Shipley,
2000).

Asignacion de recursos

El comportamiento observado en cuanto a laasignacion de recursosbagjo L y O es el
resultado de la plasticidad que las especies presentan bajo tales condiciones ambientales
(Kitayimay Fenner, 2000, Huante y Rincon 1998). Una mayor asignacion de recursos hacia
el tallo bajo condiciones de oscuridad y una reduccion en la asignacion de éstos hacia las
hojas y raiz como se reporta en las cinco especies estudiadas, es consecuencia de la
deficiencia de luz, y que presentan las plantas como respuesta a la deficiencia de éste
recurso (luz), donde la mayor parte de las reservas se utilizan para proyectar € talo hacia
arriba, y se asignan menos recursos para €l desarrollo de hojas y raices, las cuales son de
menor importancia para una plantula que crece en oscuridad (Salisbury, 1994).
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En condiciones de luz y deficiencia de nutrientes, las cinco especies asignaron mas
recursos hacia hojas, tal vez con € fin de tener una mayor superficie de captacion de luz, lo
cual podria ser una estrategia de la plantula a formar estructuras aéreas gque le permita una
mayor captacion de luz y CO, (Lambers'y Poorter, 1992, Huante et al, 1998ab), resultados
semejantes se han reportado para Celaenodendron mexicanum, Trichilia trifolia, C.
eriostachys, C. platyloba, Plumeria rubra, A. paniculata, C. alliodora, C. vitifolium, I.

wolcotiana y H. pallidus especies de la mismalocalidad por Huante y Rincén (1998).
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VIl CONCLUSIONES

Reservas en semillas

Las reservas que se encontraron en las semillas analizadas fueron proteinas, lipidos

y en menor proporcion otros polisacaridos insolubles (incluyendo almidon).

Las reservas se ubicaron en los cotiledones y en tejido extraembrionario de reserva,

Si éste se encontraba presente.

No se observo unarelacion entre el tipo de reservay lavelocidad del crecimiento de

las pléantulas.

Se sugiere una relacion entre el tipo de cotiledones y e tipo de reservas contenidas
en éstos, independientemente de la biomasa de la semilla, de la presencia de tgjido
extraembrionario de reserva y de la velocidad de crecimiento. Especies con cotiledones
papiraceos presentaron lipidos y especies con cotiledones coriaceos pueden contener tanto

lipidos como almidon, en diferentes proporciones.

En la presente investigacion se sugiere que las reservas podrian estar influyendo en
la falta de una tendencia clara respecto a la relacion de la RGR con la biomasa de la
semilla, lo cual se ha reportado como +, - 0 nula en diferentes estudios, |o que resalta la

posible relevancia de la morfologia funcional de las plantulas.

Especies con cotiledones epigeos fanerocotilares papiréceos con o sin tegido
extraembrionario de reserva, pequefias 0 grandes, presentaron lipidos y, especies con
cotiledones epigeos fanerocotilares coriaceos pueden presentar lipidos y carbohidratos.
Independientemente de la RGR y de la cantidad de proteinas, que en general fueron

abundantes en todas | as especies.
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Contribucién de las reservas en el crecimiento

Condiciones de oscuridad

El tipo y la cantidad de reservas se relaciono con € tiempo de retencion de los
cotiledones gue las especies presentaron. T. rosea y E. cyclocarpum que retuvieron por
mas tiempo los cotiledones (58 y 40 dias respectivamente), presentaron lipidos vy
polisacaridos insolubles (incluyendo almidén), respectivamente.

En los primeros dias se observd un incremento de la RGR y la NAR en las

plantul as, resultado de la utilizacién de las reservas contenidas en las semillas.

Condiciones deluz

Aun cuando E. cyclocarpum y A. occidentalis con cotiledones epigeos
fanerocotilares coriaceos perdieron los cotiledones en un periodo de tiempo maés corto, con
respecto a las otras especies, estas presentaron la mayor biomasa. Cabe sefidlar que ambas

especies presentaron plumula, lo que pudo haber influido en tal comportamiento

C. pentandra, C. vitifolium y T. rosea, con cotiledones epigeos fanerocotilares
papiraceos, retuvieron por més tiempo los cotiledones los cuales incrementaron su biomasa

y érea.
Finamente, el comportamiento observado en Luz y en Oscuridad nos sugiere la

morfologia funcional que las plantulas de las cinco especies analizadas presentan y que

resulta del tipo de cotiledones y materiales de reservas que tienen.
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Albizia occidentalis

ANOVAS de pardmetros de crecimiento condiciones de L-O e interaccion entre éstos.

Biomasa cotiledones
1-RAD, 2-TIEMPO

df MS df MS
Effect Effect Error Error F p-level
1 0.00018639 84 9.4141E-06 19.7991524 2.6216E-05
2 5 0.00163129 84 9.4141E-06 173.282196 0
12 5 5.5839E-05 84 9.4141E-06 5.9314661 9.5919E-05
Area cotiledones
1-RAD, 2-TIEMPO
df MS df MS
Effect Effect Error Error F p-level
1 2.8527441 84 0.06530192 43.6854515 3.342E-09
2 1.11804819 84 0.06530192 17.121212 1.21E-11
12 5 0.6945489 84 0.06530192 10.6359644 6.169E-08
Biomasa secatotal
1-RAD, 2-TIEMPO
df MS df MS
Effect Effect Error Error p-level
1 1 9.196364403 84 0.047775231 192.4923096 1.923E-23
2 5 5.430104733 84 0.047775231 113.6594086 0
12 5 1.389726639 84 0.047775231 29.08885193 5.168E-17
Tasarelativa de crecimiento RGR
1-RAD, 2-TIEMPO
df MS df MS
Effect Effect Error Error F p-level
1 1 0.27930629 70 0.0050253 55.579983 1.83552E-10
2 4 0.01368617 70 0.0050253 2.7234514 0.036165141
12 4 0.03867732 70 0.0050253 7.6965137 3.36721E-05
Tasa de asimilacion netaNAR
1-RAD, 2-TIEMPO
df MS df MS
Effect Effect Error Error F p-level
1 1 1.3552E-05 70 1.7177E-06 7.8808263  0.006438554
2 3.3618E-06 70 1.7177E-06 1.9571983 0.110591494
12 4.8058E-06 70 1.7177E-06 2797847 0.03242147
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Proporcion de éreafoliar LAR

1-RAD, 2-TIEMPO

df MS df MS
Effect Effect Error Error p-level
1 322908 84 1792.82751 180.111023 1.33E-22
5 88114.0234 84 1792.82751 49.1480789 1.587E-23
12 5 294235117 84 1792.82751 16.4117928 2.853E-11
Areafoliar especificaSLA
1-RAD, 2-TIEMPO
df MS df MS
Effect Effect Error Error p-level
1 283053.688 84 6333.21582 44.6935158 2.385E-09
5 333316.563 84 6333.21582 52.6299057 1.874E-24
12 5 48412.5391 84 6333.21582 7.64422655 5.827E-06
Areahojas-LN
1-RAD, 2-TIEMPO
df MS df MS
Effect Effect Error Error F p-level
1 1 116.397018 84 0.5579499 208.61554 1.7588E-24
2 5 16.1349335 84 0.5579499 28.9182491 6.0248E-17
12 5 5.01192331 84 0.5579499 8.98274803 7.2212E-07
Areafoliar total-LN
1-RAD, 2-TIEMPO
df MS df MS
Effect Effect Error Error F p-level
1 1 59.8157539 84 0.62471491 95.7488785 1.566E-15
2 5 15.2394629 84 0.62471491 24.3942661 4.357E-15
12 5 3.02485466 84 0.62471491 4.84197569 0.0006121
Cociente de peso foliar LWR
1-RAD, 2-TIEMPO
df MS df MS
Effect Effect Error Error p-level
1 0.74442244 84 0.00251528 295.960052 2.898E-29
5 0.3596254 84 0.00251528 142.976288 0
12 5 0.04516465 84 0.00251528 17.9561119 4.507E-12
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Cociente de peso del tallo SWR
1-RAD, 2-TIEMPO

df MS df MS
Effect Effect Error Error F p-level
1 1 0.98183739 84 0.00288366 340.483643 0
2 5 0.34620112 84 0.00288366 120.056351 0
12 5 0.06244611 84 0.00288366 21.6551914 7.291E-14
Cociente de peso de laraiz RWR)
1-RAD, 2-TIEM PO
df MS df MS
Effect Effect Error Error F p-level
1 0.01640395 84 0.00066272 24.7523746 3.416E-06
5 0.00158772 84 0.00066272 2.39574933 0.044097
12 5 0.00843696 84 0.00066272 12.730772 3.262E-09
Relacion raiz/véstago R/S
1-RAD, 2-TIEMPO
df MS df MS
Effect Effect Error Error F p-level
1 0.04304953 84 0.00146741 29.3371372 5.684E-07
5 0.00810721 84 0.00146741 5.52485323 0.0001904
12 5 0.01893803 84 0.00146741 12.9057779 2.573E-09
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Ceiba pentandra

ANOVAS de pardmetros de crecimiento condiciones de L-O e interaccion entre éstos.

Biomasa cotiledones
1-RAD, 2-TIEMPO

df MS df MS
Effect Effect Error Error F p-level
1 1 0.009692116 81 5.99747E-05 161.6034698 5.46147E-21
2 5 0.00024648 81 5.99747E-05 4.109732151 0.002239146
12 5 0.001145098 81 5.99747E-05 19.09303284 1.67613E-12
Area cotiledones-LN
1-RAD, 2-TIEMPO
df MS df MS
Effect Effect Error Error F p-level
1 16.3556728 81 0.0515858 317.057617 9.7784E-30
14.253253 81 0.0515858 276.301849 0
12 1.7713573 81 0.0515858 34.3380775 1.1265E-18
Biomasa seca total-LN
1-RAD, 2-TIEMPO
df MS df MS
Effect Effect Error Error F p-level
1 13.5268307 81 0.04610946 293.363495 1.18338E-28
1.93844545 81 0.04610946 42.0400887 3.93452E-21
12 2.58673692 81 0.04610946 56.0999222 6.86857E-25
Tasarelativade crecimiento RGR
1-RAD, 2-TIEMPO
df MS df MS
Effect Effect Error Error F p-level
1 0.05911046 67 0.00188941 31.285141 4.4507E-07
4 0.0078976 67 0.00188941 4.17992735 0.00441287
12 4 0.00567701 67 0.00188941 3.00464511 0.02424215
Tasa de asimilacion netaNAR
1-RAD, 2-TIEMPO
df MS df MS
Effect Effect Error Error F p-level
2.186E-06 67 4.1284E-07 5.29510164 0.02450369
4 7.1058E-07 67 4.1284E-07 1.72119379 0.1555903
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12 4 8.5009E-07 67 4.1284E-07 2.05912399 0.09598967
Proporcién de &reafoliar LAR
1-RAD, 2-TIEMPO
df MS df MS
Effect Effect Error Error F p-level
1 1 49497.47656 81 546.9598999 90.49562073 7.70901E-15
2 5 43065.98047 81 546.9598999 78.73699951 1.22431E-29
12 5 5253.930664 81 546.9598999 9.605696678  3.16672E-07
Areafoliar especificaSLA
1-RAD, 2-TIEMPO
df MS df MS
Effect Effect Error Error F p-level
1 1634.14856 81 11763.0254 0.13892247 0.710328102
194037.125 81 11763.0254 16.495512 3.35392E-11
12 4635.31055 81 11763.0254 0.39405772 0.851570785
Areahojas-LN
1-RAD, 2-TIEMPO
df MS df MS
Effect Effect Error Error F p-level
1 11.0160704 81 0.25285321 43.5670547 3.9359E-09
9.98260021 81 0.25285321 39.4798203 2.3679E-20
12 9.98260021 81 0.25285321 39.4798203 2.3679E-20
Areafoliar total-LN
1-RAD, 2-TIEMPO
df MS df MS
Effect Effect Error Error F p-level
1 1 28.5763359 81 0.06527253 437.800323 0
2 17.9079285 81 0.06527253 274.356262 0
12 4.02704811 81 0.06527253 61.6959076 3.456E-26
Cociente de peso foliar LWR
1-RAD, 2-TIEMPO
df MS df
Effect Effect Error Error F p-level
1 1 0.45428884 81 0.01704574 26.6511612 1.70494E-06
2 5 0.32976037 81 0.01704574 19.3456135 1.26655E-12
12 5 0.02690401 81 0.01704574 1.57834184 0.175510883
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Cociente de peso del tallo SWR
1-RAD, 2-TIEMPO

df MS df
Effect Effect Error Error p-level
1 1.17820036 81 0.00378939 310.920837 1.83818E-29
5 0.16666579 81 0.00378939 43.9822235 1.06098E-21
12 5 0.08132017 81 0.00378939 21.4599628 1.30307E-13
Cociente de peso de laraiz-LN RWR
1-RAD, 2-TIEMPO
df MS df MS
Effect Effect Error Error F p-level
1 4.26633978 0.26363513 16.182745 0.00012846
3.72006822 0.26363513 14.1106701 6.4252E-10
12 5 0.48169798 0.26363513 1.8271389 0.11671812
Relacion raiz/vastago R/S
1-RAD, 2-TIEMPO
df MS df MS
Effect Effect Error Error F p-level
1 6.72993326 0.60428059 11.1371002 0.00127969
4.09035254 0.60428059 6.76896191 2.5557E-05
12 5 0.77601743 0.60428059 1.28420043 0.27882561
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Cochlospermum vitifolium

ANOVAS de pardmetros de crecimiento condiciones de L-O e interaccion entre éstos.

Area cotiledones.

RAD, 2-TIEMPO

df MS df MS

Effect Effect Error Error F p-level
1 1 57.4423981 68 0.10317826 556.729675 0
2 4 4.54427862 68 0.10317826 44.0429878 3.3941E-18
12 4 8.11591053 68 0.10317826 78.6591187 8.9605E-25

Biomasa cotiledones
1-RAD, 2-TIEMPO

df MS df MS

Effect Effect Error Error F p-level
1 1 0.00043495 68 3.9162E-06 111.063843 6.1252E-16
2 4 4.7743E-05 68 3.9162E-06 12.1911297 1.5797E-07
12 4 5.4647E-05 68 3.9162E-06 13.9541502 2.3106E-08

Biomasa seca total-LN
1-RAD, 2-TIEMPO

df MS df MS

Effect Effect Error Error F p-level
1 1 8.36171913 68 0.08923997 93.6992569 2.0296E-14
2 4 4.64812136 68 0.08923997 52.0856476 5.2663E-20
12 4 2.08603001 68 0.08923997 23.3755131 3.4905E-12

Tasarelativade crecimiento RGR
1-RAD, 2-TIEMPO

df MS df MS

Effect Effect Error Error F p-level
1 1 0.09532683 54 0.00515171 18.503912 7.1587E-05
2 3 0.15656154 54 0.00515171 30.3901958 1.2065E-11
12 3 0.01305884 54 0.00515171 2.5348556 0.06639855
Tasade asimilacion netaNAR
1-RAD, 2-TIEMPO

df MS df MS

Effect Effect Error Error F p-level
1 1 3.5232E-06 54 4.7728E-07 7.3817277 0.00883521
2 3 2.6964E-05 54 4.7728E-07 56.4949532 1.1519E-16
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12 3 2.2144E-06 54 4.7728E-07 4.63951397 0.00586589
Proporcion de dreafoliar LAR
1-RAD, 2-TIEMPO
df MS df MS
Effect Effect Error Error F p-level
1 298287.656 68 1192.62988 250.109161 1.7879E-24
4 17273.377 68 1192.62988 14.4834347 1.3233E-08
12 4 35552.4297 68 1192.62988 29.8101139 2.5051E-14
Areafoliar especificaSLA
1-RAD, 2-TIEMPO
df MS df MS
Effect Effect Error Error F p-level
1 500097.781 68 4126.95996 121.178246 9.3128E-17
4 62806.082 68 4126.95996 15.2184858 6.1897E-09
12 4 79434.7891 68 4126.95996 19.2477722 1.258E-10
Areahojas
1-RAD, 2-TIEMPO
df MS df MS
Effect Effect Error Error p-level
1 47.09272766 68 0.941114783 50.03930283 1.04418E-09
2 24.31622505 68 0.941114783 25.83768272 4.85025E-13
12 24.31622505 68 0.941114783 25.83768272 4.85025E-13
Areafoliar total-LN
1-RAD, 2-TIEMPO
df MS df MS
Effect Effect Error Error F p-level
1 1 57.4423981 68 0.10317826 556.729675 0
2 4 454427862 68 0.10317826 44.0429878 3.3941E-18
12 4 8.11591053 68 0.10317826 78.6591187 8.9605E-25
Cociente de peso foliar LWR
1-RAD, 2-TIEMPO
df MS df MS
Effect Effect Error Error F p-level
1 0.71154565 68 0.00193877 367.009247 4.1325E-29
4 0.06499595 68 0.00193877 33.5243645 1.9427E-15
12 4 0.04739306 68 0.00193877 24.4449406 1.4607E-12
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Cociente de peso del tallo SWR

1-RAD, 2-TIEMPO

df MS df MS
Effect Effect Error Error p-level
1 0.92460489 68 0.00205735 449.415741 0
4 0.17668031 68 0.00205735 85.8776627 7.6634E-26
12 4 0.07274128 68 0.00205735 35.3568077 5.884E-16
Cociente del peso delaraiz RWR
1-RAD, 2-TIEMPO
df MS df MS
Effect Effect Error Error p-level
1 0.01393158 68 0.00140816 9.89345741 0.00246037
4 0.03330292 68 0.00140816 23.6499329 2.7855E-12
12 4 0.00807575 68 0.00140816 5.73496103 0.00048851
Relacion raiz/vastago R/S
1-RAD, 2-TIEMPO
df MS df MS
Effect Effect Error Error p-level
1 0.02777355 68 0.00322515 8.61156559 0.00455153
4 0.07608622 68 0.00322515 23.5915623 2.922E-12
12 4 0.01514868 68 0.00322515 4.69705486 0.00208865
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Enterolobium cyclocarpum

ANOVAS de pardmetros de crecimiento condiciones de L-O e interaccion entre éstos.

Biomasa cotiledones
1-RAD, 2-TIEMPO

df MS df MS
Effect Effect Error Error F p-level
1 1 1.0755E-05 83 0.00342575 0.00313957 0.95545113
2 0.29228362 83 0.00342575 85.3195114 0
12 0.00566873 83 0.00342575 1.65474081 0.15473983
Area cotiledones
1-RAD, 2-TIEMPO
df MS df MS
Effect Effect Error Error F p-level
1 1 25.4324436 83 0.58379745 43.5638161 3.6251E-09
2 32.5312538 83 0.58379745 55.723526 4.2838E-25
12 5.7797184 83 0.58379745 9.90021133 1.8898E-07
Biomasa secatotal
1-RAD, 2-TIEMPO
df MS df MS
Effect Effect Error Error F p-level
1 3.72714186 83 0.0079358 469.661957
2 0.78428215 83 0.0079358 98.8283997
12 1.11358356 83 0.0079358 140.324097
Tasarelativa de crecimiento RGR
1-RAD, 2-TIEMPO
df MS df MS
Effect Effect Error Error F p-level
1 0.064631 69 0.00164241 39.351429 2.6868E-08
2 0.00870274 69 0.00164241 5.29877663 0.00088281
12 0.00256941 69 0.00164241 1.56441963 0.19357657
Tasade asimilacion netaNAR
1-RAD, 2-TIEMPO
df MS df MS
Effect Effect Error Error F p-level
1 1 2.0816E-05 69 1.6248E-06 12.8111677 0.00063599
2 4 1.0292E-05 69 1.6248E-06 6.33407211 0.00021148
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12 4 6.2968E-06 69 1.6248E-06 3.87545609 0.00673688
Proporcion de dreafoliar LAR
1-RAD, 2-TIEMPO
df MS df MS
Effect Effect Error Error p-level
1 90443.4297 83 591.466919 152.913742 1.6032E-20
5 44973.7539 83 591.466919 76.0376434 1.6228E-29
12 5 9290.99023 83 591.466919 15.7083855 7.3615E-11
Areafoliar especificaSLA
1-RAD, 2-TIEMPO
df MS df
Effect Effect Error p-level
1 47213.0898 83 4703.50635 10.0378504 0.00214702
283732.406 83 4703.50635 60.3235931 3.4011E-26
12 5 3297.9187 83 4703.50635 0.70116174 0.62411356
Areahojas-LN
1-RAD, 2-TIEMPO
df MS df MS
Effect Effect Error Error F p-level
1 47.0592995 0.35385552 132.990158 5.3819E-19
34.6430588 0.35385552 97.9017105 0
12 5 3.12672567 0.35385552 8.83616543 9.0378E-07
Areafoliar total-LN
1-RAD, 2-TIEMPO
df MS df
Effect Effect Error p-level
1 41.081131 83 0.07148943 574.64624 0
154133177 83 0.07148943 215.602753 0
12 5 3.93245745 83 0.07148943 55.0075378 6.4455E-25
Cociente de peso foliar LWR
1-RAD, 2-TIEMPO
df MS df
Effect Effect Error p-level
1 0.65019405 83 0.00368055 176.656708 2.9276E-22
0.74256116 83 0.00368055 201.752701 0
12 5 0.0295256 83 0.00368055 8.02205849 3.2962E-06
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Cociente de peso del tallo SWR
1-RAD, 2-TIEMPO

df MS df
Effect Effect Error F p-level
1 1.02896309 83 0.0031897 322.589569 2.4868E-30
5 0.48957756 83 0.0031897 153.487152 0
12 5 0.05123432 83 0.0031897 16.0624371 4.7599E-11
Cociente de peso de laraiz RWR
1-RAD, 2-TIEMPO
df MS df
Effect Effect Error F p-level
1 0.04327734 83 0.0002723 158.931824 5.6E-21
5 0.03066567 83 0.0002723 112.616707 0
12 5 0.00682252 83 0.0002723 25.055027 2.6302E-15
Relacion raiz/véstago R/S
1-RAD, 2-TIEMPO
df MS df
Effect Effect Error F p-level
1 0.07498837 83 0.00046764 160.354156 4.3843E-21
0.04666629 83 0.00046764 99.7905807 0
12 0.01255143 83 0.00046764 26.8398132 4.7936E-16
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Tabebuia rosea

ANOVAS de pardmetros de crecimiento condiciones de L-O e interaccion entre éstos.

Biomasa cotiledones

1-RAD, 2-TIEMPO

df MS df MS
Effect Effect Error Error F p-level
1 0.01177067 83 3.1919E-05 368.764862 0
5 0.00107007 83 3.1919E-05 33.5243759 1.4149E-18
12 5 0.00283883 83 3.1919E-05 88.9380875 0
Area cotiledones
1-RAD, 2-TIEMPO
df MS df MS
Effect Effect Error Error F p-level
710.600647 83 2.10803413 337.091644 0
98.2639542 83 2.10803413 46.6140251 1.0727E-22
12 51.7891884 83 2.10803413 245675278 4.2387E-15
Biomasa seca total-LN
1-RAD, 2-TIEMPO
df MS df MS
Effect Effect Error Error F p-level
26.9024429 83 0.03056235 880.247742
6.59877205 83 0.03056235 215.911774
12 8.02291393 83 0.03056235 262.509674
Tasarelativade crecimiento RGR
1-RAD, 2-TIEMPO
df MS df MS
Effect Effect Error Error F p-level
0.07749924 69 0.00124543 62.2268791 3.1984E-11
0.00030943 69 0.00124543 0.24845579 0.90965718
12 0.00579732 69 0.00124543 4.65487194 0.00219425
Tasa de asimilacion netaNAR
1-RAD, 2-TIEMPO
df MS df MS
Effect Effect Error Error F p-level
3.0446E-06 69 2.0493E-07 14.8564081 0.00025713
4 3.4486E-07 69 2.0493E-07 1.68282473 0.16387497
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12 4 5.2824E-07 69 2.0493E-07 2.57765102 0.04493137
Proporcion de dreafoliar LAR
1-RAD, 2-TIEMPO
df MS df MS
Effect Effect Error Error F p-level
1 64166.832 83 493.620697 129.992188 1.1475E-18
5 26254.1152 83 493.620697 53.186821 1.8555E-24
12 5 6834.00537 83 493.620697 13.8446493 7.8782E-10
Areafoliar especificaSLA
1-RAD, 2-TIEMPO
df MS df MS
Effect Effect Error Error F p-level
1 117137.258 83 1141.9989 102.572128 3.6665E-16
5 90975.0938 83 1141.9989 79.6630249 3.3385E-30
12 5 10953.8271 83 1141.9989 9.59180164 2.9868E-07
Areahojas-LN
1-RAD, 2-TIEMPO
df MS df MS
Effect Effect Error Error F p-level
1 443332329 83 0.05422477 817.582642
16.4409065 83 0.05422477 303.199188
12 16.4409065 83 0.05422477 303.199188
Areafoliar total-LN
1-RAD, 2-TIEMPO
df MS df MS
Effect Effect Error Error F p-level
1 55.960537 83 0.09017844 620.553406 0
9.57043171 83 0.09017844 106.127724 0
12 7.22715425 83 0.09017844 80.1428223 2.7202E-30
Cociente de peso foliar LWR
1-RAD, 2-TIEMPO
df MS df MS
Effect Effect Error Error F p-level
1 0.01351131 83 0.00256423 5.26914883 0.02422949
5 0.31698942 83 0.00256423 123.619698 0
12 5 0.01440238 83 0.00256423 5.61664724 0.00016547
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Cociente de peso del tallo SWR
1-RAD, 2-TIEMPO

df MS df MS
Effect Effect Error Error F p-level
1 0.29193059 83 0.00084252 346.496429 0
0.10697725 83 0.00084252 126.972771 0
12 0.0363053 83 0.00084252 43.0912628 1.1234E-21
Cociente de peso de laraiz-LN RWR
1-RAD, 2-TIEMPO
df MS df MS
Effect Effect Error Error F p-level
1 8.98367786 83 0.08161645 110.071899 6.9782E-17
4.35260868 83 0.08161645 53.3300438 1.7057E-24
12 0.24595371 83 0.08161645 3.01353121 0.01504262
Relacion raiz/vastago-LNR/S
1-RAD, 2-TIEMPO
df MS df MS
Effect Effect Error Error F p-level
1 12.2215471 83 0.12652302 96.5954514 1.4453E-15
5 5.73549128 83 0.12652302 45.331604 2.4843E-22
12 5 0.38434082 83 0.12652302 3.03771472 0.0144177

118



	Portada

	Índice

	Resumen

	I. Introducción

	II. Marco Teórico

	III. Objetivos

	IV. Método

	V. Resultados

	VI. Discusión

	VII. Conclusiones

	VIII. Literatura Citada

	IX. Apéndice




